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Сравнивали запасы кормов северного оленя на двух полигонах в южной части полуострова Ямал за
период с начала 1930-х по 2017–2019 гг. Для характеристики запаса кормов в 1930-е гг. использованы
сведения из работы В.Н. Андреева [30]. Запасы кормов в 1930-х и 2017–2019 гг. сравнили в расти-
тельных сообществах в бассейнах рек Еркатаяха и Байдаратаяха в следующих подразделениях рас-
тительности: лишайниковые и кустарничковые тундры; моховые и травяные тундры; кустарнико-
вые тундры; луговые сообщества; болота. Проверяли гипотезы: 1) общий запас кормов за период с
1930-х гг. на Ямале снизился; 2) в наибольшей степени снижение запасов затронуло лишайниковый
компонент. Обе гипотезы подтвердились. Общее направление изменения запасов и структуры кор-
мов в растительных сообществах Южного Ямала за 85–87 лет – делихенизация, снижение массы ли-
шайников и доли лишайниковых кормов. Средний запас лишайниковых кормов с 1930-х по 2017–
2019 гг. снизился в 5 раз в сообществах на полигоне Еркатаяха и в 2 раза – на полигоне Байдаратаяха.
Масса зеленых кормов за 85–87 лет не изменилась. Таким образом, охарактеризовано изменение
масс хозяйственно важных компонентов тундровой растительности на протяжении уникально
длинного – почти 90 лет – периода.

Ключевые слова: Ямал, южные тундры, северные домашние олени, пастбища, перевыпас, делихени-
зация, отравянивание, кормовые запасы, продуктивность сообществ
DOI: 10.31857/S0367059723020063, EDN: MXPVAP

Разные аспекты динамики арктических экоси-
стем привлекают большое внимание [1–4]. Ам-
плитуда климатических изменений в Арктике
больше, чем в низких широтах [5–8]. Северные
экосистемы чувствительны к климатическим и
прямым антропогенным воздействиям [9] вслед-
ствие экстремальности условий [10–12] и низкого
видового и функционального разнообразия [13, 14].

Средняя длительность периодов наблюдений
за состоянием растительности Арктики при ис-
пользовании методов дистанционного зондиро-
вания Земли [3, 5, 6, 15–26] составляет 20 ± 5 лет
(±95%-ный доверительный интервал), при ис-
пользовании методов наземной оценки расти-
тельности [18, 27–29] – 15 ± 10 лет. Самые дли-
тельные ряды варьируют около четверти–трети
столетия [3, 6, 16, 18, 21, 23, 29]. Уникальную воз-
можность рассмотреть изменение состояния рас-
тительности за 80–90 лет дают сведения, опубли-
кованные в 1934 г. в сводке В.Н. Андреева “Кор-
мовая база ямальского оленеводства” [30]. Ранее
сравнение с данными из этой работы позволили
обсуждать изменения растительности за период
около 60 лет [31].

Целью работы было сравнение величин запа-
сов кормов северного оленя на двух полигонах на
юге п-ова Ямал в период с начала 1930-х по 2017–
2019 гг. Проверяли две гипотезы: в рамках первой
гипотезы мы предположили, что общий запас
кормов за период с 1930-х гг. на Ямале снизился;
в рамках второй гипотезы – что в наибольшей
степени снижение запасов затронуло лишайни-
ковый компонент, а запасы растительных кормов
или снизились в меньшей степени, или не снизи-
лись или, возможно, даже возросли.

Эти гипотезы сформулированы на основании
анализа опубликованных сведений о динамике
продуктивности экосистем Арктики и с учетом
сведений о специфичности динамики экосистем
на полуострове Ямал. Большинство исследовате-
лей констатируют, что в Арктике в целом в насто-
ящее время продуктивность экосистем повыша-
ется, что описывается терминами “позеление”,
“олуговение”, “закустаривание” [2, 32, 33]. В ра-
ботах этого направления признается, что общее
повышение продуктивности арктических экоси-
стем сопровождается или обусловлено опережа-
ющим развитием сосудистых растений и сооб-
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ществ с их преобладанием. Результатов, свидетель-
ствующих о снижении фитомассы в арктических
экосистемах, меньше [34]. По-видимому, такое
снижение обычно проявляется на локальных и ре-
гиональных уровнях, как, например, на Ямале. Си-
туация, сложившаяся на п-ове Ямал, показывает,
что выпас оленей может влиять на экосистемы
сильнее, чем изменения климата [9, 35]. На Ямале в
результате интенсивного выпаса на ограниченной
территории большого числа оленей наблюдаются
разрушение, деградация или снижение фитомассы
некоторых типов растительности [1, 36–40].
Вследствие выпаса разрушается не только лишай-
никовый покров, но и снижаются запасы трав и
кустарников [1, 36, 38, 40].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Нами обсуждаются данные, относящиеся к
полосе южных (кустарниковых) тундр подзоны
субарктических тундр Ямала. Рельеф района рав-
нинный, холмисто-увалистый. Абсолютные вы-
соты от 1–3 м над ур. м. по морским побережьям
и до 85–90 м над ур. м. на возвышенностях цен-
трального Ямала [41]. Распространение много-
летнемерзлых пород сплошное. Водоразделы за-
няты в основном кустарниковыми тундрами в со-
четании с травяно-моховыми, кустарничково-
моховыми и кустарничково-лишайниково-мохо-
выми тундрами [27]. В поймах рек распростране-
ны луговые сообщества и кустарниковые заросли.

Климат характеризуется суровой продолжи-
тельной зимой (средняя температура января –
23.5°C; длительность залегания снежного покрова
240–260 дней), коротким прохладным летом
(средняя температура июля +15.2°C), поздними
весенними и ранними осенними заморозками
(длительность безморозного периода от 50 до 92–
96 дней). По данным метеостанции Салехард с
2001 по 2018 г. увеличение среднегодовой темпера-
туры воздуха составило +1.1°C/10 лет [42], преиму-
щественно из-за потепления весенних месяцев.

В 1930-е гг. численность домашних северных
оленей на территории Ямало-Ненецкого авто-
номного округа оценивалась в 350–360 тыс. осо-
бей, в том числе на Ямале – 100–130 тыс. особей
[30]. В 2015–2016 гг. на территории округа было
670–765 тыс. особей [43, 44], а на Ямале в 2001–
2018 гг. – 200–330 тыс. особей [42].

Полигоны. В 2017–2019 гг. полевые исследова-
ния проведены на двух полигонах в низовьях рек
Еркатаяха и Байдаратаяха (далее полигоны обо-
значаются по названиям рек): полигон Еркатаяха
расположен в южной части Южно-Ямальского
(Юребейского) района [30]; полигон Байдарата-
яха – в северной части Приуральского района
(рис. 1).

Полигон в нижнем течении р. Еркатаяха рас-
положен на территории научно-исследователь-
ского стационара “Еркута” ИЭРиЖ УрО РАН
(68°13′38.30″ с.ш., 69°9′2.20″ в.д.). Рельеф – поло-
го-наклонная заболоченная равнина. Водоразде-
лы низкие (11–17 м над ур. м.). Почвообразующие
породы песчаные и супесчаные [41]; почвы тунд-
ровые иллювиально-гумусовые, болотно-мерз-
лотные, болотные перегнойно-торфянисто-глее-
вые. Пастбища используются преимущественно в
бесснежный период, во время перехода оленей к
расположенным севернее зимним пастбищам.

Полигон в нижнем течении р. Байдаратаяха
расположен на южном берегу Байдарацкой губы
(68°05′41.75″ с.ш., 68°16′56.24″ в.д.). Рельеф рав-
нинный, слабоволнистый [37]. Абсолютные вы-
соты 4–10 м над ур. м. Увлажнение избыточное;
почвы маршевые, болотные мерзлотные торфя-
ные, остаточно-торфяные. Пастбища летние,
пойменные, по большей части разнотравно-зла-
ково-осоковые [41]. По полигону также проходят
пути перехода оленей к зимним пастбищам.

Метод оценки запасов кормов. Оценки оленьих
кормов в 1930-х гг. приведены в работе[30] на ос-
новании личных исследований В.Н. Андреева
1932 г. и исследований других авторов. Проис-
хождение и авторство конкретных оценок в [30]
не указаны, поэтому в настоящей работе все ха-
рактеристики запасов отнесены к 1932 г. Для
определения запасов кормов В.Н. Андреев ис-
пользовал укосы с площадок размером 1 м2 в воз-
душно-сухом состоянии. Он раздельно привел
данные для лишайниковых и зеленых кормов, в
зеленых кормах анализировал листья кустарни-
ков, осоки, злаки, разнотравье и кустарнички.
Однако не указано, в какие месяцы брали укосы,
но есть уточнение, что “… дается продуктивность …
несколько ниже максимальной величины в конце
лета” [30, с. 124]. Мы использовали сведения из
этой работы следующим образом: брали оценки
только для Южно-Ямальского (Юребейского) и
Приуральского районов; свели все фракции запасов
кормов к двум – лишайниковые и зеленые; учиты-
вали все сведения как независимые наблюдения.
Всего было 25 оценок для полигона Еркатаяха и
20 – для полигона Байдаратаяха.

Запасы кормов северного оленя в 2017–2019 гг.
исследовали в июле–августе. На пробных площа-
дях 10 × 10 м выполняли геоботанические описа-
ния и определяли запасы надземной фитомассы
методом укосов. На каждой площади брали по
три укоса с площадок 25 × 25 см [45], данные по
которым усредняли до одной оценки на площадь.
Травянистые растения и кустарнички срезали на
уровне границы зеленой и бурой частей мхов.
Укосы в воздушно-сухом состоянии разбирали по
фракциям: лишайники, разнотравье, осоки, зла-
ки, поедаемые части кустарников и кустарничков
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Рис. 1. Географическое положение полуострова Ямал (а; пунктирный прямоугольник) и положение полигонов на тер-
ритории Ямала (б; I – Еркатаяха; II – Байдаратаяха).

(а)

(б)

I

II

(Dryas octopetala L., Salix nummularia Andersson,
Salix polaris Wahlenb., Vaccinium uliginosum L., Vac-
cinium vitis-idaea L.). Отдельно учитывали массы
зеленой части мхов, подстилку и ветошь, массу
стволиков кустарников. Собирали кустистые ли-
шайники; накипные и листоватые не учитывали.
Всего использовали: 80 независимых оценок –
для полигона Еркатаяха (2017 г. – 15 площадей;
2018 г. – 5 площадей; 2019 г. – 60 площадей) и 8 оце-
нок – для полигона Байдаратаяха (2019 г. – 8 площа-
дей).

Основные подразделения растительности. Запа-
сы и соотношения фракций кормов сильно раз-
личаются в разных растительных сообществах.
Для корректного учета этой изменчивости сопо-
ставили между собой подразделения раститель-
ности, изученные В.Н. Андреевым [30] и нами
(табл. 1). По эколого-фитоценотической (доми-
нантной) классификации сообщества исследуе-
мых территорий относятся к трем типам расти-
тельности: тундры, луга и болота. В тундровой
растительности, которая является преобладаю-
щей на исследованной территории, выделяли

следующие формации: моховые тундры, травя-
ные тундры, лишайниковые тундры, кустарнич-
ковые тундры, кустарниковые тундры. Внутри
формаций тундровой растительности и типов лу-
говой и болотной растительности выделяли груп-
пы ассоциаций. На этапе анализа из-за того, что
данные по запасам для кустарничковых тундр в
1930-е гг. не приведены, а для травяных тундр не-
многочисленны [30], использовали пять подраз-
делений растительности: 1) лишайниковые и ку-
старничковые тундры; 2) моховые и травяные
тундры; 3) кустарниковые тундры; 4) луговые со-
общества; 5) болота.

Для анализа данных использовали общие ли-
нейные модели (GLM) с дискретными предикто-
рами и расчетом только двухфакторных взаимо-
действий между факторами. В GLM значения за-
пасов всех фракций анализировали после
логарифмирования, а значения признака “доля
лишайниковых кормов” – после арксинус-пре-
образования. На рисунках и в тексте использова-
ны нетрансформированные значения величин.
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Таблица 1. Сопоставление и краткая характеристика подразделений растительности, изученных в 1930-е и 2017–
2019 гг.

Основные подразделения растительности

1930-е гг. [30] 2017–2019 гг.

Лишайниковые тундры: в основном на равнинах; почвы песчаные и супесчаные; доминанты – Vaccinium uligino-
sum L., Diapensia lapponica L., Carex bigelowii subsp. arctisibirica (Jurtzev) Á. Löve & D. Löve; Rhytidium rugosum 

(Hedw.) Kindb., Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., Aulacomnium sp.; Flavocetraria sp., Ochrolechia sp., Cladonia sp. 
Покрытие: общее – 30–99%; мхов – 5–40%, лишайников – 10–98%

Мохово-лишайниковая
Травяно-мохово-лишайниковая
Травяно-лишайниковая
Кустарничково-лишайниковая

Кустарничково-мохово-лишайниковая
Травяно-мохово-лишайниковая
Травяно-кустарничково-лишайниковая
Мохово-кустарниково-лишайниковая
Мохово-кустарничково-лишайниковая

Кустарничковые тундры: в основном на верхних частях склонов; почвы песчаные; доминанты – Empetrum nigrum L., 
Vaccinium vitis-idaea L., Rhododendron tomentosum Harmaja, Arctous alpina (L.) Nied., Equisetum arvense L.; Oncophorus sp., 

Aulacomnium sp.; Ochrolechia sp., Cladonia sp., Thamnolia vermicularis var. subuliformis (Ehrh.) Schaer. Покрытие: 
общее – 30–100%; мхов – 1–50%; лишайников – 0–85%.

Тип сообществ “кустарничковые тундры” в сводке [30] 
отсутствует

Мохово-кустарничковая
Травяно-мохово-кустарничковая
Травяно-кустарничковая
Мохово-травяно-кустарничковая
Лишайниково-травяно-кустарничковая
Мохово-лишайниково-кустарничковая
Кустарниково-лишайниково-кустарничковая

Моховые тундры: в основном на террасах; почвы глинистые и супесчаные; доминанты – V. vitis-idaea, V. uligino-
sum, Rubus chamaemorus L.; Polytrichum sp., Dicranum sp., Racomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid.; Peltigera sp., Tham-

nolia vermicularis var. subuliformis (Ehrh.) Schaer., Cladonia sp. Покрытие: общее – 40–100%; мхов – 25–100%; 
лишайников – 1–50%.

Лишайниково-моховая
Кустарниково-травяно-моховая
Кустарниково-моховая

Лишайниково-травяно-моховая
Кустарничково-травяно-моховая
Кустарниково-травяно-моховая
Кустарничково-лишайниково-моховая
Травяно-кустарничково-моховая
Травяно-кустарниково-моховая
Кустарничково-кустарниково-моховая
Кустарниково-моховая

Травяные тундры: в основном в нижних частях пологих склонов; почвы глинистые и суглинистые; доминанты – 
V. vitis-idaea, C. bigelowii subsp. arctisibirica, Eriophorum vaginatum L., Eriophorum angustifolium Honck.; Polytrichum sp., 

Aulacomnium sp., Sphagnum sp.; Cladonia sp., Thamnolia vermicularis var. subuliformis (Ehrh.) Schaer. Покрытие: 
общее – 80–100%; мхов – 10–85%; лишайников – 1–20%.

Мохово-травяная Лишайниково-мохово-травяная 
Кустарничково-мохово-травяная
Лишайниково-кустарниково-травяная

Кустарниковые тундры: в поймах рек; почвы песчаные и глинистые; доминанты – Salix glauca L., Betula nana L., 
Andromeda polifolia L., V. uliginosum, Carex aquatilis Wahlenb.; Polytrichum sp., Dicranum sp.; Peltigera sp. Покрытие: 

общее – 45–98%; мхов – 5–60%; лишайников – 0–2%.
Ивняк моховый
Ивняк разнотравный
Ивняк травяный
Ивняк мохово-травяный
Ерник мохово-лишайниковый
Ерник травяно-моховый

Ивняк кустарничково-моховый
Ивняк травяный
Ерник кустарничково-моховый
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Расчеты выполнены в пакете STATISTICA 8.0
(StatSoft Inc., USA, 1984–2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Величины кормовых запасов в 1930-е и 2017–
2019 гг. на разных полигонах. Запасы зеленых
кормов, средние по подразделениям раститель-
ности, на полигоне Еркатаяха в 1930-е гг. ва-
рьировали в диапазоне 1.4–25.0 ц/га, в 2017–
2019 гг. – 5.7–11.1 ц/га (рис. 2а, 2б); на полигоне
Байдаратаяха в 1930-е гг. – 8.8–25.0 ц/га, в 2017–
2019 гг. – 9.5–22.3 ц/га. В целом меньше всего зе-
леных кормов было в лишайниковых и кустарнич-
ковых тундрах, в моховых и травяных тундрах,
больше всего – в кустарниковых тундрах и на бо-
лотах.

Средние запасы лишайниковых кормов
(рис. 2в, 2г) на обоих полигонах сильно различа-
лись между подразделениями растительности в
1930-е гг. и меньше – в 2017–2019 гг. На полигоне
Еркатаяха в 1930-е гг. средние запасы по подраз-
делениям растительности варьировали в диапазо-
не 0–34.6 ц/га; в 2017–2019 гг. запасы лишайни-
ковых кормов здесь были ниже и изменялись от 0
до 2.5 ц/га. На полигоне Байдаратаяха лишайни-
ков было меньше, чем на первом полигоне: в
1930-е гг.– 0–2.7 ц/га, в 2017–2019 гг. – 0–0.4 ц/га,
причем лишайники не образовывали кормового
запаса на лугах, а больше всего их было в лишай-
никовых и кустарничковых тундрах.

Общий запас кормов – это сумма зеленых и
лишайниковых кормов (рис. 2д, 2е). В 1930-е гг.
на полигоне Еркатаяха общий запас кормов изме-
нялся в диапазоне 12.3–36.0 ц/га, в 2017–2019 гг.
на этом же полигоне он был ниже – 7.0–12.1 ц/га.
Наибольший запас кормов в 1930-е гг. на полиго-
не Еркатаяха был в кустарниковых лишайнико-
вых и кустарничковых тундрах; в 2017–2019 гг. –
в луговых сообществах, моховых и травяных
тундрах. На полигоне Байдаратаяха изменчи-
вость средних запасов во времени не выражена: в
1930-е гг. – 10.0–26.3 ц/га, в 2017–2019 гг. – 9.8–
22.7 ц/га, причем наибольший запас был в кустар-
никовых тундрах или на болотах, а наименьший –
в моховых и травяных тундрах.

Доля лишайниковых кормов сильно различа-
лась между полигонами, во времени и между под-
разделениями растительности (рис. 3). На поли-
гоне Еркатаяха в 1930-е гг. средние значения по
подразделениям растительности варьировали в
диапазоне 0–95%, в 2017–2019 гг. – 0–28%. На
полигоне Байдаратаяха доля лишайников в об-
щем кормовом запасе была примерно в 2–4 раза
ниже: в 1930-е гг. – 0–22%, в 2017–2019 гг. – 0–
6%. Сильнее всего в период с 1930-х гг. по 2017–
2019 гг. участие лишайников снизилось в тех со-
обществах, где в 1930-е гг. их было больше всего.

Статистическая оценка изменчивости запасов
кормов в разные годы исследований на разных по-
лигонах. Для полигона Байдаратаяха отсутствуют
оценки запасов кормов в лишайниковых и ку-

Луговые сообщества: в основном в поймах рек; почвы песчаные, реже глинистые; доминанты – E. arvense, Cala-
magrostis purpurea (Trin.) Trin., C. aquatilis, Eriophorum scheuchzeri Hoppe, Rubus arcticus L.; Polytrichum sp., Aulacom-

nium sp.; Nephroma arcticum (L.) Torss. Покрытие: общее – 40–100%; мхов – 0–30%; лишайников – 0–1%.
Травяная луговина
Травяный пойменный луг

Мохово-травяный луг
Травяный луг
Мохово-травяная луговина
Травяная луговина

Болота: в основном на равнинах; доминанты – V. vitis-idaea, R. tomentosum, E. vaginatum, Carex rariflora (Wahlenb.) Sm., 
Comarum palustre L.; Sphagnum sp., Polytrichum sp.; Cladonia sp., Ochrolechia sp. Покрытие: общее – 95–100%; 

мхов – 50–100%; лишайников – 0–90%.
Травяно-моховое
Лишайниково-травяно-моховое
Кустарниково-лишайниково-травяно-моховое
Травяное
Лишайниково-травяное
Травяно-лишайниковое

Травяно-моховое
Кустарничково-травяно-моховое
Кустарниково-травяно-моховое
Травяно-лишайниково-моховое
Кустарничково-лишайниково-моховое
Травяно-кустарничково-моховое
Кустарничково-мохово-травяное
Кустарничково-мохово-лишайниковое
Лишайниково-мохово-кустарничковое

Основные подразделения растительности

1930-е гг. [30] 2017–2019 гг.

Таблица 1.  Окончание
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старничковых тундрах за 1930-е гг. Поэтому при
проведении статистического анализа использо-
вали GLM с оценкой только главных эффектов ─
“годы исследований”, “полигон”, “подразделе-
ние растительности” и двухфакторных взаимо-
действий между ними (табл. 2). Запас зеленых
кормов существенно варьировал только между
разными подразделениями растительности. Глав-

ные эффекты, характеризующие различия между
годами исследований и полигонами, были незна-
чимыми. Запас лишайниковых кормов и их доля
в общем запасе были более изменчивыми и на вы-
соких уровнях значимости различались между го-
дами исследований, полигонами и подразделени-
ями. Общий запас кормов неожиданно оказался
зависимым только от года исследований. Ни для

Рис. 2. Запасы кормов разных фракций в 1930-е и 2017–2019 гг. на полигонах в бассейнах рек Еркатаяха (а, в, д) и Бай-
даратаяха (б, г, е): а, б – зеленые корма; в, г – лишайниковые корма; д, е – общий запас. Здесь и на рис. 3 разные сим-
волы обозначают разные подразделения растительности: косой крест – лишайниковые и кустарничковые тундры;
квадрат – кустарниковые тундры; круг – моховые и травяные тундры; треугольник – болота; ромб – луга; вертикаль-
ные линии – стандартная ошибка.
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одного показателя не установлено значимого вза-
имодействия между факторами “годы исследова-
ний” и “полигон”. Это означает, что изменения за-
пасов от 1930-х гг. к 2017–2019 гг. на обоих полиго-
нах происходили в одном и том же направлении.

Общие направления изменения запасов кормов.
Для обобщенного представления об изменениях
запасов кормов их анализировали без учета под-
разделений растительности (рис. 4). Хотя на ос-
нове статистических оценок запас зеленых кор-
мов за 85–87 лет не изменился, видна тенденция
его снижения в сообществах обоих полигонов.
Средний запас лишайниковых кормов с 1930-х по
2017–2019 гг. снизился в 5 раз на полигоне Ерка-
таяха и в 2 раза – на полигоне Байдаратаяха. Об-
щий запас кормов за период 85–87 лет также значи-
мо снизился: в 2.3 раза – на полигоне Еркатаяха и в
1.5 раза – на полигоне Байдаратаяха. Снижение
на полигоне Еркатаяха преимущественно обу-
словлено уменьшением запасов лишайников, а
на полигоне Байдаратаяха – примерно равным
изменением запасов и зеленых, и лишайниковых

кормов. Об этом свидетельствует то, что на поли-
гоне Еркатаяха доля лишайников в общем кормо-
вом запасе со временем убывала опережающими
темпами по сравнению с зелеными кормами, а на
полигоне Байдаратаяха соотношение между запа-
сами зеленых и лишайниковых кормов было ста-
бильным.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

На Южном Ямале за 85–87 лет, прошедших
после 1932 г., запасы зеленых оленьих кормов не
изменились, а запасы лишайниковых кормов
уменьшились. Из-за снижения запасов лишайни-
ков уменьшились общие запасы кормов и изме-
нилось соотношение между фракциями в сторону
усиления преобладания зеленых кормов. Эти из-
менения наблюдаются на обоих исследованных по-
лигонах. Таким образом, обе гипотезы подтверди-
лись: общий запас кормов снизился вследствие
уменьшения фракции лишайниковых кормов, т.е.
по сути установлен один основной феномен, кото-

Рис. 3. Доля лишайниковых кормов в 1930-е и 2017–2019 гг. на полигонах в бассейнах рек Еркатаяха (а) и Байдаратаяха (б).
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Таблица 2. Значимость разных факторов изменчивости фракций кормовых запасов и их соотношения (резуль-
таты GLM, включающие оценку двухфакторных взаимодействий между факторами; dF – число степеней свобо-
ды; F – критерий Фишера; P – уровень значимости)

Источники изменчивости dF

Запасы кормов Доля лишайниковых 
кормовзеленых лишайниковых общий

F P F P F P F P

Годы исследований [1] 1 0.37 0.5456 17.69 0.0001 12.2 0.0007 10.98 0.0012
Полигон [2] 1 2.70 0.1029 7.89 0.0058 0.34 0.5629 7.42 0.0074
Подразделение растительности [3] 4 8.10 <0.0001 9.64 <0.0001 1.10 0.3579 11.85 <0.0001
[1] × [2] 1 0.42 0.5162 1.02 0.3140 3.16 0.0783 1.19 0.2780
[1] × [3] 4 7.84 <0.0001 7.07 <0.0001 2.49 0.0468 7.05 <0.0001
[2] × [3] 4 0.22 0.9284 2.34 0.0594 0.85 0.4947 2.77 0.0303
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рый описывается термином делихенизация сооб-
ществ.

Надежность оценки изменения кормовых запа-
сов. Наша работа – пример исследования, когда
статистическая надежность сравнений не являет-
ся достаточным и окончательным подтверждени-
ем объективности результата. Основные сомне-
ния сводятся к вопросу, насколько обоснованно
можно сравнивать кормовые запасы за 1930-е и
2017–2019 гг.

Мы полагаем, что сравнение современных оце-
нок с опубликованными за 1930-е гг. обосновано.
Такая уверенность обусловлена методической яс-
ностью оценок, опубликованных В.Н. Андреевым
[30]. Во-первых, в этой сводке приведены дан-
ные, полученные понятным и воспроизводимым
способом, что позволило повторить измерения с
использованием, хотя и не полностью идентич-
ной, но близкой методики. Во-вторых, в работе
[30] использована понятная классификация под-
разделений растительности, что позволило учесть
изменчивость, обусловленную неоднородностью
растительного покрова. В-третьих, В.Н. Андреев

[30] указал для своих данных географические
привязки, и это позволило учесть географиче-
скую изменчивость. В-четвертых, В.Н. Андреев
[30] привел исходные эмпирические измерения,
что позволило использовать стандартные методы
статистического анализа.

Часть существовавших в 1930-е гг. запасов в
сводке [30], по-видимому, не учтены. Это связано
с тем, что “для угодий летнего сезона … дается про-
дуктивность только зеленой массы … В угодьях зим-
него, весеннего и осеннего сезонов … приводятся
показатели продуктивности лишь для лишайни-
ков” [30, с. 124]. Лишайниковые корма – основная
кормовая фракция в снежный период, зеленые
корма – соответственно в бесснежный [40, 46].
Следовательно, оценки за 1930-е гг. в какой-то
степени недоучитывают существовавшие в то
время в тундрах Ямала запасы. Но мы в каждом
сообществе с равной точностью учитывали запа-
сы и зеленых кормов, и лишайников. Поэтому ес-
ли мы и ошибаемся, сопоставляя запасы кормов в
прошлом и настоящем, то только в сторону зани-
жения вероятных временных различий.

Рис. 4. Запасы и соотношение кормов разных фракций в 1930-е и 2017–2019 гг. на полигонах в бассейнах рек Еркатаяха
(s) и Байдаратаяха (d): а – зеленые корма; б – лишайниковые корма; в – общий запас; г – доля лишайниковых кор-
мов. Вертикальные линии – стандартная ошибка.
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Существует неопределенность оценок, свя-
занная с включением или не включением в кор-
мовые запасы ветоши, которая является кормом
северного оленя [30], но ее обычно отделяют от
зеленых кормов как отдельную фракцию [46]. В
работе [30, с. 123] есть единственное упоминание,
что ветошь может служить кормом для оленей, но
нет явного указания, включалась ли ветошь в за-
пас кормов или нет. Видимо, В.Н. Андреев не
включал ветошь в зеленые корма. Мы массу вето-
ши регистрировали, но в составе зеленых кормов
также не учитывали. По нашим данным, масса
ветоши в среднем составляет около 60% запаса зе-
леных кормов. Если предположить, хотя это и ма-
ловероятно, что В.Н. Андреев указал запасы зеле-
ных кормов, включив в них ветошь, получится,
что оценки за 2017–2019 гг. недооценивают запас
растительных кормов на массу ветоши, т.е. при-
мерно на 30–40%, хотя это маловероятно. В лю-
бом случае неопределенность оценок, связанная с
учетом или неучетом ветоши, могла повлиять на ве-
личину зеленых, но не лишайниковых кормов.

Запасы кормов, биомасса и продуктивность сооб-
ществ. Изменения величин запасов кормов могут
быть интерпретированы экологически, но с важны-
ми ограничениями. Разные фракции кормов – это
части биомассы растений, фитомассы и продукции
сообществ, но они прямо не конвертируются в ве-
личины биомассы, фитомассы и продукции. Зеле-
ные корма – характеристика, близкая к годовой
надземной продукции растений. Чистая годовая
продукция надземной части сообществ включает,
кроме кормовых запасов, еще неучтенные части
всех растений, расположенные близко к поверх-
ности земли, и непоедаемые компоненты (мхи,
плауны, Veratrum lobelianum Bernh., древесина ку-
старников, кустарнички Rhododendron tomentosum
Harmaja, Empetrum nigrum L., Arctous alpina (L.)
Nied., Diapensia lapponica L., Andromeda polifolia L.).
Таким образом, запас зеленых кормов – это кор-
релятивная характеристика биомассы растений и
фитомассы. В разных подразделениях раститель-
ности зеленые корма составляют, по нашим дан-
ным, 38–76%, по оценкам [47] – 18–88% надзем-
ной биомассы. Несмотря на столь существенный
разброс, не будет ошибочным считать, что изме-
нение величины запаса зеленых кормов можно
интерпретировать как свидетельство такого же по
направлению и близкого по масштабу изменения
биомассы растений, их продукции и фитомассы
сообществ. Лишайниковые корма – многолетнее
образование; это характеристика общей массы,
но не годовой продукции кустистых лишайников.

Возможные причины изменения кормовых запа-
сов. Наши результаты указывают на делихениза-
цию как на ведущий процесс трансформации рас-
тительности южных субарктических тундр Ямала.
За 85–87 лет фактически заметно только умень-
шение массы лишайников и не заметно измене-

ние массы кормов, образованных сосудистыми рас-
тениями. Этот результат подтверждает ранее опи-
санные для Ямала феномены, связанные с
пастбищной трансформацией [1, 32, 36–40], но
установленные на более коротких временных ин-
тервалах. Достаточное объяснение причин сни-
жения запасов лишайников – сильное стравлива-
ние пастбищ вследствие перевыпаса оленей [9, 36,
40]. Уменьшение обилия лишайников в связи с
антропогенными нарушениями, в частности в
связи с перевыпасом, хорошо известно [30, 32].
Уже в 1930-х гг. поголовье оленей в районах на-
шего исследования считалось близким к макси-
мально возможному [30]. Дальнейшее возраста-
ние численности оленей на Ямале [3, 42] могло
привести к прогрессивному уменьшению доли
лишайников в общем кормовом запасе.

Изменения запасов зеленых кормов в расти-
тельных сообществах тундр за 85–87 лет не обна-
ружены. Данные, которыми мы располагаем, не
позволяют подтвердить ни их увеличение (что
можно было бы ожидать, если опираться на ре-
зультаты работ о ведущих климатогенных трен-
дах), ни снижение. В других районах Ямала опи-
сано снижение запасов трав и кустарников [1, 36,
38, 40], что авторы также объясняют последстви-
ями перевыпаса. В районах нашей работы на
уровне структуры биомассы в конкретных сооб-
ществах не подтверждены феномены, описывае-
мые как “позеление”, “олуговение” или “отравя-
нивание” [2, 32, 33], если под этими феноменами
подразумевать увеличение абсолютных масс
фракций, образуемых сосудистыми растениями.
Наши оценки позволяют говорить о “позелении”
только в том смысле, что повышается доля сосу-
дистых растений в общей сумме кормов или био-
массы. Однако такие изменения обусловлены де-
лихенизацией сообществ.

При интерпретации изложенных результатов
необходимо учитывать их строгую привязанность
к исследованным подразделениям растительно-
сти. Мы не анализировали соотношение площа-
дей, занятых разными подразделениями. Между
тем климатогенные изменения арктической рас-
тительности могут в первую очередь отражаться в
изменении соотношения площадей, занимаемых
разными формациями. Именно этот аспект – из-
менение соотношения площадей ландшафтов и
сообществ с разным состоянием – является цен-
тральным в программных обобщениях относи-
тельно климатогенной и антропогенной динами-
ки арктической растительности [2, 32]. Наши ре-
зультаты – более частные: они характеризуют
изменения структуры растительных компонентов
только в пределах отдельных подразделений рас-
тительности тундр.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сопоставление оценок кормовых запасов се-

верного оленя, полученных на двух полигонах на
Южном Ямале – в бассейнах рек Еркатаяха и
Байдаратаяха – в 1930-е [30] и в 2017–2019 гг., по-
казало, что закономерности изменчивости двух
основных фракций кормовых запасов – зеленых
и лишайниковых – имеют как общие для обоих
полигонов моменты, так и выраженную специ-
фику. Общее направление изменения структуры
кормов за 85–87 лет – делихенизация, снижение
абсолютной массы кустистых лишайников и доли
лишайниковых кормов. Средний запас лишайни-
ковых кормов с 1930-х по 2017–2019 гг. снизился в
5 раз на полигоне Еркатаяха и в 2 раза на полигоне
Байдаратаяха. Масса зеленых кормов за 85–87 лет
не уменьшилась, но и не увеличилась. В целом
охарактеризовано изменение масс хозяйственно
важных компонентов тундровой растительности
на протяжении длинного – почти 90 лет – перио-
да. По-видимому, состояние растительности на
Южном Ямале сильнее определяется локальны-
ми эффектами, связанными с высокой плотно-
стью копытных фитофагов, чем климатогенными
причинами.

Работа выполнена в рамках темы государ-
ственного задания Института экологии растений
и животных УрО РАН № 122021000092-9.

Авторы декларируют отсутствие конфликта
интересов.
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В условиях южной тайги растительное сообщество на техногенно засоленной аллювиальной почве
представлено рудеральными видами из состава местной флоры. Показано, что при прогрессирую-
щем засолении почвы у растений проявились видоспецифичные реакции, выраженные в аккумуля-
ции низкомолекулярных соединений: марь сизая Chenopodium glaucum L. накапливала пролин и
глицинбетаин, лебеда раскидистая Atriplex patula L. – пролин, бескильница расставленная Puccinel-
lia distans (Jacq.) Parl. – флавоноиды, ситник жабий Juncus bufonius L. – глицинбетаин. На кислой за-
соленной почве в листьях лебеды отмечено повышенное содержание пролина, а в бескильнице –
накопление флавоноидов.
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С развитием химического производства связа-
но образование техногенно засоленных почв, ко-
торые заселяются рудеральными видами из соста-
ва местной флоры [1, 2]. Рудеральные растения,
характеризующиеся определенной солеустойчи-
востью, следует отнести к группе факультативных
галофитов; основную стратегию выживания этой
группы растений связывают с ограничением по-
ступления засоляющих ионов через корни [3]. Из-
вестно, что ответными реакциями растительной
клетки на засоление корневой среды являются ион-
ная компартментация в вакуолях, аккумуляция ос-
мопротекторных соединений, активизация антиок-
сидантной защиты [3–7]. Устойчивость растений в
условиях солевого стресса связана с накоплением
низкомолекулярных соединений, в том числе про-
лина, флавоноидов и глицинбетаина. Пролин
участвует в осморегуляции, защищает структуру
белков, проявляет антиоксидантную активность.
Флавоноиды при окислительном стрессе, взаи-
модействуя с липидным бислоем клеточных мем-
бран, замедляют процессы перекисного окисле-
ния липидов клеточных мембран. Глицинбетаин
в условиях засоления играет важную роль в осмо-
регуляции, поддерживает редокс-статус клетки,
сохраняет функции макромолекул и целостность
мембран [6, 8–18].

В Пермском крае на территории Верхнекам-
ского месторождения солей в зонах складирова-

ния отходов химической промышленности обра-
зовались засоленные почвы и почвогрунты. Не-
которые особенности адаптации к ним растений,
связанные с солевым обменом, опубликованы
нами ранее [19, 20]. Под солеотвалами и шламо-
хранилищами формируются подземные минера-
лизованные воды, которые разгружаются в долинах
малых рек Прикамья и способствуют засолению ал-
лювиальных почв [21, 22]. Геоботаническое обсле-
дование речных долин показало, что с развитием
техногенного засоления естественная флора за-
мещается специфическими группировками рас-
тительности с доминированием рудеральных ви-
дов и галофитов [2].

В верхних горизонтах аллювиальных техно-
генно засоленных почв реакция почвенной среды
варьирует от сильнокислых и до щелочных значе-
ний [21]. Механизмы устойчивости растений к
щелочной реакции среды, а также совместному
воздействию засоления и щелочности недоста-
точно изучены [6, 12, 17, 23–25]. Кислотный
стресс растений и участие низкомолекулярных
соединений в адаптации растений к кислым поч-
вам остаются в центре внимания ученых [24–26].
Публикаций, связанных с адаптационным значе-
нием низкомолекулярных соединений у расте-
ний, произрастающих на засоленных кислых
почвах, нами не найдено.

УДК 574.24+631.4
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Цель наших исследований – изучить накопле-
ние пролина, флавоноидов и глицинбетаина в ли-
стьях как проявление защитных механизмов рас-
тений при техногенном засолении, в том числе на
фоне неблагоприятной реакции почвенной среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Территория исследований расположена в Бе-

резниковском городском округе Пермского края.
Объектом исследований являлись растения на
техногенно засоленной аллювиальной почве в до-
лине р. Быгель. Малая р. Быгель относится к бас-
сейну р. Камы в пределах южно-таежной подзо-
ны. Засоление аллювиальной почвы связано с
разгрузкой подземных минерализованных вод,
сформированных под влиянием солеотвала Бе-
резниковского калийного производственного ру-
доуправления № 4: координаты участка исследо-
ваний – 59°27.419′ с.ш., 056°55.052′ в.д. (в системе
координат WGS-84). При помощи программы
ArcMap 10.5 установили, что в долине р. Быгель
площадь пятна с изреженной растительностью на
техногенно засоленной аллювиальной почве со-
ставляет около 2027 м2.

В пределах исследуемой части речной долины
на фоне низкого проективного покрытия (менее
30–40%) встречались участки, занятые одним из
трех видов однолетних растений: марью сизой
Chenopodium glaucum L., лебедой раскидистой Atri-
plex patula L., ситником жабим Juncus bufonius L., а
также многолетним злаком – бескильницей рас-
ставленной Puccinellia distans (Jacq.) Parl. Кроме этих
растений, единичными экземплярами представле-
ны вейник наземный Calamagrоstis epigеjos L., осот
полевой Sоnchus arvеnsis L. и мать-и-мачеха Tussi-
lago farfara L.

В середине лета 2020 г. на засоленном участке
долины р. Быгель проведен сбор листьев со сред-
ней части побегов мари сизой и лебеды раскиди-
стой, а также листьев ситника жабьего и бескиль-
ницы расставленной. Для каждого вида пробы
листьев собирали в пяти местах произрастания;
сопряженно с растительной пробой отбирали
почвенные пробы из прикорневой зоны расте-
ний. Листья растений фиксировали при темпера-
туре 105°С в течение 20 мин и досушивали при
60°С [27]. Почвенные пробы сушили в помеще-
нии до воздушно-сухого состояния.

В почвенных пробах из прикорневой зоны
растений определяли актуальную кислотность
(рНвод) и содержание ионов: 1) Cl– – в водной вы-
тяжке (в соотношении почва : раствор 1 : 5) арген-
тометрическим методом по Мору; 2) подвижных
ионов Na+ и K+ – извлеченных 0.2 н раствором
HCl при соотношении почва : раствор 1 : 5 с по-
следующим определением пламенно-фотометри-
ческим методом.

Количество пролина в сухой массе листьев
определяли по методу Bates et al. [28]. Флавонои-
ды извлекали 70%-ным раствором этанола; сум-
марное содержание продуктов взаимодействия с
5%-ным спиртовым раствором AlCl3 установили
методом спектрофотометрии при длине волны
425 нм. Глицинбетаин определяли спектрофото-
метрически (спектрофотометр “СФ-2000”, Рос-
сия) по методу Grieve and Grattan [29]. Аналити-
ческая повторность определения – трехкратная.

Сравнение растений по содержанию органи-
ческих соединений в листьях провели дисперсион-
ным методом с применением критерия Краскела-
Уоллиса; значимыми считали различия между срав-
ниваемыми средними величинами с доверительной
вероятностью 95% и выше (Р < 0.05). В диаграммах
по содержанию пролина, флавоноидов и глицинбе-
таина приведены средние арифметические биоло-
гических повторностей и их стандартные ошибки.

Количество пролина, флавоноидов и глицин-
бетаина в растительных пробах, а также данные
по величине рН и содержанию ионов в сопряжен-
но отобранных почвенных пробах были обрабо-
таны методом регрессионного анализа; адекват-
ность полученных уравнений оценили при уров-
не значимости нулевой гипотезы Р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Отмечена неоднородность условий обитания

растений в речной долине, выраженная в разной
реакции почвенной среды и варьировании содер-
жания засоляющих ионов в почве. Места произрас-
тания ситника характеризовались кислой реакцией
почвенной среды, у лебеды – кислой и нейтраль-
ной, у бескильницы – слабокислой и щелочной, а у
мари – нейтральной и щелочной (рис. 1а).

Самый высокий уровень содержания хлорид-
ионов в почве обнаружен в местах произрастания
ситника и лебеды (рис. 1б). Максимальное коли-
чество подвижного Na+ наблюдали в почве из
прикорневой зоны мари и бескильницы (рис. 1в).
Содержание подвижного К+ в почве было ниже
содержания Na+; наибольшее его количество от-
мечено в почве в местах произрастания мари, ле-
беды и бескильницы (рис. 1г).

Содержание пролина, флавоноидов
и глицинбетаина в растениях

В зависимости от содержания пролина в ли-
стьях растения расположились в следующей по-
следовательности: лебеда = бескильница > марь >
> ситник (рис. 2а). В ситнике количество проли-
на было в 3 раза меньше, чем в лебеде и бескиль-
нице. Относительно повышенное накопление
флавоноидов характерно для листьев лебеды и
мари (рис. 2б); их количество в несколько раз вы-
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ше, чем в листьях ситника и бескильницы. Повы-
шенным количеством глицинбетаина в листьях
отличалась лебеда, у ситника и бескильницы со-
держание этих соединений было меньше в не-
сколько раз (рис. 2в).

Таким образом, для листьев лебеды и мари ха-
рактерно наибольшее количество пролина, фла-
воноидов и глицинбетаина; бескильница отличи-
лась средним накоплением пролина в листьях,
содержание флавоноидов и глицинбетаина в ней
было низким. Ситник характеризовался наи-
меньшим количеством трех исследуемых низко-
молекулярных соединений, при этом содержание
флавоноидов в нем выше, чем в бескильнице.

Зависимости между накоплением пролина
и почвенными показателями

Количество пролина в листьях мари прямо
пропорционально связано с содержанием в почве
хлоридов натрия: регрессионные зависимости
адекватны полученным данным при уровне зна-
чимости Р = 0.006–0.008, коэффициенте корре-
ляции r = 0.81–0.82. При увеличении содержания
Сl– в почве от 1 до 8 смоль(экв)/кг количество
пролина возрастало с 8 до 37 мг/10 г сухой массы
листьев (рис. 3а). В листьях мари на почве с содер-
жанием подвижного Na+ менее 70 смоль(экв)/кг
количество пролина составляло менее 20 мг/10 г
сухой массы, но, когда засоление Na+ достигало
145–160 смоль(экв)/кг, оно возрастало почти до

Рис. 1. Свойства почвы из прикорневой зоны растений: а – рНвод; б – содержание ионов Cl–, смоль(экв)/кг почвы;
в – содержание подвижных ионов Na+, смоль(экв)/кг почвы; г – содержание подвижных ионов К+, смоль(экв)/кг
почвы; черными точками обозначены средние со стандартными отклонениями, серыми – диапазон варьирования по-
казателя внутри выборки.
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Рис. 2. Среднее содержание пролина (а), флавоноидов (б) и глицинбетаина (в) в листьях растений; буквенными ин-
дексами вверху диаграмм показаны статистически значимые различия в содержании низкомолекулярных соединений
между растениями по критерию Краскела-Уоллиса: α – ситник, β – лебеда, γ – марь, δ – бескильница.
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Рис. 3. Зависимость между количеством пролина в листьях мари и содержанием ионов Cl– (а) и Na+ (б) в почве.
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40 мг/10 г сухой массы листьев (рис. 3б). Зависи-
мости между количеством пролина в листьях ма-
ри и реакцией почвенной среды не установлено.

В листьях лебеды содержание пролина зависе-
ло от хлоридного засоления почвы: регрессион-
ная зависимость адекватна полученным данным
при Р = 0.025, r = 0.76 (рис. 4а). При содержании
Сl– менее 40 смоль(экв)/кг почвы лебеда накап-
ливала пролина менее 37 мг/10 г, но, когда засоле-
ние почвы хлорид-ионами становилось выше
40 смоль(экв)/кг, количество пролина возрастало
до 42–43 мг/10 г сухой массы листьев.

Как было отмечено выше, лебеда произрастала
на засоленных почвах с нейтральной и кислой ре-
акцией среды. Установлена зависимость между
содержанием пролина в листьях лебеды и реакцией
почвенной среды: уравнение регрессии адекватно
полученным данным при Р = 0.001, r = –0.96

(рис. 4б). На засоленной почве с реакцией среды,
близкой к нейтральной, в листьях лебеды содер-
жалось минимальное количество пролина – око-
ло 27 мг/10 г сухой массы; на кислой засоленной
почве растения аккумулировали пролин в коли-
честве 37–43 мг/10 г. В целом количество пролина
в листьях лебеды определялось двумя факторами
почвенной среды, что подтверждено уравнением
множественной регрессии, адекватным получен-
ным данным при Р = 0.01, r = 0.99: y = 76.15 +
+ 0.015х1 – 7.73х2, где y – содержание пролина,
мг/10 г сухой массы листьев, х1 – содержание Cl–

в почве, мМ-экв/100 почвы, х2 – рН почвы.

В листьях бескильницы и ситника не выявлено
зависимости между содержанием пролина в ли-
стьях и количеством засоляющих ионов в почве;
отсутствовали и значимые связи между содержа-
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нием пролина в листьях этих растений и реакцией
почвенной среды.

Зависимости между накоплением флавоноидов 
и почвенными показателями

У лебеды, мари и ситника не установлены свя-
зи между аккумуляцией флавоноидов в листьях и
содержанием ионов Na+, K+, Cl– в почве. Не свя-
зано накопление флавоноидов в листьях этих рас-
тений и с величиной рН почвы.

В листьях бескильницы на фоне относительно
пониженного содержания флавоноидов выявле-
на прямая сильная связь между их количеством и
содержанием подвижного Na+ в почве: уравнение
регрессии адекватно полученным данным при
Р = 0.002, r = 0.87 (рис. 5а). На фоне наименьшей
засоленности почвы Na+ содержание флавонои-
дов составляло около 6.5 мг/10 г сухой массы ли-
стьев бескильницы, а при наибольшем засолении
увеличивалось почти до 11 мг/10 г. Выявлена от-
личительная особенность бескильницы – значи-

мая связь между содержанием флавоноидов в ли-
стьях и рН почвы: уравнение регрессии адекватно
полученным данным при Р = 0.011, r = 0.80 (рис. 5б).
Произрастающие на слабощелочной почве расте-
ния в листьях содержали флавоноидов около
7 мг/10 г, а на кислой почве их количество увели-
чилось до 8.5–10.8 мг/10 г.

Зависимости между накоплением глицинбетаина 
и почвенными показателями

Установлена зависимость между содержанием
глицинбетаина в листьях мари и количеством по-
движного Na+ в почве: уравнение регрессии адек-
ватно полученным данным при Р = 0.015, r = 0.79
(рис. 6а). На фоне содержания подвижного Na+

менее 50 смоль(экв)/кг почвы в листьях мари гли-
цинбетаина было менее 5 мг/10 г сухой массы;
при повышенном засолении почвы Na+ в листьях
аккумулировалось до 15–22 мг/10 г глицинбетаи-
на. Между количеством глицинбетаина в листьях
мари и содержанием подвижного К+ в почве так-

Рис. 4. Зависимость между количеством пролина в листьях лебеды и содержанием ионов Сl– в почве (а), количеством
пролина и реакцией почвенной среды (б).

y = 27.57 + 3.36 ln x,

45

40

35

30

25
0 50 100 150

(a)
П

ро
ли

н,
 м

г/
10

 г
 с

.м
.

Cl–, смоль(экв)/кг почвы

r = 0.76, F = 4.07, P = 0.0249

y = 87.18 – 9.52x,

45

40

35

30

25
4.5 5.0 5.5 6.0 6.5 7.0

(б)

pH почвы

r = –0.96, F = 37.88, P = 0.001

Рис. 5. Зависимость между количеством флавоноидов в листьях бескильницы и содержанием подвижного Na+ в почве (а),
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же отмечена прямая сильная связь: регрессион-
ная зависимость адекватна полученным данным
при Р = 0.001, r = 0.91 (рис. 6б).

Для лебеды и бескильницы не установлены
значимые связи между содержанием глицинбета-
ина в листьях и количеством засоляющих ионов в
почве.

Для ситника прослежена криволинейная зави-
симость между содержанием глицинбетаина в ли-
стьях и количеством Cl– в почве: уравнение ре-
грессии адекватно полученным данным при Р =
= 0.046, r = 0.98 (рис. 6б). На фоне засоленности
хлорид-ионами менее 40 смоль(экв)/кг почвы со-
держание глицинбетаина было минимальным
(1.1–4.5 мг/1 г), а при содержании Cl– в количе-
стве 71 смоль(экв)/кг аккумуляция глицинбетаи-
на достигала 10 мг/1 г сухой массы листьев.

В листьях всех исследуемых растений не уста-
новлено значимых зависимостей между содержа-
нием глицинбетаина в листьях и реакцией поч-
венной среды.

ОБСУЖДЕНИЕ
Об определенном уровне солеустойчивости

исследуемых видов рудеральных растений свиде-
тельствует их произрастание на засоленных поч-
вах в разных регионах мира [6, 30–32]. Наши дан-
ные показали, что растения характеризуются до-
статочно широким лимитом толерантности к
техногенному засолению. В почве из прикорневой
зоны ситника максимальное содержание хлорид-
ных солей отличалось от минимального засоления в
4.7 раза, у мари – в 8 раз, у бескильницы – в 25 раз,
у лебеды – в 50 раз. Одновременно почва характе-
ризовалась значительным содержанием ионов
К+. В некоторых аллювиальных солончаковых
почвах Прикамья содержание калия сопоставимо
с уровнем натриевого засоления [21, 22].

Отмеченные в наших исследованиях ней-
тральная и слабощелочная реакции почвенной
среды характерны для хлоридно-засоленных ал-
лювиальных почв; в то же время среди них встре-
чались почвы с кислыми поверхностными гори-
зонтами [21, 22].

Таким образом, на исследуемом участке доли-
ны р. Быгель рудеральная растительность нахо-

Рис. 6. Зависимость между количеством глицинбетаина в листьях мари и содержанием подвижных ионов Na+ (а) и K+ (б)
в почве, а также между количеством глицинбетаина в листьях ситника и содержанием Cl– в почве (в).
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дится под воздействием хлоридного засоления и
неблагоприятной реакции почвенной среды.
Установленные регрессионные зависимости поз-
воляют рассматривать накопление пролина, фла-
воноидов, глицинбетаина в листьях растений как
ответную реакцию на увеличение содержания засо-
ляющих ионов в почве. Считается, что эти низко-
молекулярные соединения обеспечивают устойчи-
вость растений в условиях солевого стресса [4, 5, 16,
17, 24, 25, 33].

Накопление пролина в органах растений свя-
зано с его многофункциональным значением в
растительной клетке в стрессовых условиях [5, 7,
14, 34]. Полученные нами зависимости между по-
казателями техногенного засоления и количе-
ством пролина в листьях лебеды и мари соответ-
ствуют научным данным по увеличению содержа-
ния пролина в листьях культурных растений в
условиях солевого стресса; отмечены [10, 12, 17]
осмопротекторные свойства и антиоксидантная
активность пролина.

Накопление пролина в листьях лебеды, по-ви-
димому, повышало ее устойчивость к кислой ре-
акции почвенной среды в условиях техногенного
засоления. При кислотном стрессе наблюдали ак-
кумуляцию пролина в листьях пшеницы и ржи
[25]. Имитация кислотного дождя способствова-
ла накоплению пролина в листьях томатов [26].
Кислая реакция среды усиливает водный дефи-
цит в растении, так как под влиянием избытка
протонов клетки корня становятся непроницае-
мыми для воды [35]. По данным M.H.M. Bhuyan
et al. [24], при кислотном стрессе накопление
пролина в проростках пшеницы поддерживало
водный баланс и обеспечивало защиту от окисли-
тельного повреждения; отмечали участие проли-
на в рН-регуляции цитоплазмы растительной
клетки [36, 37]. Таким образом, накопление проли-
на в листьях лебеды на кислой почве может быть на-
правлено на поддержание осмотического потенци-
ала и кислотно-щелочного баланса в клетках, на
усиление антиоксидантной активности.

Известно [13, 16, 38], что флавоноиды участву-
ют в защите растений от воздействия неблагопри-
ятных факторов внешней среды: повышенной
интенсивности света, низких и высоких темпера-
тур, тяжелых металлов, водного дефицита и т.д.
Согласно нашим исследованиям, марь и лебеда
аккумулировали наибольшее количество флаво-
ноидов, но их содержание не связано со степенью
засоления почвы. З.Ф. Рахманкулова с соавт. [16]
отмечают, что при изначально высоком пуле низ-
комолекулярных соединений может отсутство-
вать зависимость между их накоплением и засо-
ленностью среды обитания.

Бескильница аккумулировала флавоноиды в
листьях по мере увеличения количества подвиж-
ного Na+ в почве, что может быть связано с их

участием в антиоксидантной защите. При соле-
вом стрессе в митохондриях и хлоропластах рас-
тительной клетки нарушается транспорт электро-
нов, образуется избыток активных форм кисло-
рода и, следовательно, усиливаются процессы
свободнорадикального окисления [5, 7, 14]. Фла-
воноиды cпособны к антиоксидантной активно-
сти и участвуют в стабилизации мембран при
окислительном стрессе [11, 13, 15].

При усилении кислотности почвы в листьях
бескильницы отмечено накопление флавонои-
дов, что обусловлено, по-видимому, их значени-
ем в адаптации к кислой засоленной почве. Не-
благоприятная реакция среды нарушает метабо-
лизм растительных клеток [24, 39], усиливает
токсическое воздействие солей [17]. В условиях
кислотного стресса наблюдали аккумуляцию
флавоноидов в листьях ржи [25]. Низкие значе-
ния рН вызывали развитие окислительного
стресса в пшенице [24]. Флавоноиды, взаимодей-
ствуя с липидным бислоем клеточных мембран,
замедляют процессы перекисного окисления ли-
пидов [11, 13, 15].

В листьях мари и ситника количество глицин-
бетаина возрастало с увеличением содержания
засоляющих ионов в почве, что, вероятно, связа-
но с осморегуляцией и стабилизацией клеточных
структур. Глицинбетаин защищает белки от воз-
действия различных денатурирующих агентов [8].
Считается [6, 9], что он вносит значительный
вклад в солеустойчивость растений. Защитную
роль глицинбетаина в растительной клетке иссле-
дователи связывают со стабилизацией работы фо-
тосинтетического аппарата в неблагоприятных
условиях. При солевом стрессе, благодаря взаи-
модействию глицинбетаина с молекулами и кле-
точными структурами, сохраняется активность
макромолекул, поддерживается целостность
мембран [18].

Согласно З.Ф. Рахманкуловой с соавт. [16], для
галофитов характерны различные биохимиче-
ские стратегии солеустойчивости. В наших иссле-
дованиях у растений на техногенно засоленных
почвах проявилась видовая специфика в накоп-
лении низкомолекулярных соединений. При уси-
лении засоленности почвы отмечена аккумуля-
ция пролина в листьях лебеды, пролина и гли-
цинбетаина – в листьях мари, флавоноидов – в
листьях бескильницы, глицинбетаина – в листьях
ситника.

На основании полученных данных можно го-
ворить о том, что при техногенном засолении у
рудеральных растений стратегия выживания свя-
зана с видоспецифичными реакциями, направ-
ленными на аккумуляцию пролина, флавоноидов и
глицинбетаина. В адаптации к кислой реакции за-
соленной почвы определенное значение у лебеды
имеет пролин, а у бескильницы – флавоноиды.
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Приведены результаты исследования вертикального распределения абиотических характеристик и
хлорофилла (Хл а) в Горьковском, Чебоксарском, Куйбышевском, Саратовском и Волгоградском
водохранилищах летом 2021 г. Измерения выполнены с борта экспедиционного судна с помощью
погружного многопараметрического зонда YSI EXO2. Содержание Хл а изменялось от 5.5–8.5 до
>100 мкг/л на Средней Волги, до 22 и 47 мкг/л – на Нижней Волге и было типичным для летнего
максимума фитопланктона волжских водохранилищ. При отсутствии плотностной стратификации
для большинства станций выявлено равномерное распределение Хл а в водной толще с коэффици-
ентами вариации не более 20%.
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Водохранилища Волги, расположенные в раз-
личных природно-климатических зонах, относятся
к объектам многолетних гидроэкологических ис-
следований [1, 2]. Водохранилища характеризуются
сложной гидродинамической структурой, которая
определяется наличием разнородных водных масс
[3, 4]. Их взаимодействие в сочетании с морфо-
метрическими особенностями водоемов обуслов-
ливает пространственную неоднородность и вре-
меннýю изменчивость в распределении гидрофи-
зических и гидрохимических характеристик, а
также гидробионтов [5]. Сведения о простран-
ственном распределении биоты необходимы для
объективного представления о состоянии водной
среды.

Фитопланктон играет важную функциональ-
ную, средообразующую и индикаторную роль в
экосистеме водоема [6]. Универсальным эколого-
физиологическим маркером развития, состояния
и продукционного потенциала фитопланктона, а
также индикатором трофического статуса водое-
ма и качества воды служит содержание основного
фотосинтетического пигмента хлорофилла а [7, 8].
В волжских водохранилищах подробно исследо-
вано разномасштабное горизонтальное распреде-
ление хлорофилла [6, 9]. Данные о его распреде-
лении в столбе воды в основном ограничены
оценкой для трех больших слоев водной толщи
[6], что оправдано трудоемкостью лабораторных

анализов. Детальные сведения о вертикальном
распределении Хл а немногочисленны [10–12].
Восполнить этот пробел позволяет современная
аппаратура, с помощью которой измерение хло-
рофилла проводится in situ [13–15 и мн. др.].

Цель настоящей работы – исследовать верти-
кальное распределение фитопланктона в водо-
хранилищах Волги по результатам непрерывного
измерения флуоресценции хлорофилла в водной
толще.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран 24 августа–11 сентября 2021 г.

на 57 станциях водохранилищ Средней и Нижней
Волги. Содержание хлорофилла а (Хл а), а также
абиотические параметры водной среды (темпера-
туру, электропроводность, растворенный кисло-
род) измеряли с борта экспедиционного судна с
помощью погружного многопараметрического
зонда YSI EXO2 (YSI Inc., США), оснащенного
системой флуоресцентной диагностики хлоро-
филла. Источниками возбуждающего света с дли-
ной волны 470 и 590 нм служат светодиодные из-
лучатели, выход флуоресценции регистрируется в
красной области при 685 нм, расчет концентрации
пигмента заложен в программное обеспечение при-
бора. Зондирование водной толщи осуществляли от
поверхности до дна с дискретностью записи в 1 с,

УДК 556.551+574.583(28):581
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получая большие ряды исследованных параметров.
В работе использованы величины, осредненные
для каждого метрового слоя воды на каждой стан-
ции. Для сравнения с данными предыдущих лет
[6] рассчитывали содержание Хл а в трех больших
слоях водной толщи: слой 1 – фотическая зона
(0–2 м); слой 2 – от 2 м до средней глубины водо-
хранилища; слой 3 – афотический между средней
глубиной и дном. Расчет статистических характе-
ристик при анализе данных выполнен с помощью
стандартных компьютерных программ MS Excel
2010 и Statistica v.8.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Из восьми волжских водохранилищ, прости-

рающихся от южной тайги до полупустыни, к
Средней Волге относятся внутрикаскадные Горь-
ковское, Чебоксарское и Куйбышевское, к Ниж-
ней Волге – замыкающие каскад Саратовское и
Волгоградское. Все водохранилища, основные
характеристики которых приведены в табл. 1, от-
носятся к равнинным, крупным, относительно
мелководным, проточным [1, 2]. Современный

трофический статус Саратовского и Волгоград-
ского водохранилищ оценивается как мезотроф-
ный, Куйбышевского – как умеренно эвтроф-
ный, Горьковского и Чебоксарского – как эв-
трофный [16].

Наши исследования выполнены в позднелет-
ний период, когда начинается постепенное выхо-
лаживание водной толщи. Температура воды в
Горьковском, Чебоксарском и Куйбышевском
водохранилищах была выше, чем в Саратовском
и Волгоградском. В двух нижних водохранили-
щах увеличиваются прозрачность воды, электро-
проводность, содержание растворенного кисло-
рода и снижается цветность. Очень близкие зна-
чения абиотических показателей получены в
поверхностном и придонном слоях воды, что сви-
детельствует об отсутствии плотностной страти-
фикации водной тощи (табл. 2).

Содержание Хл а представлено широким диа-
пазоном величин, различающихся на два поряд-
ка: от минимальных 5.5–8.5 мкг/л во всех водо-
хранилищах до максимальных >100 мкг/л на
Средней Волге, 22 и 47 мкг/л – на Нижней Волге.

Таблица 1. Морфометрические характеристики водохранилищ Средней и Нижней Волги

Примечание. KВОД – коэффициент условного водообмена.

Водохранилище Объем, км3 Площадь,
км2

Длина,
км

Глубина, м KВОД,
год–1средняя макс.

Средняя Волга (58°03′–53°31′ с.ш., 38°50′–49°25′ в.д.)
Горьковское 8.70 1591 430 5.5 21.0 6.1
Чебоксарское 12.60 1270 341 4.7 21.0 20.9
Куйбышевское 57.30 6150 510 9.3 41.0 4.2

Нижняя Волга (53°28′–48°42′ с.ш., 49°42′–44°30′ в.д.)
Саратовское 12.87 1831 312 7.0 31.0 19.1
Волгоградское 31.45 3117 540 10.0 41.0 8.0

Таблица 2. Абиотические характеристики водохранилищ Средней и Нижней Волги в период исследования
(средние величины со стандартной ошибкой: над чертой – в поверхностном, под чертой – в придонном слоях)

Водохранилище Прозрачность,
м

Цветность,
град.

Температура,
°С

Растворенный
кислород, мг/л

Электропроводность,
мкСим/см

Горьковское 1.2 ± 0.1 48 ± 2

Чебоксарское 1.2 ± 0.1 36 ± 2

Куйбышевское 1.5 ± 0.1 28 ± 1

Саратовское 1.7 ± 0.1 30 ± 1

Волгоградское 1.5 ± 0.1 30 ± 1

±
±

20.5 0.2
20.7 0.1

±
±

8.8 0.1
7.8 0.2

±
±

198 3
197 3

±
±

20.5 0.2
20.7 0.1

±
±

8.9 0.2
7.4 0.2

±
±

376 30
385 28

±
±

20.3 0.1
19.0 0.7

±
±

8.2 0.1
7.4 0.2

±
±

400 22
385 20

±
±

17.9 0.5
19.1 0.2

±
±

9.5 0.2
8.6 0.2

±
±

347 3
346 3

±
±

18.5 0.3
18.7 0.3

±
±

9.8 0.1
9.5 0.1

±
±

337 8
348 8
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Повышенные величины приурочены к верхнему
двухметровому слою воды (эвфотной зоне), в ко-
тором вариабельность Хл а выше, чем в более глу-
боких слоях. Максимальные коэффициенты ва-
риации Хл а получены в эвфотной зоне Горьков-
ского и Куйбышевского водохранилищ (табл. 3).
Содержание Хл а в трех слоях водной толщи во-
дохранилищ меняется неодинаково: в Горьков-
ском и Куйбышевском водохранилищах оно сни-
жается с глубиной, в Саратовском и Волгоград-
ском увеличивается в толще воды ниже эвфотной
зоны, в Чебоксарском повышается в среднем слое
и снижается в нижнем. Содержание пигмента в
эвфотной и афотической зонах (слои 1 и 3) досто-
верно различается в Куйбышевском, Саратов-
ском и Волгоградском водохранилищах (p < 0.05).

Из данных вертикального зондирования сле-
дует, что вариабельность распределения Хл а в
толще воды невелика. Коэффициенты вариации
Хл а для 80% станций не превышают 20% и в
среднем составляют 6.0 ± 1.1% в Горьковском во-
дохранилище, от 11.9 ± 2.0 до 15.2 ± 1.4% – в Че-
боксарском, Куйбышевском, Саратовском и
19.8 ± 1.5% – в Волгоградском.

В верхней части Горьковского водохранилища
на станциях глубиной 6–7 м концентрации Хл а в
основном составляют 15–18 мкг/л, в средней ча-
сти водохранилища ниже Костромского расши-
рения при глубинах 10–12 м увеличиваются до
20–30 мкг/л, а в самой глубокой нижней части
снижаются до 15–20 мкг/л. На всех станциях со-
храняется равномерное распределение Хл а в тол-
ще воды (см. рис. 1а). В верхней части Чебоксарско-
го водохранилища на небольшом протяжении – от
плотины до г. Н. Новгород –концентрации Хл а
такие же, как в нижней части Горьковского, и
равномерно распределены по глубине. Содержа-
ние пигмента увеличивается на порядок ниже
впадения крупнейшего притока Волги – р. Оки.
Высокоминерализованные окские воды, прижа-
тые к правому берегу, прослеживаются в водохра-
нилище на значительном расстоянии и сохраня-
ют высокое обилие фитопланктона [17]. В волж-
ской водной массе концентрация Хл а заметно
ниже (30–40 мкг/л), чем в окской, хотя и возрас-

тает вдвое по сравнению с верховьем водохрани-
лища. Лишь ниже впадения р. Ветлуги с прибли-
жением к плотине концентрации Хл а уменьша-
ются до 10–20 мкг/л и не превышают 10–12 мкг/л
в верхнем бьефе Чебоксарской ГЭС. В водной
толще нижнего участка количество Хл а посте-
пенно снижается с глубиной, и только перед пло-
тиной он равномерно распределен в столбе воды
(см. рис. 1б).

Аналогичная ситуация наблюдается в Куйбы-
шевском водохранилище. В его верхней части от-
мечаются такие же величины, как на приплотин-
ном участке Чебоксарского. Содержание Хл а
увеличивается до 18–25 мкг/л ниже впадения
р. Свияги и незначительно меняется на 100-км
участке до впадения второго крупнейшего волж-
ского притока р. Камы. Ниже Камского устья и
вплоть до плотины Жигулевской ГЭС количество
пигмента не превышает 7–15 мкг/л и только в
устье р. Усы возрастает до 23 мкг/л (см. рис. 1в).
На верхнем участке Саратовского водохранили-
ща сохраняются невысокие концентрации Хл а
(5–8 мкг/л), которые постепенно увеличиваются
до 10–15 мкг/л в средней части, достигая 20 мкг/л
перед плотиной (см. рис. 1г).

На верхнем 80-км участке Волгоградского водо-
хранилища сохраняются величины около 20 мкг/л.
Они увеличиваются до 30–40 мкг/л на большом
протяжении от г. Саратова до г. Камышин и сни-
жаются до 10–15 мкг/л на нижнем 80-км участке
от п. Горный Балыклей до плотины (см. рис. 1д).
В толще воды Куйбышевского и Саратовского
водохранилищ Хл а в основном распределен рав-
номерно. Исключение составляют две русловые
станции: в районе г. Новоульяновска (Куйбышев-
ское) на разных глубинах количество Хл а варьирует
от 8 до 13 мкг/л и против пос. Духовницкое (Сара-
товское) – от 14 до 20 мкг/л. В Волгоградском водо-
хранилище такая ситуация встречается чаще: на 8 из
12 станций количество Хл а по глубине меняется на
30–40%, но какой-либо направленности этих из-
менений не прослеживается.

Для ряда станций характерен заметный пере-
пад концентрации Хл а в самом верхнем метро-
вом слое, а также в метровом слое у дна. У поверх-

Таблица 3. Содержание хлорофилла (мкг/л) в слоях водной толщи водохранилищ Средней и Нижней Волги в пе-
риод исследования (средние величины со стандартной ошибкой, в скобках – коэффициент вариации величин, %)

Примечание. Слой 1 – фотическая зона (0–2 м); слой 2 – от 2 м до средней глубины водохранилища; слой 3 – афотический
между средней глубиной и дном.

Водохранилище Минимум–максимум Слой 1 Слой 2 Слой 3

Горьковское 8.5–116 22.0 ± 3.3 (93) 18.4 ± 0.5 (19) 20.4 ± 1.0 (36)
Чебоксарское 8.6–113 26.9 ± 2.2 (52) 29.1 ± 2.0 (40) 25.9 ± 1.6 (51)
Куйбышевское 6.8–96.5 17.6 ± 2.5 (104) 13.6 ± 0.7 (50) 11.8 ± 0.8 (58)
Саратовское 5.5–22.0 11.3 ± 0.9 (43) 13.5 ± 0.6 (28) 13.6 ± 0.4 (29)
Волгоградское 6.1–47.1 19.3 ± 1.9 (54) 25.8 ± 1.2 (39) 25.9 ± 1.4 (44)
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Рис. 1. Вертикальное распределение хлорофилла на станциях Горьковского (а), Чебоксарского (б), Куйбышевского (в),
Саратовского (г) и Волгоградского (д) водохранилищ.
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Рис. 1. Продолжение.
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ности отмечены наиболее низкие величины, ко-
торые увеличиваются в среднем в 1.5–2 раза на
глубине 1 м, и только в Куйбышевском водохра-
нилище эти различия не выявлены. В придонном
слое Горьковского, Чебоксарского и Куйбышев-
ского водохранилищ содержание пигмента мак-
симально и в среднем в 1.4–1.8 раза выше, чем в
метре от дна. В Саратовском и Волгоградском во-
дохранилищах этого не наблюдается.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Фитопланктон обитает в открытой воде, для
которой характерна нестабильность. Простран-
ственная неоднородность альгоценозов играет
важную роль в формировании продуктивности
водных экосистем и качества водной среды. На
вертикальное распределение водорослей оказы-
вают влияние морфометрия водоема, условия пе-
ремешивания, термический и гидрооптический
режимы, обеспеченность биогенным питанием,
пресс зоопланктона, а также физиологические

особенности видов [14, 18–20]. Вертикальное
распределение фитопланктона хорошо изучено
для глубоких стратифицированных озер и мор-
ских вод, где оно связано с плотностным и темпе-
ратурным расслоением водной толщи [21–26].

В водохранилищах Волги при относительно
небольших глубинах и повышенной гидродина-
мической активности плотностная и температур-
ная стратификация наблюдается редко [2]. Под-
тверждением служат близкие величины абиотиче-
ских показателей в поверхностном и придонном
слоях воды (см. табл. 2). К особенностям волж-
ского каскада относится и его значительная про-
тяженность в меридиональном направлении. Зо-
нальными изменениями условий водосборного
бассейна обусловлено увеличение электропро-
водности воды и снижение цветности в нижних
водохранилищах. При этом увеличение прозрач-
ности на Нижней Волге связано с увеличением
глубины, а отмеченные в период наблюдения
температурные различия – с региональными по-
годными условиями, из-за которых прогрев воды

Рис. 1. Окончание.
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в Саратовском и Волгоградском водохранилищах
был ниже, чем на Средней Волге.

Содержание Хл а представлено широким диа-
пазоном величин, которые типичны для летнего
периода в развитии фитопланктона волжских во-
дохранилищ [6]. Водоросли в основном равно-
мерно распределены в водной толще, что под-
тверждают низкие (не более 20%) коэффициенты
вариации средних концентраций Хл а на станци-
ях. Наиболее вариабельно вертикальное распре-
деление Хл а в замыкающем каскад Волгоград-
ском водохранилище, которое характеризуется
высокой скоростью течения и нестабильным вод-
ным режимом, меняющимся в зависимости от
суммарного стока Волги [27]. Следует отметить,
что распределение фитопланктона (Хл а) по аква-
тории волжских водохранилищ характеризуется
более высокой изменчивостью, обусловленной
их морфометрическими и гидродинамическими
особенностями, наличием различных водных
масс, влиянием притоков [6].

Для ряда участков отмечены повышенное со-
держание и вариабельность Хл а в фотическом
(0–2 м) слое, связанные с развитием синезеленых
водорослей (цианопрокариот) – доминантов лет-
него планктона [28]. Они в массе вегетируют при
достаточном прогреве воды и преобладании шти-
левых условий, регулируют свою плавучесть и
формируют скопления в верхних слоях воды [14,
18–20]. В период исследований это в основном
отмечено в Горьковском и Куйбышевском водо-
хранилищах, для которых характерны сложная
морфометрия, наличие заливов, мелководных
расширений и эстуарных зон притоков. В проточ-
ных более простых по конфигурации и напоми-
нающих реку Саратовском и Волгоградском во-
дохранилищах, где создаются благоприятные
условия для развития диатомовых водорослей,
количество Хл а увеличивается в толще воды ни-
же эвфотной зоны за счет осаждения клеток и их
взаимодействия с течением.

Во всех водохранилищах, а особенно часто в
южных Саратовском и Волгоградском, отмечено
минимальное содержание Хл а у поверхности и
его увеличение в пределах верхнего метрового
слоя. Объяснением может служить опускание во-
дорослей с поверхности из зоны избыточной
освещенности в зону с оптимальными световыми
условиями, позволяющее избегать светового ин-
гибирования фотосинтетических процессов [19].
Известно, что фитопланктон приспосабливается
к меняющейся освещенности с помощью фено-
типических реакций и изменений состава пиг-
ментов [29].

Еще одна особенность вертикального распре-
деления Хл а – его повышенное содержание в
придонной воде, чаще наблюдаемое на Средней
Волге. Известно, что и жизнеспособные, и отмер-

шие клетки водорослей опускаются в глубокие
слои [19], и хлорофилл может долго сохраняться в
донных осадках [30]. В водохранилищах Средней
Волги, где преобладают илистые отложения с по-
вышенным содержанием Хл а, небольшие глуби-
ны способствуют его ресуспензии при взмучива-
нии седиментов. Для Нижней Волги характерны
песчаные отложения с более низким содержани-
ем Хл а, которое не увеличивается в придонной
воде из-за высокой скорости течения, препят-
ствующей осадконакоплению [31].

Для распределения хлорофилла в основной
водной толще водохранилищ Средней и Нижней
Волги определенных тенденций не выявлено. В
большинстве случаев распределение носит рав-
номерный характер, и только на нижнем участке
Чебоксарского водохранилища количество Хл а
постепенно уменьшалось с глубиной. Иную кар-
тину мы наблюдали для водохранилищ Верхней
Волги, где количество Хл а в толще воды снижа-
лось [10]. Исходя из гидрологических особенно-
стей водохранилищ [32, 33] следует, что снижение
Хл а происходило плавно на неглубоких (5–7 м)
верхних участках Иваньковского и Угличского
водохранилищ с относительно постоянными по
скорости и направлению стоковыми течениями.
Резкое снижение Хл а в толще воды наблюдалось
на более глубоких (10–17 м) русловых станциях со
сложной системой течений и круговоротов, взаи-
модействием сбросных расходов гидроузлов и
стока притоков при устойчивой поперечной цир-
куляции вод, зависящей от направления ветра и
рельефа дна. На приплотинном участке, где при
изменении сбросных расходов в русловой зоне
образуются волны попуска, а течения быстро воз-
никают и прекращаются в зависимости от суточ-
ных сбросов воды, отмечено плавное снижение
Хл а в верхних слоях воды – до 6–7 м. Изменение
содержания Хл а по глубине в зависимости от
гидрометеорологической ситуации, а также на
участках с разным режимом проточности выявле-
но в Воткинском, Камском [11] и Павловском [12]
водохранилищах.

Описанные ситуации характерны для водохра-
нилищ Средней и Нижней Волги. В частности,
для верхнего участка Саратовского водохранили-
ща показано изменение естественного динамиче-
ского режима за счет взаимодействия попусков
ГЭС и вод притоков, что обусловливает кратко-
срочные изменения водных характеристик и их
пространственную неоднородность [34]. Но, ве-
роятно, влияние динамических процессов на рас-
пределение фитопланктона в толще воды иссле-
дованных водохранилищ нивелируется высоки-
ми скоростями течения и высокой водностью,
связанной с увеличением стока Волги с севера на
юг [1, 2].
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Таким образом, в водохранилищах Средней и
Нижней Волги на участках с разными глубинами,
при повышенной гидродинамической активно-
сти, отсутствии плотностной и температурной
стратификации водоросли в основном равномер-
но распределены в толще воды. Коэффициенты
вариации средних концентраций Хл а на станци-
ях не превышают 20%. Снижение содержания
Хл а у поверхности чаще наблюдается в двух ниж-
них водохранилищах и свидетельствует об опус-
кании водорослей из зоны избыточной освещен-
ности в зону с оптимальными световыми услови-
ями. Повышенное содержание Хл а в придонной
воде, более типичное для Средней Волги, связано с
сохранением Хл а в донных илистых отложениях и
его ресуспензией при взмучивании седиментов.

Работа выполнена в Институте биологии внут-
ренних вод РАН в рамках государственных зада-
ний № 121051100099-5 и 121051100104-6.

Авторы подтверждают отсутствие конфликта
интересов.

Авторы подтверждают, что настоящая статья
не содержит исследований с участием людей или
животных в качестве объектов исследования.
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Проанализированы изменения орнитофауны трех крупных областей севера ЯНАО: Нижнее Прио-
бье, пойма Нижней Оби и п-ов Ямал, за период более 60 лет. Анализ основан на относительных
оценках численности видов по 4-балльной шкале, учитывали также случаи существенного сдвига
ареалов. Показано, что орнитофауны в долговременном аспекте – высоко динамичные образова-
ния, процесс изменений носит перманентный характер. Масштаб его – около половины видового
состава в течение 60 лет, а их направленность различна в разных районах и зависит от степени ан-
тропогенного преобразования территории. В районах с относительно низким антропогенным воз-
действием (Нижнее Приобье и пойма Оби) преобладали положительные тенденции, преимуще-
ственно выраженные в появлении новых видов. Особенно много их (более 25% современного видо-
вого состава) было в пойме Оби, что указывает на канализированность процесса проникновения
новых видов на север. На п-ве Ямал, где велико антропогенное воздействие, связанное с перевыпа-
сом домашних северных оленей, преобладают отрицательные тенденции в виде сокращения чис-
ленности типичных тундровых видов.
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Фаунистические перестройки вследствие дол-
говременных изменений границ ареалов и чис-
ленности видов носят перманентный характер,
что вполне очевидно при изучении фауны какой-
либо местности в течение продолжительного вре-
мени [1, 2]. При этом чаще всего речь идет о появ-
лении или исчезновении видов в составе фауны,
т.е. о качественных ее изменениях. Количествен-
ные изменения освещаются значительно реже,
хотя они не менее важны, так как ведут и к струк-
турным перестройкам сообществ, и к изменению
биоразнообразия в целом. Причина этого понят-
на: чтобы уловить выраженный тренд увеличения
или снижения численности видов и отличить их
от циклических краткосрочных колебаний, нуж-
ны более трудоемкие количественные, хотя бы
приближенные оценки в течение долгого време-
ни. Территорий, для которых имеются подобные
оценки, не так много. В отношении орнитофауны
Северной Евразии один из таких регионов – п-ов
Ямал и низовья Оби [3, 4]. Полученные в разное
время материалы для отдельных частей региона –
Ямала, Нижнего Приобья и поймы Нижней Оби –
были обобщены в фаунистических сводках ([5–12]
и др.). Проанализированы качественные измене-
ния орнитофауны к середине 1960-х [5], 1970-х

[6], и к началу 2000-х гг. [12–14]. Данные о Ямале
вошли в недавно выполненное исследование
трендов изменений численности отдельных
групп птиц арктической области в целом [15]. Од-
нако анализ перестройки орнитофауны региона с
учетом долговременных количественных измене-
ний всего видового состава отсутствует. Цель насто-
ящей работы – сделать такой анализ. Наряду со све-
дениями, полученными исследователями прежних
лет, анализируются собственные наблюдения за
период 40 лет.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В анализ включены все гнездящиеся или регу-

лярно пребывавшие в сезон размножения в регио-
не виды и некоторые подвиды птиц. В работе ис-
пользуется таксономическое деление в соответ-
ствии со “Списком птиц Российской Федерации”
[16]. Случаи единичных залетов не рассматривают-
ся. Скептические рассуждения о регистрации
скрытных, малочисленных и мелких видов за счет
увеличения интенсивности орнитологических
исследований, а не действительного изменения
состава фауны в отношении рассматриваемого
региона не обоснованы, как и других районов, где

УДК 574.34:598.2(571.12)
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исследования проводятся постоянно и долгое
время [1].

Весь рассматриваемый регион был разделен на
три части: Нижнее Приобье – левобережье Оби
до Полярного Урала и от южных границ ЯНАО до
п-ова Ямал (для правобережья Оби мало сравни-
тельных данных); пойма Оби – от границ округа до
устья; полуостров Ямал – в пределах границ, выяв-
ленных методами географического районирования
[17], т.е. граница с материком практически по пря-
мой от устьевого створа р. Байдараты до сужения
русла р. Оби в створе мыса Салемал. Временной
период был также разделен на три отрезка: до
1980 г., 1981–2000 гг. и после 2000 г.

В работе использованы относительные оценки
численности видов, что отвечает специфике и мето-
дическим особенностям фаунистического исследо-
вания [18]. При этом виды считаются равнозначны-
ми объектами, и соответственно рассматривается
не стандартное относительное доминирование их
между собой, а относительная численность каждо-
го отдельного вида. Оценку численности прово-
дили по 4-балльной шкале (единично, мало,
средне, много), что позволяет нивелировать раз-
личия результатов учетов по разным методикам,
разными специалистами, а также краткосрочные
колебания численности, вместе с тем сохраняя
представление об обилии вида.

Существует целый ряд птиц, которые в регио-
не всегда малочисленны. Результаты учета таких
видов очень сильно зависят от случайных момен-
тов, и соответственно может возникнуть иллюзия
существенного изменения численности, что в
свою очередь может внести искажения в общую
оценку изменений фауны. Во избежание этого
при присвоении виду того или иного балла ори-
ентировались на численность вида не только в рас-
сматриваемом регионе, но и в других частях видово-
го ареала. Например, обилие хрустана Eudromias
morinellus на Ямале можно оценить в 1 балл по срав-
нению с Полярным Уралом, где его плотность
значительно выше (4 балла). Локальные увеличе-
ние или уменьшение плотности на полуострове
по результатам учета даже в 2 раза нельзя рассмат-
ривать как существенные изменения, так как
численность вида можно по-прежнему оценивать
как единичное пребывание, а фиксируемые ло-
кальные изменения могут быть легко объяснены
случайным обнаружением отдельных птиц.

Кроме численности, при присвоении балла
учитывали существенные изменения ареала вида.
Например, показатели численности беренгий-
ской желтой трясогузки Motacilla tschutschensis на
Ямале можно определить как средние (3 балла) по
сравнению с Нижним Приобьем, где этот вид
многочислен (4 балла). Однако в последние годы
вид резко расширил границу ареала на север и до-
стиг арктической тундры [19]. Соответственно

ему был присвоен 4-й балл для этого временного
отрезка.

Для определения степени изменения фауны во
времени, а также фаунистического сходства рас-
сматриваемых частей региона использовали ин-
декс общности в виде 2∑min(nij, nik)/(∑nij + ∑nik),
где ni – показатель численности i-го вида сравни-
ваемых j-го и k-го наборов видов. Этот индекс
рассматривается как наиболее естественный спо-
соб выражения общности по обилию [18].

Для определения того, насколько существенно
изменилась фауна во времени, использовали кри-
терий знаков [20]. При парном сравнении опре-
деляли количество видов, у которых произошли
любые изменения численности – не важно, в
большую или меньшую сторону. По числу этих
отклонений оценивали степень значимости об-
щего изменения фауны.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Балльные оценки численности видов в разных
частях рассматриваемого региона и разные вре-
менные периоды приведены в табл. 1. Оценка
степени сходства орнитофаун в отдельных райо-
нах региона (табл. 2) показывает, что они пред-
ставляют собой хорошо отличающиеся друг от
друга фаунистические комплексы. Это вполне
понятно, если учесть, что территории имеют раз-
личный ландшафтный облик: Нижнее Приобье –
северная тайга в сочетании с открытыми моховы-
ми болотами, пойма Оби – соры и заливные луга
в сочетании с зарослями ивняков, п-ов Ямал –
тундры и болота в сочетании с кустарниками.
Следовательно, вполне правомочно отслеживать
происходящие изменения в этих комплексах от-
дельно. Соответствующие показатели сходства
между их орнитофаунами в разные периоды при-
ведены в табл. 3.

В Нижнем Приобье в 1981–2000 гг. по сравне-
нию с предыдущими годами выраженные отрица-
тельные тенденции затронули 10 видов, положи-
тельные – 13, что составляет суммарно около 22%
видового состава. При этом исчезли 6 видов, по-
явились 10. По критерию знаков такие изменения
не являются существенными (23 при n = 114). В
дальнейшем, после 2000 г., отрицательные тен-
денции проявились у 19 и положительные у 19 ви-
дов, суммарно около трети общего числа видов
(35%). Исчезли 7, появились 11 видов. И эти из-
менения, судя по критерию знаков, можно рас-
сматривать как незначимые (38 при n = 119). Од-
нако если рассматривать весь период в целом, то
изменениями оказывается затронута почти поло-
вина видов: отрицательные тенденции – у 25,
включая полное исчезновение 12 видов, положи-
тельные – у 28 вместе с появлением 20 видов. Та-
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Таблица 1. Оценки численности видов в разных частях региона (Нижнее Приобье, пойма Нижней Оби, п-ов
Ямал) в разные временные периоды (1 – до 1980 г.; 2 – 1981–2000 гг.; 3 – после 2000 г.)

Вид
Ниж. Приобье Пойма Ниж. Оби Ямал

1 2 3 1 2 3 1 2 3

Краснозобая гагара Gavia stellata 1 1 1 1 1 1 4 4 4
Чернозобая гагара G. arctica 4 4 4 4 4 4 4 4 4
Белоклювая гагара G. adamsii – – – – – – 1 1 1
Красношейная поганка Podiceps auritus 1 1 – 4 4 1 1 1 –
Черная казарка Branta bernicla – – – – – – 1 1 1
Краснозобая казарка B. ruficollis – – – – – – 3 4 4
Серый гусь Anser anser – – – 1 – – – – –
Белолобый гусь A. albifrons – – – – – – 4 4 3
Пискулька A. erythropus 4 2 1 – – – 3 2 2
Таежный гуменник A. fabalis fabalis 4 4 1 – – – – – –
Тундровый гуменник A. f. rossicus – – – – – – 4 3 2
Лебедь-шипун Cygnus olor – – – – – 1 – – –
Лебедь-кликун C. cygnus 2 2 2 4 4 4 1 1 1
Малый лебедь C. bewickii – – – – – – 4 2 4
Кряква Anas platyrhynchos – – 1 1 2 3 – – –
Чирок-свистунок A. crecca 4 4 4 4 4 4 3 3 3
Свиязь A. penelope 4 4 4 4 4 4 2 2 2
Шилохвость A. acuta 4 4 4 4 4 4 3 3 3
Чирок-трескунок A. querquedula – – – 3 3 3 – – –
Широконоска A. clypeata 1 1 1 4 4 4 1 1 1
Красноголовый нырок Aythya ferina – – – 1 2 2 – – –
Хохлатая чернеть A. fuligula 3 3 3 4 4 3 1 1 1
Морская чернеть A. marila – – – – – – 4 3 3
Морянка Clangula hyemalis 2 2 1 2 2 1 4 4 2
Гоголь Bucephala clangula 4 4 4 1 1 1 1 1 1
Обыкновенная гага Somatria mollissima – – – – – – – 1 1
Гага-гребенушка S. spectabilis – – – – – – 4 4 3
Сибирская гага Polysticta stelleri – – – – – – 1 1 1
Синьга Melanitta nigra 4 4 2 3 3 1 3 3 1
Турпан M. fusca – – – 1 1 1 3 2 1
Луток Mergus albellus 4 4 4 1 1 1 1 1 1
Длинноносый крохаль M. serrator 4 4 4 1 1 1 1 1 1
Большой крохаль M. merganser 4 4 3 1 1 1 1 1 1
Скопа Pandion haliaetus – – – 1 – – – – –
Полевой лунь Circus cyaneus 2 2 1 2 2 1 2 2 1
Степной лунь C. macrourus – – 1 – – 2 – 1 2
Тетеревятник Accipiter gentilis 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Перепелятник A. nisus 1 1 1 – – – – – –
Мохноногий канюк Buteo lagopus 1 1 – – – 1 4 4 2
Беркут Aquila chrysaetos 2 1 1 – – – 1 1 1
Орлан-белохвост Haliaeetus albicilla 4 4 4 4 4 4 2 2 3
Кречет Falco rusticolus – – – – – – 2 2 4
Сапсан F. peregrinus – – – – – – 4 4 4
Чеглок F. subbuteo – 1 1 – 1 1 – – –
Дербник F. columbarius 4 4 4 3 3 3 3 3 3
Обыкновенная пустельга F. tinnunculus – 1 1 – – – – – –
Белая куропатка Lagopus lagopus 4 4 4 2 2 2 4 4 3
Тундряная куропатка L. mutus – – – – – – 1 1 1
Тетерев Lyrurus tetrix 2 2 4 – – 1 – – –
Глухарь Tetrao urogallus 4 4 4 1 1 1 1 – –
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Рябчик Tetrastes bonasia 1 1 2 – – – – – –
Серый журавль Grus grus – – – 1 – – – – –
Погоныш Porzana porzana – – – 3 1 1 – – –
Тулес Pluvialis squatarola – – – – – – 4 4 3
Бурокрылая ржанка P. fulva – – – – – – 1 1 1
Золотистая ржанка P. apricaria 2 2 2 – – – 4 4 3
Галстучник Charadrius hiaticula – – – – – – 2 3 4
Малый зуек Ch. dubius – – 1 1 1 1 – – –
Хрустан Eudromias morinellus 1 – – – – – 1 1 1
Чибис Vanellus vanellus – – – 1 2 2 – – –
Камнешарка Arenaria interpres – – – – – – 1 1 1
Кулик-сорока Haematopus ostralegus – – – 4 4 4 – – –
Черныш Tringa ochropus 1 1 1 – 1 1 – – –
Фифи T. glareola 4 4 4 4 4 3 3 4 4
Большой улит T. nebularia 4 4 4 3 3 2 – – –
Щеголь T. erythropus 1 1 1 – – – 1 1 1
Перевозчик Actitis hypoleucos 4 4 4 – 1 1 1 1 1
Мородунка Xenus cinereus 3 3 3 4 4 4 2 2 3
Плосконосый плавунчик Phalaropus fulicarius – – – – – – 1 1 1
Круглоносый плавунчик Ph. lobatus – – – 1 1 1 4 4 4
Турухтан Philomachus pugnax 2 2 1 3 3 2 4 4 2
Кулик-воробей Calidris minuta – – – – – – 4 4 3
Белохвостый песочник C. temminckii – – – – – 1 4 4 4
Краснозобик C. ferruginea – – – – – – 1 1 1
Чернозобик C. alpina – – – – – – 4 3 2
Дутыш C. melanotos – – – – – – 1 1 1
Гаршнеп Lymnocryptes minimus 4 4 4 3 3 2 4 4 3
Бекас Gallinago gallinago 3 3 3 4 4 3 3 3 2
Азиатский бекас G. stenura 2 2 2 1 1 1 3 3 2
Дупель G. media 2 1 – 1 1 – 4 1 –
Вальдшнеп Scolopax rusticola – – 2 – – – – – –
Большой кроншнеп Numenius arquata – – – 3 1 1 – – –
Средний кроншнеп N. phaeopus 4 4 4 – – – 2 3 3
Большой веретенник Limosa limosa – 1 4 – 2 4 – – –
Малый веретенник L. lapponica 1 2 2 – – – 4 4 3
Средний поморник Stercorarius pomarinus – – – – – – 4 3 1
Короткохвостый поморник S. parasiticus – – – – – – 4 4 3
Длиннохвостый поморник S. longicaudus – – – – – – 4 3 2
Малая чайка Larus minutus – – – 4 4 4 – – –
Озерная чайка L. ridibundus – – 1 4 4 4 – – –
Халей L. heuglini – – – 2 2 2 4 4 4
Бургомистр L. hyperboreus – – – – – – 4 4 4
Сизая чайка L. canus 4 4 4 2 2 2 1 1 1
Белокрылая крачка Chlidonias leucopterus – – – – – 1 – – –
Речная крачка Sterna hirundo hirundo 3 3 3 4 4 4 – – –
Речная крачка Sterna h. minussensis – – 1 – – 3 – – –
Полярная крачка S. paradisaea 3 3 3 2 2 2 4 4 4
Сизый голубь Columba livia – – 3 – – – – – –
Обыкновенная кукушка Cuculus canorus 4 4 4 3 2 2 1 1 1
Глухая кукушка C. optatus 1 1 1 1 1 1 – – –
Белая сова Nyctea scandiaca – – – – – – 4 2 1

Вид
Ниж. Приобье Пойма Ниж. Оби Ямал

1 2 3 1 2 3 1 2 3

Таблица 1.  Продолжение
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Болотная сова Asio flammeus 4 4 4 3 3 3 2 2 1
Мохноногий сыч Aegolius funereus – – 1 – – – – – –
Ястребиная сова Surnia ulula 2 2 2 – – – 1 1 1
Вертишейка Jynx torquilla – – – – – 1 – – –
Желна Dryocopus martius 1 1 1 – – – – – –
Большой пестрый дятел Dendrocopos major 1 1 1 2 2 3 – – –
Малый пестрый дятел D. minor 1 1 – 1 1 1 – – –
Трехпалый дятел Picoides tridactylus 2 2 2 2 2 2 1 1 1
Береговушка Riparia riparia 1 1 1 4 4 4 3 3 3
Деревенская ласточка Hirundo rustica – – – – 1 – – – –
Рогатый жаворонок Eremophila alpestris – – – – – – 4 3 3
Полевой жаворонок Alauda arvensis 1 – – 1 – – 1 – –
Пятнистый конек Anthus hodgsoni – 2 3 – – 1 – – –
Сибирский конек A. gustavi – – – 1 1 2 1 1 3
Луговой конек A. pratensis 4 4 4 – – – 3 3 3
Краснозобый конек A. cervinus 3 3 2 – – 1 4 4 3
Желтая трясогузка Motacilla flava flava (bema) – – – – – 1 – – –
Беренгийская ж. трясогузка M. tschutschensis 4 4 4 2 2 2 3 3 4
Желтоголовая трясогузка M. citreola 1 1 1 2 1 1 2 3 4
Горная трясогузка M. cinerea 1 – – – – – – – –
Белая трясогузка M. alba 4 4 4 3 3 3 4 4 4
Серый сорокопут Lanius excubitor 1 1 1 – – 1 2 1 1
Обыкновенный скворец Sturnus vulgaris 1 – – – – – – – –
Кукша Perisoreus infaustus 3 3 3 – – – – – –
Сорока Pica pica 1 2 2 1 1 1 – – –
Кедровка Nucifraga caryocatactes 2 2 2 1 1 1 – – –
Грач Corvus frugilegus – – – 1 – – – – –
Серая ворона C. cornix 2 2 2 4 4 4 1 1 2
Ворон C. corax 1 1 1 – 1 1 1 1 2
Свиристель Bombycilla garrulus 4 4 4 4 4 4 1 1 1
Сибирская завирушка Prunella montanella – 1 1 – – – 2 2 2
Черногорлая завирушка P. atrogularis 1 1 – – – – – – –
Пятнистый сверчок Locustella lanceolata – – – – 1 1 – – –
Садовая камышевка Acrocephalus dumetorum – – – – – 1 – – –
Камышевка-барсучок A. schoenobaenus 2 2 2 4 4 4 3 3 3
Славка-завирушка Sylvia curruca 2 2 2 2 2 2 1 1 1
Пеночка-весничка Phylloscopus trochilus 4 4 4 4 4 4 4 4 4
Пеночка-теньковка Ph. collybita 3 3 3 3 3 3 3 3 3
Пеночка-таловка Ph. borealis 4 4 4 4 4 4 1 1 1
Зеленая пеночка Ph. trochiloides – 1 1 – – 1 – – –
Пеночка-зарничка Ph. inornatus 1 1 1 – – 1 1 1 1
Мухоловка-пеструшка Ficedula hypoleuca – – – – 1 2 – – –
Малая мухоловка F. parva – 1 1 – – 1 – 1 –
Серая мухоловка Muscicapa striata – 1 – – – 1 – – –
Черноголовый чекан Saxicola torquata 2 2 2 1 1 1 – – –
Обыкновенная каменка Oenanthe oenanthe 1 1 1 1 1 1 1 2 3
Обыкновенная горихвостка Ph. phoenicurus 1 2 2 – 2 2 1 1 1
Варакушка Luscinia svecica 2 2 2 3 2 2 4 4 4
Синехвостка Tarsiger cyanurus 4 4 4 – – – – – –
Чернозобый дрозд Turdus atrogularis 2 2 2 – – 1 – – –
Дрозд Науманна T. naumanni 1 – – – – – – – –

Вид
Ниж. Приобье Пойма Ниж. Оби Ямал

1 2 3 1 2 3 1 2 3

Таблица 1.  Продолжение
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Рябинник T. pilaris 4 4 4 2 3 3 1 1 2
Белобровик T. iliacus 4 4 4 4 4 4 4 4 4
Певчий дрозд T. philomelos 1 1 2 – – – – – –
Ополовник Aegithalos caudatus – – 1 – – 1 – – –
Пухляк Parus montanus – 1 2 – 1 2 – – –
Сероголовая гаичка P. cinctus 3 3 3 – 1 1 1 1 1
Большая синица P. major 1 1 1 – – – – – –
Обыкновенный поползень Sitta europaea – – 1 – – 1 – – –
Домовый воробей Passer domesticus 4 4 3 3 3 3 1 1 1
Полевой воробей P. montanus 2 2 1 2 2 1 1 2 1
Зяблик Fringilla coelebs – 1 1 – 1 1 – – –
Юрок F. montifringilla 4 4 4 4 4 4 3 3 4
Обыкновенная чечетка Acanthis flammea 4 4 4 2 2 2 4 4 4
Обыкновенная чечевица Carpodacus erythrinus 1 1 1 2 1 1 1 1 1
Щур Pinicola enucleator 4 4 3 – – – 1 1 1
Клест-еловик Loxia curvirostra 1 1 2 1 1 1 – – –
Белокрылый клест L. leucoptera 2 2 2 1 1 1 1 1 1
Обыкновенный снегирь Pyrrhula pyrrhula 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Обыкновенная овсянка Emberiza citrinella – – – 1 1 1 – – –
Камышовая овсянка Schoeniclus schoeniclus 2 2 2 4 4 4 2 2 2
Полярная овсянка S. pallasi 1 1 2 – – – 2 3 3
Овсянка-ремез Ocyris rusticus 1 1 – – – – – – –
Овсянка-крошка O. pusillus 4 4 4 3 3 3 3 3 3
Дубровник O. aureolus 1 – – 3 – – – – –
Подорожник Calcarius lapponicus 3 2 1 – – – 4 4 2
Пуночка Plectrophenax nivalis – – 1 – – – 2 4 4
Число видов 104 108 112 87 93 111 112 113 110

Вид
Ниж. Приобье Пойма Ниж. Оби Ямал

1 2 3 1 2 3 1 2 3

Таблица 1.  Окончание

Таблица 2. Величина индекса сходства орнитофаун Нижнего Приобья, поймы Нижней Оби и п-ова Ямал между
собой в разные временные периоды: до 1980 г., 1981–2000 гг. и после 2000 г.

Части региона

До 1980 г. 1981–2000 гг. После 2000 г.

Пойма 
Ниж. Оби Ямал Пойма 

Ниж. Оби Ямал Пойма 
Ниж. Оби Ямал

Нижнее Приобье 0.63 0.55 0.65 0.55 0.66 0.53

Пойма Нижней Оби – 0.48 – 0.49 – 0.49

Таблица 3. Величина индекса сходства орнитофаун разных частей рассматриваемого региона в разные времен-
ные периоды: до 1980 г., 1981–2000 гг. и после 2000 г.

Период
Нижнее Приобье Пойма Нижней Оби Ямал

1981–2000 гг. после 2000 г. 1981–2000 гг. после 2000 г. 1981–2000 гг. после 2000 г.

До 1980 г. 0.95 0.86 0.92 0.84 0.94 0.85

1981–2000 гг. – 0.91 – 0.90 – 0.90
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кие изменения по критерию знаков являются су-
щественными (53 при n = 124, р ≤ 0.01).

В пойме Оби в период 1981–2000 гг. отрица-
тельные тенденции отмечены у 12 видов, положи-
тельные – у 16, суммарно около трети видового
состава. При этом исчезли 6, появилось 12 видов.
По критерию знаков изменения несущественные
(28 при n = 99). В последующий период (после
2000 г.) отрицательные тенденции отмечены у
13 видов, положительные – у 26, что суммарно
около 40% видового состава. При этом исчезли
2 вида, появилось 20. Судя по критерию знаков, и
эти изменения нельзя считать значимыми (39 при
n = 113). В целом за весь период изменения затро-
нули более 50% орнитофауны: отрицательные
тенденции – у 24 видов, включая исчезновение
7 видов, положительные – у 37 вместе с появле-
нием 31 вида. По критерию знаков это весьма су-
щественно (61 при n = 118, р ≤ 0.01).

На Ямале в 1981–2000 гг. отрицательные тен-
денции отмечены у 14 видов, положительные – у
12, суммарно около 23% видового состава. Исчез-
ли 2 вида, появились 3. По критерию знаков из-
менения несущественные (26 при n = 115). После
2000 г. изменилось около 38% состава: отрица-
тельные тенденции – у 29 видов (исчезло 3), по-
ложительные – у 14 (без появления новых). По
критерию знаков эти изменения значимые (43
при n = 113, р ≤ 0.05). За весь период отрицатель-
ные тенденции отмечены у 33 видов при исчезно-
вении 4, положительные – у 19 видов при появле-
нии только 2. Суммарно изменения коснулись
около половины видового состава. По критерию
знаков такие изменения являются значимыми (52
при n = 114, р ≤ 0.01).

Рассматривая набор видов, у которых произо-
шли изменения, можно заметить, что относи-
тельно более сходными являются районы Нижне-
го Приобья и поймы Нижней Оби (табл. 4). Это
понятно с учетом того, что и видовой состав у них
в целом более сходен (см. табл. 2). Среди этих об-
щих видов у большинства совпадают и тенденции
изменений. Однако доля таких видов среди меня-
ющейся части орнитофауны относительно не ве-
лика: в Приобье и пойме Оби – меньше полови-
ны (около 40%), а на Ямале – около 25%, т.е. ор-
нитофауна каждого района, несмотря на ряд
общих видов, меняется своеобразно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные результаты подчеркивают тот
факт, что орнитофауна достаточно обширного и в
ландшафтном отношении относительно одно-
родного района, сравнимого по размеру с рас-
сматриваемыми (Нижнее Приобье, пойма Оби,
Ямал), в долгосрочной перспективе представляет
собой динамичное, постоянно меняющееся обра-

зование. При этом речь идет не о краткосрочных
изменениях из разряда флуктуаций численности
видов, а о долговременной фаунистической пере-
стройке, включающей в себя как изменения ви-
дового состава, так и значительные изменения
численности целого ряда видов. Мы имеем дело с
перманентным процессом, который становится
явным по истечении продолжительного периода
времени – около 60 лет: за это время выраженные
изменения затронули около 50% видового соста-
ва (47–55% современного видового состава в раз-
ных районах).

Направленность процесса различалась. В тех
местах, где антропогенные преобразования ланд-
шафта не велики – Нижнее Приобье и пойма
Нижней Оби, преобладали положительные тен-
денции, преимущественно выраженные в появ-
лении новых видов. Особенно много их (28% со-
временного видового состава) было в пойме Оби
(для сравнения: в Нижнем Приобье – 17%, а на
Ямале – 2%). Это говорит о том, что проникнове-
ние новых видов на север в определенной степени
канализировано, в частности приурочено к доли-
нам таких крупных рек, как Обь.

На п-ве Ямал преобладали отрицательные тен-
денции, которые выражались преимущественно в
сокращении численности целого ряда таких
тундровых видов, как мохноногий канюк, неко-
торые кулики, поморники, белая сова, подорож-
ник и др. Это связано с сильнейшим перевыпасом
домашнего северного оленя, который привел к
глубокой дигрессии растительности, охватившей
около 70% территории полуострова, и отразился
на всех компонентах трофической цепи тундры
[13, 21]. В то же время Ямал хорошо известен как
район, где происходит интенсивное освоение ме-
сторождений углеводородов. В силу техногенного
преобразования ландшафта (появление посел-
ков, коммуникаций, производственных объек-
тов) ряд южных видов, для которых на севере ха-
рактерно тяготение к антропогенному ландшафту
[22], значительно расширили свой ареал на полу-
острове и увеличили численность. В качестве
примеров можно привести серую ворону, рябинни-
ка, желтую трясогузку, ворона, кречета. Вследствие
увеличения площади подходящих местообитаний

Таблица 4. Число общих видов из списка претерпев-
ших изменения для разных частей рассматриваемого
региона за весь период (слева) и число видов с совпа-
дающими тенденциями изменений (справа)

Части региона Пойма Нижней Оби Ямал

Нижнее Приобье 26 /23 18/14
Пойма Нижней Оби – 19/13
Общие для всех 13/8
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за счет опустынивания ландшафта более чем в 2 ра-
за увеличилась численность галстучника.

Обычно фаунистические преобразования объ-
ясняют либо климатическими изменениями, ли-
бо антропогенным воздействием как наиболее
очевидными причинами. При этом подразумева-
ется, что направленные изменения ареала или
численности вида подготавливаются внутрипо-
пуляционными процессами [2], т.е. не все виды
реагируют на климатические изменения или ан-
тропогенную трансформацию ландшафта, а лишь
некоторые. При этом внутривидовые тенденции
проявляются часто на значительной части ареала,
и причины не совсем очевидны. Так, рассуждая о
судьбе дупеля, М.А. Мензбир [23] еще в конце
XIX в. отметил, что в отличие от бекаса он должен
постепенно исчезнуть из-за распашки лугов, осу-
шения болот и неумеренной охоты. Возможными
причинами могут быть изменения на местах зи-
мовок или миграционных остановок, как, напри-
мер, у некоторых арктических куликов, мигриру-
ющих по Восточно-Азиатскому пролетному пути
[24]. Неясными остаются и причины продвиже-
ния на запад ряда сибирских таксонов – давно
начавшегося сложного процесса, из частных про-
явлений которого можно назвать подвид обыкно-
венной крачки Sterna hirundo minussensis [25], пят-
нистого и сибирского коньков (Anthus hodgsoni и
A. gustavi), полярную овсянку Emberiza pallasi.

Продвижение на север южных видов обычно
связывают с потеплением климата. Н.Н. Данилов
[26], анализируя характер распространения птиц
в Субарктике, пришел к выводу, что проникнове-
ние видов в высокие широты ограничивается
особенностями функционирования гонад и об-
становкой (экологическими условиями) на ме-
стах во время прилета и начала гнездования.
Сдвиг в наступлении весны на более ранние сро-
ки приводит к тому, что южные виды во время
пролета, залетая на север, сталкиваются с подхо-
дящей для гнездования фенологической обста-
новкой. При этом круглосуточное освещение
оказывает стимулирующее действие на созрева-
ние гонад. В итоге при наличии подходящих эко-
логических условий птицы гнездятся и осваивают
северные широты. Однако без периодической
«подпитки» на начальных этапах появившееся
поселение может прийти в упадок и исчезнуть,
как это произошло с грачом в окрестностях
г. Лабытнанги: первое гнездование в 1975 г. –
12 пар, в 1984 г. – 1 пара и затем исчезновение [22].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, орнитофауны таких крупных

районов Крайнего Севера Западной Сибири, как
Нижнее Приобье, пойма Нижней Оби и п-ов
Ямал, в долговременном аспекте – высоко дина-
мичные образования. Процесс, включающий

значительные сдвиги ареалов или выраженные
изменения численности видов, носит перманент-
ный характер. Масштаб процесса – изменения
затрагивают около половины видового состава в
течение 60 лет. Направленность процесса различ-
на в разных районах и зависит от степени антро-
погенного преобразования территории. Там, где
антропогенное воздействие относительно не ве-
лико (Нижнее Приобье и пойма Нижней Оби),
преобладали положительные тенденции, преиму-
щественно выраженные в появлении новых ви-
дов. Особенно много их (более четверти совре-
менного видового состава) было в пойме Оби, что
указывает на канализированность процесса про-
никновения новых видов на север по долине Оби.
На п-ове Ямал, где существует мощное антропо-
генное воздействие, связанное с перевыпасом до-
машнего северного оленя, преобладают отрица-
тельные тенденции, преимущественно в виде со-
кращения численности типичных тундровых
видов. В то же время техногенное преобразование
территории полуострова способствовало расши-
рению ареала и увеличению численности ряда ан-
тропотолерантных видов.

Работа выполнена в рамках госзадания Инсти-
тута экологии растений и животных УрО РАН
(№ 122021000096-7).

Автор декларирует отсутствие конфликта ин-
тересов и подтверждает, что при проведении ис-
следований соблюдались принятые этические
нормы и стандарты по обращению с живыми ор-
ганизмами.
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Понимание процессов, влияющих на дистанции расселения, важно с точки зрения популяционной
экологии и генетики. Дистанции расселения могут зависеть от средовых и демографических факто-
ров и мотивации особи. Результатом эффективного расселения является распределение родствен-
ных генотипов в пространстве. Распределение парных дистанций между родственными бурозубка-
ми (сибсами и полусибсами) характеризуется неслучайным увеличением числа родственников на
дистанциях менее 200 м. Агрегации родственников образуются у части особей, расселяющихся в
случайном направлении до ближайшего свободного участка (“прямой поиск”). Распределение всех
дистанций между родственниками (до 1200 м) хорошо аппроксимируется моделью “прямого поис-
ка”, не соответствует модели “спирального поиска” в чистом виде, но наибольшее совпадение по-
лучено при сочетании этих типов поиска. Последний вариант модели предполагает присутствие в
популяции зверьков с разными персональными характеристиками: “поверхностных” и “тщатель-
ных” исследователей. Тактика поиска участка у тщательных исследователей соответствует “спи-
ральному” поиску, а в модели стратегии передвижения и выбора местообитания (СПВМ) – “меч-
тателям”. В условиях дефицита свободных участков в благоприятной среде “мечтатели” совершают
дальние перемещения и случайным образом распределяются в пространстве: обнаружено случай-
ное рассеивание родственных генотипов на дистанциях от 200 до 1200 м. Таким образом, поиск
“участка мечты” в сочетании с дефицитом свободных участков (несчастная случайность) приводит
к случайному рассеиванию родственных генотипов в радиусе не менее 1200 м. Сочетание времен-
ных агрегаций родственников и рассеивание родственных генотипов по обширной территории хо-
рошо объясняют обнаруженное ранее сочетание избытка гомозиготных аллелей и высокое аллель-
ное разнообразие.

Ключевые слова: коэффициент родства, парные дистанции между родственниками, модели поиска
участка, стратегии передвижения и выбора местообитания
DOI: 10.31857/S0367059723020117, EDN: MYCQGN

Расселение является одной из важнейших и в
то же время наименее изученных частей жизнен-
ного цикла животных [1–5]. Расселение может
быть эффективным, т.е. сопровождаться успеш-
ным размножением, и неэффективным, т.е. не
сопровождаться размножением. Оба варианта
имеют важное биологическое значение, однако
если неэффективное расселение более важно для
понимания демографических и экосистемных
процессов, то оценка результатов эффективного
расселения имеет большее значение для понима-
ния природы генетического структурирования и
адаптивных возможностей популяции [4, 5]. Рас-
селение включает в себя три стадии: эмиграцию,
собственно перемещение и иммиграцию [7]. По-

нимание процесса расселения на каждой стадии
предполагает анализ общих закономерностей
траектории перемещения, или “экологии движе-
ния” [8], проксимальных причин расселения [9],
мотивации при поиске местообитаний, объясня-
ющей сверхдальние перемещения [10], оценки
дистанций эффективного расселения и модели-
рование распределения расселяющихся живот-
ных [11, 12]. Существуют разные определения
расселения, однако О. Ронсе [7] предлагает огра-
ничить его рассмотрением эффективного рассе-
ления, т.е. перемещений, имеющих генетические
последствия. При таком подходе можно судить о
его результатах по распределению генотипов.

УДК 574.2:599.363-153.125.7
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У мелких млекопитающих оценка дистанций
расселения на основании анализа генетических
маркеров – самый чувствительный вариант ана-
лиза [11]. Оценка дистанций “эффективного рас-
селения” стала возможна благодаря появлению
доступных многим исследователям гипервариа-
бельных генетических маркеров – микросателли-
тов, и разработке статистических методов анали-
за пространственной автокорреляции, т.е. про-
верке гипотезы о случайном распределении
родственных особей [11, 13]. Показано [14–16],
что коэффициент R (relatedness), основанный на
попарной оценке сходства генотипов, пропорци-
онален степени родства. При убывании среднего
значения R с расстоянием между выборками,
объединенными для некоторого интервала (клас-
са) дистанций – от достоверно положительного
до устойчиво отрицательного, можно определить
дистанцию, на которой чувствуется генетический
вклад родителей [13]. Такой анализ позволяет по-
лучить общие представления о дистанциях эф-
фективного расселения, однако не характеризует
расселение отдельных особей.

Вместе с тем для понимания эволюции рассе-
ления важно оценивать индивидуальные разли-
чия в типах поиска участка [3, 7, 17, 18]. Суще-
ствуют разные модели, описывающие результат
расселения [12], но для мелких млекопитающих
наибольший интерес представляют два варианта
моделирования, при которых распределение ди-
станций расселения в пространстве может суще-
ственно различаться. Модель “прямого поиска”
[19] предполагает, что поиск может происходить в
ходе случайных перемещений до первого доступ-
ного для жизни участка. При этом модальная ди-
станция всегда приходится на расстояние меньше
диаметра среднего участка. Модель “спирального
поиска” [20] предполагает целенаправленный по-
иск ближайшего пригодного для оседлой жизни
участка. В модели “спирального” расселения,
при вероятности остаться на материнском участ-
ке <0.5, модальное значение приходится на дистан-
ции, превышающие диаметр среднего участка.

Модель Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко [10]
предполагает три стратегии передвижения и вы-
бора местообитания (СПВМ): животные могут
занять ближайший доступный по качеству уча-
сток – “жадины” (smart), случайно перемещаться
до первого свободного участка, без учета его каче-
ства – “рандомные” (random), или искать наи-
лучший участок, “местообитание своей мечты” –
“мечтатели” (dreamers). В последнем случае при
достаточно высоком качестве среды зверьки мо-
гут переместиться на большие дистанции. В зави-
симости от качества среды обитания выживание
особей с разными СПВМ различно, и соответ-
ственно можно ожидать различий в итоговом рас-
пределении их генотипов. Ожидая, что итоговое
распределение индивидуальных дистанций рассе-

ления связано с типом поиска участка и СПВМ,
можно предполагать, что распределение индиви-
дуальных дистанций между близкими родствен-
никами будет отражать тип и стратегию поиска.

Коэффициент родства R составляет 0.5 для ро-
дителей, родных братьев и сестер и 0.125 для полу-
сибсов [15]. В данной статье проанализировано
распределение попарных дистанций между прибы-
лыми (сеголетками) и перезимовавшими родствен-
ными (R больше и равно 0.125) обыкновенными бу-
розубками. Проверяется гипотеза о случайном рас-
пределении попарных дистанций между центрами
участков оседлых родственников. Проведено срав-
нение фактического распределения дистанций
между родственниками с распределениями ди-
станций, получаемыми в моделях “прямого” и
“спирального” поиска, и в модели с разным доле-
вым соотношением зверьков с этими типами поис-
ка; обсуждается необходимость и достаточность
этих моделей для оценки эффективного расселения
землероек и выделения зверьков с повышенной
мотивацией выбора места оседания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Биоматериалы для генетического анализа бы-

ли получены в ходе индивидуального мечения
зверьков в процессе продолжающегося монито-
ринга (мечение с повторным отловом) локальных
популяций, без умерщвления зверьков. Работы
проведены в Старицком районе Тверской обла-
сти в окрестностях д. Баканово (56°18′ с.ш..,
34°54′ в.д.). С 2014 г. при использовании методи-
ки индивидуального мечения проводится мони-
торинг мелких млекопитающих в 5 типичных ме-
стообитаниях. Территория и места учетов ранее
неоднократно подробно описаны [21–23]. Отлов
проводили на четырех линиях из 50 ловушек каж-
дая и на площадке мечения 0.65 га – 87 ловушек с
максимальным расстоянием между крайними ло-
вушками 1269 м. Географические координаты по-
лучены для каждой ловушки с помощью GPS
Garmin Etrex. Матрица попарных дистанций
между всеми ловушками независимо от того,
оставались они пустыми или посещались, рас-
считана как Евклидова дистанция между коорди-
натами х и y в программе GenAlex v. 6.5 [24]. Рас-
пределение попарных дистанций между ловуш-
ками показано на рис. 1.

Возраст зверьков определяли по внешнему ви-
ду. Перезимовавшие землеройки надежно отли-
чаются от сеголеток по размеру, темной окраске,
потертому волосяному покрову на хвосте и стер-
тым вершинам зубов, хорошо выражены половые
признаки [25]. Сеголетки разного возраста по
внешним признакам, облику и весу не различа-
ются [26]. Оседлыми считали зверьков, неодно-
кратно (>3 поимок) пойманных в пределах на-
блюдаемого участка. Использованы данные по
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166 (914 повторных поимок) оседлым сеголеткам
и 42 перезимовавшим (336 поимок) обыкновен-
ным бурозубкам, для которых была описана из-
менчивость по микросателлитным маркерам и
определены попарные коэффициенты родства R
[22, 27], из них 114 сеголеток и 12 перезимовавших
в 2017 г. и 52 сеголетки и 32 перезимовавших в
2018 г. Различия в величине выборки в эти годы
не связаны с различием обилия: средняя плот-
ность популяции обыкновенных бурозубок в 2017
г. была около 25 ос/га, а 2018 г. – 29 ос/га (неопуб-
ликованные данные).

Распределение парных дистанций рассчитано
для пар сеголеток и перезимовавших с коэффи-
циентом родства R большим и равным 0.125: в
2017 г. – 225 дистанций (100 особей) у сеголеток и 6
дистанций (10 особей) у перезимовавших, в 2018 г. –
44 дистанций (36 особей) у сеголеток и 16 дистан-
ций (19 особей) у перезимовавших.

СТАТИСТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ

Количество попарных дистанций между род-
ственными зверьками считали суммарно в классе
линейных дистанций, объединенных по 100 м: 0–
100, 100–200 и т.д. до 1100–1200 м; всего
12 классов. Анализы проведены для выборок 2018
и 2017 гг. и общей выборки за оба года отдельно
для сеголеток и перезимовавших особей. При
формировании общей выборки учитывали соот-
ношение размеров годовых выборок (Nyear). Для
этого рассчитали Ps – отношение меньшей вы-
борки 2017 г. к большей 2018 г.:

(1)

Количество попарных дистанций между род-
ственниками в каждом классе (k) дистанций в
объединенной выборке (Nck) получено как

=s 2018 2017/ .P N N

(2)

где N2018k и N2017k – число попарных дистанций
между родственниками в соответствующем клас-
се в каждой из годовых выборок.

Проверяли гипотезу, предполагающую равно-
вероятное распределение родственных генотипов
на всей исследуемой территории. Математиче-
ским ожиданием для этой гипотезы (m) является
количество попарных дистанций между род-
ственниками, пропорциональное дистанциям
между ловушками в анализируемом классе ди-
станций – k:

(3)

где N – общее число дистанций в выборке, Pk –
доля попарных дистанций между всеми ловушка-
ми в соответствующем классе (см. рис. 1).

Математическое ожидание (mk) характеризует
идеальный случай распределения дистанций. За-
дачей являлось определить пределы, в которых mk
может колебаться за счет случайных процессов.
Размах варьирования mk был рассчитан в модели,
основанной на преставлении об альтернативном
(1 – 0) результате единичного события, т.е. поим-
ки пары зверьков. При n испытаний среднее зна-
чение успешных результатов может составить
лишь 0.5n. Поэтому для того, чтобы получить до-
верительный интервал для mk, нужно провести
2mk испытаний. В модели считали количество по-
ложительных результатов испытаний (х):

(4)

где Z – случайное число от 0 до 1, полученное с
использованием встроенного генератора случай-
ных чисел в Excel 2016. Ожидаемое число дистан-
ций между зверьками в классе k рассчитано как
сумма x > 0:

= +ck 2018k s 2017k,N N P N

=k k,m NP

( )= − 0.5 ,х Z

Рис. 1. Распределение попарных дистанций между всеми ловушками.
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(5)
В модели было проведено 1000 итераций, каж-

дая из которых включала 2mk испытаний. В каж-
дой итерации (i) получено значение mki (где i =1, 2
и т.д., до 1000). По результатам были рассчитаны
среднее значение и 95%-ный доверительный ин-
тервал (СI) для mk: СI = 1.96SDmki. Превышение
CI для ожидаемого числа попарных дистанций в
пределах данного класса рассматривали как не-
случайный избыток, а количество ниже CI – как
неслучайную недостачу ожидаемого числа род-
ственников на этой дистанции. Различия (d) фак-
тического mf и ожидаемого mk числа попарных
дистанций между родственниками оценивали для
каждого класса дистанции k отдельно:

(6)
Распределения частот ожидаемых парных ди-

станций между зверьками при “прямом” поиске
получено с использованием формулы Мюррея [19]:

(7)
где Pn – вероятность найти участок на дистанции
n, причем n кратно диаметру участка, а t – вероят-
ность остаться на материнском участке.

Распределение частот ожидаемых парных ди-
станций между зверьками при “спиральном” по-
иске получено с использованием формулы Вассе-
ра [20]:

(8)
Диаметр зоны, охватывающей 99% активности

обыкновенной бурозубки, находится в диапазоне
30–35 м [28, 29]. Домашние участки обыкновен-
ных бурозубок перекрываются на периферии в
среднем на 15% [30]. Таким образом, эксклюзив-
ное пространство составляет около 75% от обще-
го посещаемого пространства, и дистанция меж-
ду центрами участков находится в интервале
22.5–26.3 м. В нашей работе это расстояние соот-
ветствует дистанции расселения (n) в рассмот-
ренных выше моделях (формулы (7), (8)). Для
упрощения расчетов диаметр участка сеголеток
принят равным 25 м. В моделях расселения значе-
ние Nck получали, суммируя значения Pn (форму-
лы (7) и (8)), рассчитанные для четырех последо-
вательных n, т.е. в классе 0 – 100 м представлена
сумма дистанций для n = 1 (25 м), n = 2 (50 м), n =
= 3 (75 м) и n = 4 (100 м), полученных для задан-
ной величины t (формулы (7), (8)).

В модели, рассматривающей использование
частью особей “прямого”, а частью “спирально-
го” поиска – “смешанный” поиск, брали Nck
(формула (2)) для соответствующего класса, по-
лучаемые в модели “прямого” (Pm) и спирального
(Pw) поиска с коэффициентами, отражающими
доли особей с таким типом поиска:

=  >k   для 0.m x x

= − ±f k CI.d m m

( )= −1 ,n
nP t t

( ) + −= − − −
21 3 36[ (   1 1 1) ] .n nn

nP t t t

(9)
где PG – распределение частот ожидаемых пар-
ных дистанций между зверьками при смешанном
поиске, а а – доля зверьков с “прямым” поиском
от 0.1 до 0.9, задаваемая с шагом 0.1.

В итоге для моделей прямого спирального и
смешанного поисков получены распределения
частот (в диапазоне от 0 до 1) ожидаемых парных
дистанций между зверьками, для наблюдаемых
дистанций – число дистанций в каждом классе k
(Nсk). Для оценки количества парных дистанций
между родственниками с учетом влияния числа
ловушек на вероятность поимки зверьков рассчи-
тывали число взвешенных парных дистанций
(Nok). Для этого число наблюдаемых парных ди-
станций между родственниками в классе k (Nсk)
относили к числу парных дистанций между ло-
вушками (см. рис. 1) в классе (Ntk):

(10)

Частоту наблюдаемых парных дистанций в
классе (pk) рассчитывали как

(11)

где ∑ Nok – сумма взвешенных наблюдаемых ди-
станций во всех классах.

Сравнение фактического и ожидаемого рас-
пределения парных дистанций проводили для
разных t в моделях “прямого” и “спирального”
поисков. Первоначально рассматривали распре-
деления для t = 0.5, 0.1, 0.01, 0.001, 0.0001 и 0.00001
в моделях “прямого” и “спирального” поисков
(по 6 вариантов на модель). Для каждого дистан-
ционного класса (k) считали квадрат отличий (Dk)
от фактической частоты (pkf):

(12)

и выбирали варианты с наименьшей суммой
квадратов отличий (∑Dk).

Далее рассматривали варианты сочетаний рас-
пределений, полученных в моделях “прямого” и
“спирального” поисков, с разными t для разных
заданных долей – а (формула (9)) “прямого поис-
ка” (0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.6, 0.7, 0.8 и 0.9). Напри-
мер, для “прямого” поиска с t = 0.5 (pkM0.5; pkW0.5)
проверяли варианты сочетания с вариантами
“спирального” поиска: 0.9pkM0.5 + (1 – 0.9)pкW0.5;
0.8pkM0.5 + (1 – 0.8)pkW0.5; 0.7pkM0.5 + (1 – 0.7)pkW0.5;
0.6pkM0.5 + (1 – 0.6)pkW0.5; 0.5pkM0.5 + (1 –
‒ 0.5)pkW0.5; 0.4pkM0.5 + (1 – 0.4)pkW0.5; 0.3pkM0.5 +
+ (1 – 0.3)pkW0.5; 0.2pkM0.5 + (1 – 0.2)pkW0.5;
0.1pkM0.5 + (1 – 0.1)pkW0.5; то же самое для t = 0.1,
0.01, 0.001, 0.0001 и 0.00001 с прямым поиском.
Всего 45 вариантов. Далее рассмотрены варианты
сочетаний: pkM0.5 и pkW0.1, pkM0.5 и pkW0.01, pkM0.5
и pkW0.001, pkM0.5 и pkW0.0001, pkM0.5 и pkW0.00001.

= + −G m w( )1 ,P aP a P

=ok сk tk/ .N N N

= k ok ok/ ,p N N

( )= − 2
k k kfD p p
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Затем для pkM0.4 и p kW0.4 и т.д. То же повторяли
для “прямого” поиска.

Вариант модели с минимальной суммой квад-
ратов отклонений для некоторого соотношения
особей с разным типом поиска дополнительно
анализировали для изменяющейся величины t,
используя тот же алгоритм с шагом 0.1 (или 1 для
t < 0.001) от величины t в этом варианте.

РЕЗУЛЬТАТЫ

У сеголеток в выборке 2017 г. (n = 225) значи-
мое (p < 0.05) превышение ожидаемого количе-
ства парных дистанций обнаружено в первых двух
классах, т.е. на дистанциях до 200 м, и их недоста-
ток на дистанциях больше 900 м; в выборке 2018 г.
(n = 44) и объединенной выборке (n = 88) обнару-
жены только положительные отклонения на ди-
станциях до 200 м (рис. 2). У перезимовавших
зверьков положительные отклонения отмечаются
только в классе дистанций до 100 м. Ни в одной из
выборок количество дистанций, ожидаемых для

случайного распределения родственных зверьков
на дистанциях свыше 200 м, не превышало грани-
цы доверительного интервала.

При моделировании распределения дистан-
ций между родственниками с использованием
формулы для “прямого” поиска минимальная
сумма квадратов различий, полученных в модели,
и фактических долей меньше, чем в модели “спи-
рального” поиска, как в отдельные годы, так и в
среднегодовой выборке. Распределение, полу-
ченное в модели “спирального поиска” в чистом
виде, всегда дает большую сумму квадратов раз-
личий (табл. 1). Тем не менее добавление части
зверьков, использующих “спиральный” тип по-
иска, во всех случаях улучшает качество модели,
т.е. может быть получена наименьшая сумма
квадратов различий (рис. 3, табл. 1). Следует под-
черкнуть, что наименьшая сумма квадратов раз-
личий в разные годы получена при различной до-
ле зверьков с “прямым” типом поиска. Так, среди
перезимовавших в выборке 2017 г., после низкой
численности 2016 г., в наиболее совпадающем ва-

Рис. 2. Распределение отклонений числа фактически обнаруженных парных дистанций между родственными сеголет-
ками и перезимовавшими обыкновенными бурозубками: а – 2017 г., б – 2018 г., в – объединенная выборка. По оси
ординат – число отклоняющихся от ожидаемых для равномерного рассеивания дистанций: положительное значе-
ние – большее, отрицательное – меньшее число фактических дистанций, нулевое значение – отсутствие отклонений,
пунктир – доверительный интервал. По оси абсцисс – классы дистанций: 1 – 0–100 м, 2 – 100–200 м, 3 – 200–300 м,
4 – 300–400 м, 5 – 400–500 м, 6 – 500–600 м, 7 – 600–700 м, 8 – 700–800 м, 9 – 800–900 м, 10 – 900–1000 м, 11 – 1000–
1100 м, 12 – 1100–1200 м.
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рианте модели их вклад составляет 90%, в модели
для сеголеток уже только 56%, а в модели для пе-
резимовавших следующего 2018 г. падает до 35%
(см. табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

У обыкновенных бурозубок агрегации родствен-
ников возникают временно. В результате исследо-
вания нами обнаружено неслучайное превыше-
ние ожидаемого количества родственников на
дистанциях до 200 м. Возникновение агрегаций
родственных зверьков, как правило, ожидается
для видов с социально структурированными
группировками или при наличии внешних пре-
пятствий для расселения [32, 33]. Обыкновенная
бурозубка – одиночное животное, вид, не образую-
щий структурированных социальных групп [31, 34].

На месте работ препятствий для перемещения
животных не обнаружено: вероятность возврата
зверьков с разных направлений в этом месте в
экспериментах по хомингу не различается [35].
По-видимому, возникновение родственных агре-
гаций связано с особенностями расселения и вы-
живания бурозубок.

Перезимовывание у обыкновенных бурозубок
происходит вблизи их летнего участка [23]. Таким
образом, значимое преобладание числа родствен-
ников сеголеток на коротких дистанциях (превы-
шение попарных дистанций между родственни-
ками в дистанционных классах до 200 м) после
перезимовывания и размножения создает усло-
вия для возникновения “агрегаций” родственных
зверьков. При такой схеме, повторяющейся по-
стоянно, можно было бы ожидать обеднения ал-
лельного разнообразия и фиксацию аллелей, од-

Таблица 1. Сумма квадратов различий (в 12 дистанционных классах, см. рис. 3) долей попарных дистанций между
родственниками для фактического и моделированных распределений (M – “прямой”, W – “спиральный” поиск)

Примечание. При смешанном типе поиска показаны % вклада и коэффициенты t для особей c “прямым” и “спиральным”
типом поиска. Минимальная сумма различий долей (Кв. различий) для моделей “прямого” и “спирального” поисков выде-
лена жирным курсивом, для всех вариантов моделей, включая “смешанный” поиск, – жирным шрифтом. Показаны значе-
ния t для наибольшего совпадения и соседние (±1 шаг изменений) значения t.

Выборка
Сеголетки Перезимовавшие

тип поиска t кв. различий тип поиска t кв. различий

2017 г. M 0.022 0.00435 M 0.22 0.02296
0.023 0.00434 0.23 0.02247
0.024 0.00437 0.24 0.02298

W 0.0005 0.02267 W 0.02 0.04438
0.0006 0.02154 0.03 0.03967
0.0007 0.02273 0.035 0.07638

M56%, 
W44%

M – 0.0001; 
W – 0.065

0.00433 M90%
W10%

M – 0.035; 
W – 0.22

0.02216

2018 г. M 0.030 0.014398 M 0.012 0.07033
0.031 0.014368 0.013 0.07025
0.032 0.014370 0.014 0.07028

W 0.0005 0.0490 W 0.0001 0.10561
0.0006 0.0488 0.0002 0.10255
0.0007 0.0508 0.0003 0.10314

M50%, 
W50%

M – 0.1;
W – 0.00001

0.00999 M35% 
W65%

M – 0.00001; 
W – 0.4

0.02204

Общая M 0.025 0.006301 M 0.02 0.0729
0.026 0.006300 0.03 0.0723
0.027 0.006337 0.04 0.0742

W 0.0005 0.03497 W 0.0002 0.1187
0.0004 0.03177 0.0003 0.1171
0.0003 0.04093 0.0004 0.1182

M50%, 
W50%

M – 0.1; 
W – 0.00001

0.00519 M35%,
W65%

M – 0.00001; 
W – 0.4

0.0199
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нако практически все исследователи, напротив,
подчеркивают высокое аллельное разнообразие
локальных выборок обыкновенных бурозубок
[36]. По-видимому, снижению аллельного разно-
образия в локальных выборках препятствуют пе-
риодические депрессии численности, характер-
ные для этого вида [21, 30, 31]. При восстановле-
нии вымершей группировки новая композиция
аллелей формируется случайно, что препятствует
фиксации аллелей [27]. Поэтому следует под-
черкнуть, что родственные агрегации у обыкно-
венных бурозубок – явление временное.

Представление о формировании временных
агрегаций хорошо согласуется с результатами,
полученными нами ранее при изучении генети-
ческого структурирования популяции обыкно-
венных бурозубок: с использованием анализа
пространственной автокорреляции было показа-
но, что достоверное повышение среднего коэф-
фициента родственности R по сравнению с ожи-
даемым для случайного распространения геноти-
пов наблюдается на дистанциях до 100–200 м [27].
Замечу, что при изучении аллельного разнообра-
зия (по микросателлитным маркерам) обыкно-

венных бурозубок на месте, где проходило данное
исследование, было обнаружено достоверное
различие выборок по FST, взятых на дистанциях
350–700 м. Уровень генетических различий (ве-
личина FST) не был связан с географической ди-
станцией между выборками [22, 27], что хорошо со-
ответствует предположению о случайной компози-
ции аллелей, на основе которых периодически
возникает временная агрегация родственников.

Есть основание предполагать персональные раз-
личия в типе поиска. Распределение дистанций
между родственниками может быть хорошо ап-
проксимировано моделью “прямого”поиска, но
не соответствует модели “спирального”поиска.
Тем не менее с использованием критерия суммы
квадратов различия частот во всех рассмотренных
случаях наибольшие совпадения с моделью были
обнаружены при “смешанном” поиске.

Обратим внимание на то, что доля животных,
расселяющихся в соответствии с моделью прямо-
го и спирального поиска в смешанных моделях
различается в разные годы. Ранее мы [21] показа-
ли, что у зверьков существуют персональные раз-
личия в исследовательской активности: более

Рис. 3. Фактическое (столбики) и ожидаемое распределение парных дистанций между родственными сеголетками и
перезимовавшими обыкновенными бурозубками: а – 2017 г., б – 2018 г., в – общая выборка. По оси ординат – частоты
(pk) в классах, по оси абсцисс – классы дистанций (см. рис. 2). Показаны результаты модели для наиболее совпадаю-
щих распределений (см. табл. 2): пунктирная линия – для “прямого”, сплошная – для “спирального”, двойная линия
– для “смешанного” поиска.
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агрессивные зверьки являются “поверхностными”
исследователями. При этом показатель “тщатель-
ности” исследования (среднее время исследования
нового несоциального объекта) значимо изменяет-
ся по годам [21]: в год, предшествовавший началу
сбора данных (2016 г.), большинство зверьков осу-
ществляли “поверхностное” исследование, а соб-
ственно в период работ (2017–2018 гг.) – “тща-
тельное” исследование. В связи с этим следует от-
метить, что распределение дистанций для
перезимовавших 2017 г. (выжившие с 2016 г.) наи-
лучшим образом описано моделью, где доля рас-
селяющихся зверьков с прямым поиском состав-
ляла 90%. В 2018 г., после зимы 2017 г., этот пока-
затель уменьшился до 35% (см. табл. 1). Согласно
модели “прямого” поиска, животные перемеща-
ются в случайном направлении и оседают на пер-
вом доступном участке (являются “поверхност-
ными” исследователями), а ведущая роль в рассе-
лении принадлежит конкуренции [19]. При
“спиральном” поиске зверьки предварительно
исследуют территорию (“тщательные исследова-
тели”) и на этом основании выбирают будущий
участок [20].

Соответствие модельного распределения эм-
пирическим данным в 2017–2018 гг. наблюдается
при низких значениях коэффициента t – малень-
кой вероятности найти доступный участок обита-
ния, что, вероятно, связано с высокой численно-
стью землероек. Наблюдаемая в эти годы плот-
ность населения (25–30 оc/га) предполагает, что
среднее расстояние между центрами участков со-
ставляло 20–23 м, т.е. было меньше среднего диа-
метра участка. Это значит, что большинство
участков перекрывались и в результате свободно-
го пространства не оставалось. Кроме того, в 2017
и 2018 гг. мы наблюдали хорошее переживание
зимы, а в этом случае зверьки уже первых вывод-
ков могут занять практически все пригодное про-
странство, вынуждая родившихся позже зверьков
перемещаться на большие дистанции [23].

Интересно, что в моделях со смешанным ти-
пом поиска коэффициент t для одного из состав-
ляющих (прямого или спирального) типов поис-
ка многократно выше. Это позволяет предпола-
гать, что коэффициент связан с выживаемостью
зверьков с разным типом поиска участка. В ре-
зультате, с учетом полученных ранее данных по
поведению, присутствие в популяции обыкно-
венных бурозубок особей с разными типами по-
иска, соотношение которых меняется по годам,
представляется наиболее вероятным.

Мечта и несчастная случайность. Эффект воз-
никновения генетической дифференциации на-
селения важен для понимания многих биологиче-
ских процессов. При отсутствии значимых внеш-
них препятствий для перемещения зверьков
возникновение “агрегаций” родственников мо-

жет быть связано с социальным ограничением
вселения или со спецификой расселения [32, 33].
Обыкновенная бурозубка – низкосоциальный
вид, не образующий семейных групп [34]. Это по-
будило нас сфокусировать внимание на возмож-
ных стратегиях поиска, определяющих дистан-
ции и успех расселения.

Расселение обыкновенных бурозубок доста-
точно противоречиво. С одной стороны, ожидае-
мым для этих зверьков является расселение на
короткие дистанции, с другой – мы имеем доста-
точно много примеров дальних перемещений
[31]. При этом зверьки могут пересекать про-
странства с явно непригодными для жизни усло-
виями. В частности, известно заселение озерных
островков в Финляндии, удаленных на сотни
метров от берега [37]. Землероек ловили на спе-
циальных плотиках в р. Илыч [38], причем коли-
чество плывущих зверьков было достаточно вели-
ко, так как обнаружено их регулярное присут-
ствие в питании хариуса [39]. Распределение
дистанций, полученное в настоящем исследова-
нии, свидетельствует о случайном распростране-
нии родственников на площади радиусом по
крайней мере до 1.2 км. Что заставляет землероек
совершать такие далекие перемещения, являются
ли они вынужденным скитанием или поиском
“участка мечты”?

Пригодность участка обитания у обыкновен-
ных бурозубок в первую очередь определяется
плотностью распределения кормовых ресурсов
[21, 30]. Территориальное поведение, т.е. целена-
правленная охрана территории, у обыкновенных
бурозубок не подтверждается [40, 41]. Перекры-
вание участков молодых зверьков соответствует
ожиданию для случайного совмещения в про-
странстве при соответствующем уровне плотно-
сти, а социальные взаимодействия зверьков явля-
ются ограничивающим фактором лишь постоль-
ку, поскольку они затрудняют кормодобывание
[21, 23, 30]. В результате пригодность потенци-
ального домашнего участка оценивается зверь-
ком по обилию кормов и плотности населения.
При поверхностном исследовании, которое мы
ассоциируем с “прямым” поиском, первое может
быть переоценено расселяющимся животным, а
второе – недооценено.

При низкой вероятности найти участок рассе-
ление на большие дистанции может стать как ре-
зультатом случайных перемещений в ходе “пря-
мого поиска”, так и итогом выбора “идеального”
участка в ходе “спирального поиска”, однако
шансы на выживание у зверьков с этими типами
поиска различны. “Тщательное исследование”
позволяет выбрать лучший по качеству участок, и
выживание “тщательных исследователей” более
ожидаемо. Вместе с тем такой “идеальный” уча-
сток можно и не найти. В модели СПВМ [10], по-
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мимо “рандомов” и “жадин”, выделены “мечта-
тели”. Последние характеризуются высоким ка-
чеством занятых местообитаний, средними или
высокими дистанциями перемещений в средних
и хороших условиях. При перемещении живот-
ные расходуют энергию, и успешное обнаруже-
ние “участка мечты” в плохих условиях менее ве-
роятно.

Если рассматривать зверьков с “прямым поис-
ком” как “жадин”, а со “спиральным поиском”
как “мечтателей”, то у обыкновенных бурозубок
ожидаемое выживание зверьков с разным типом
поиска выглядит следующим образом. Если кор-
мовые условия года невысоки и достаточные за-
пасы корма существуют лишь на ограниченных
участках (“плохая карта”, “суровая зима” в тер-
минологии Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко), то
“мечтатели” проигрывают “жадинам”, так как
последние имеют больше шансов (могут быстрее)
занять ближайшие доступные участки, а террито-
рия в целом не может обеспечить далекое переме-
щение зверьков. В более благоприятных условиях
территория доступна для дальних перемещений,
но в основном заселена, что препятствует оседа-
нию “мечтателей” рядом с местом рождения и
вынуждает их далеко перемещаться. Тем не менее
у мечтателей появляется шанс найти участок с
наибольшими шансами для выживания. В ре-

зультате после зимовки доля мечтателей (зверьки
со “спиральным” поиском) возрастает, как, на-
пример, наблюдалось в 2017 г. (см. табл. 1, перези-
мовавшие 2018 г.). Хорошее выживание ведет к
пику численности. Известно, что при пиковой
численности землеройки существенно влияют на
свои кормовые ресурсы, снижая их запасы [42].
Зимой кормовые объекты зверьков не возобнов-
ляются. Таким образом, избыточная плотность
приводит к деградации качества среды, “жади-
ны” опять получают преимущество, и цикл замы-
кается.

Учитывая зависимость обилия обыкновенных
бурозубок от обилия кормов [43] и “тщательность
исследования”, оцененную в том же месте в эти
же годы [21], сопоставим долю зверьков с разны-
ми типами поиска в условиях “хорошей” и “пло-
хой” среды и соответствие их пропорции характе-
ристике “исследования” (рис. 4).

В целом полученная иллюстрация соответ-
ствует модели Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко [10].
Улучшение качества среды, с одной стороны, за-
трудняет поиск участка, так как повысилась кон-
куренция, но с другой – позволяет найти “уча-
сток мечты” на большом расстоянии. В итоге мы
видим дальнее рассеивание родственных геноти-
пов. Ранее мы предполагали [22], что генетиче-

Рис. 4. Оценочное качество среды (1), “тщательность исследования” (2) и соотношение особей с разным типом поиска
(3 – прямой, 4 – спиральный). Качество среды – % прироста популяционной плотности к минимальной в 2016 г. (по
[23]); тщательность исследования – % прироста времени обследования нового несоциального объекта ко времени об-
следования в 2016 г. (по [21]).
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ЩИПАНОВ

ская целостность популяции обыкновенных бу-
розубок поддерживается благодаря формирова-
нию новых родственных групп (после депрессий)
из общего пула, в котором аллели перемешивают-
ся случайным образом. Выделение категории
“мечтателей” хорошо объясняет природу форми-
рование такого пула.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный анализ ограничен двумя годами
и не является достаточным для всесторонней ха-
рактеристики возможных стратегий поиска под-
ходящего участка при расселении молодых зверь-
ков. Тем не менее на основе проанализированных
данных можно сделать некоторые предваритель-
ные выводы и предложить гипотезы. Распределе-
ние родственных зверьков свидетельствует об их
агрегации на дистанциях до 200 м, что существен-
но влияет на пространственно-генетическую
структуру популяции. Анализ распределения ди-
станций между родственными обыкновенными
бурозубками дает основание предполагать нали-
чие в популяции особей с разными типами поис-
ка участка. Образование родственных агрегаций,
по-видимому, определяется зверьками с “пря-
мым” типом поиска, “поверхностными исследо-
вателями”, быстро заселяющими ближайшее к
месту рождения пространство.

Расселение родственников на большие ди-
станции можно объяснить следующим образом.
Выживание более вероятно у зверьков со “спи-
ральным” поиском – “тщательных исследовате-
лей”, выбирающих лучший участок, однако веро-
ятность найти такой участок невысока. С точки
зрения СПВМ [10], зверьков со “спиральным”
типом поиска предположительно можно квали-
фицировать как “мечтателей”. В благоприятных
условиях и при высокой численности (дефиците
доступных участков) “мечтатели” вынуждены да-
леко перемещаться, и в итоге родственные гено-
типы рассеиваются по обширной территории.

Можно предполагать, что соотношение осо-
бей с разными типами поиска меняется по годам,
а преимущественное выживание связано с усло-
виями среды. С учетом характерных для обыкно-
венных бурозубок флуктуаций численности мож-
но ожидать периодическое изменение аллельной
композиции группировок, причем перемещение
аллелей на большие расстояния происходит благо-
даря наличию в популяции “мечтателей”. Сочета-
ние в популяции особей с разным типом поиска
позволяет объяснять и избыток аллелей в гомози-
готном состоянии, и генетическую дифференциа-
цию популяции на коротких расстояниях (агрега-
ции родственников), и поддержание высокого
аллельного разнообразия, известные у обыкно-
венных бурозубок.

Работа поддержана РФФИ (проект № 19-04-
00985) и программой Президиума РАН “Биораз-
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Северцова РАН (разрешение № 30 от 27 февраля
2019 г.) с соблюдением всех соответствующих за-
конов и нормативных актов.
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Соленость является одним из ведущих экологических факторов, влияющих на распределение Dre-
issena polymorpha в природных условиях. Данные по толерантному диапазону солености, получен-
ные предшественниками как в полевых условиях, так и при экспериментальных исследованиях, су-
щественно различаются. Это затрудняет оценку возможного ареала распространения дрейссены в
природных условиях и прогнозирование возможности ее интродукции в новые водоемы. Используя
показатели осмотического и ионного гомеостаза как метода исследования, мы попытались оценить
толерантный диапазон, оптимальную, критически низкую и критически высокую зоны солености
для D. polymorpha. Полученные результаты могут быть использованы для прогноза ареала распреде-
ления дрейссены в природе, а также для оценки физиологического состояния моллюсков в природ-
ных и лабораторных условиях.

Ключевые слова: толерантный диапазон, оптимальная, критически низкая и критически высокая зо-
на солености, осмотический и ионный гомеостаз
DOI: 10.31857/S0367059723020087, EDN: MXTCOZ

Закон толерантности Шелфорда является ба-
зовым принципом экологии, согласно которому
любой экологический фактор имеет определен-
ный предел, внутри которого может осуществ-
ляться поддержание жизнедеятельности того или
иного вида организмов. Зависимость какого-ли-
бо интегрального показателя от фактора среды
графически отображают в виде куполообразной
кривой. Внутри толерантного диапазона выделя-
ют оптимальную зону, по обе стороны которой
находятся зоны низкой плотности и выживаемо-
сти организмов. Изображаемые кривые представ-
ляют собой модели, формально отражающие вза-
имосвязь между фактором и тем или иным инте-
гральным показателем в виде обобщенных
представлений [1].

Соленость является одним из наиболее важ-
ных факторов окружающей среды, влияющим на
распределение и плотность [2, 3], толерантность
[4, 5], рост [6], способность к оплодотворению
яйцеклеток [7], осмотическую и ионную регуля-
цию [8–11] популяций дрейссены. Dreissena poly-
morpha (Pallas, 1771) обнаружена в эстуарных зо-
нах рек и прибрежьях Северного Каспия, Север-

ного Приазовья, Северного Причерноморья [3],
Финского залива Балтийского моря [12], Север-
ного моря [13, 14], в эстуариях рек Святого Лав-
рентия [15, 16] и Гудзон [17] в Северной Америке.

В лабораторных условиях показано, что мини-
мальная соленость, необходимая для жизнедея-
тельности D. polymorpha, различается на порядок –
от 0.004 г/л [11] до 0.041 [8] и 0.045 г/л [18]. В опы-
тах по выживанию верхняя граница толерантного
диапазона солености для D. polymorpha представ-
ляет ряд 1.755 [8], 4 [4], 6.0 [14], 8.1 [18] и 10 г/л [6].
В природных условиях максимальная соленость,
где она встречалась, составляла 0.6 [13], 4.5 [12],
5 [17] и 14–15 г/л [19]. В работе [3] обобщены дан-
ные различных исследователей, которые показа-
ли, что верхний предел солености для D. polymor-
pha находится между 4–6.2 г/л.

Таким образом, результаты по нижним и верх-
ним границам толерантного диапазона солености
для D. polymorpha существенно различаются меж-
ду собой. Причина этих различий остается неяс-
ной. Данные по оптимальной и критическим (не-
благоприятным) зонам солености отсутствуют в
литературе. Необходимы физиологические кри-
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терии, которые позволили бы разграничить толе-
рантный диапазон, оптимальную и критические
зоны солености. Показано [20–22], что в опреде-
ленной зоне солености показатели водно-солево-
го гомеостаза рыб не зависят от фактора среды,
поддерживаясь в узких пределах и отражая норму
реакции. В критически низкой и высокой зонах
солености показатели водно-солевого гомеостаза
резко отклоняются от нормы. Это свойство пока-
зателей гомеостаза позволяет использовать их в
качестве критерия для разграничения границ то-
лерантного диапазона, оптимума (норму) и кри-
тических зон.

Цель настоящей работы – оценить границы
толерантного диапазона, оптимальную (норму),
критически низкую и высокую зоны солености
посредством показателей осмотического и ион-
ного гомеостаза Dreissena polymorpha.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Моллюсков D. polymorpha собрали 08.09.2014 г.
в месте слияния р. Сутка с р. Волга. Данный уча-
сток находится в зоне постоянного подпора со
стороны Волжского плеса Рыбинского водохра-
нилища. Сразу после изъятия друзы дрейссены из
воды у 8 особей были взяты пробы гемолимфы и
помещены в пластиковые пробирки с плотно за-
крывающимися крышечками. Животных доста-
вили в лабораторию и поместили в пластиковую
ванну размером 2 × 2 м, наполненную прудовой
водой. Моллюсков акклимировали к лаборатор-
ным условиям в течение 14 сут.

При проведении эксперимента использовали
12 аквариумов объемом по 12 л. После акклима-
ции дрейссены к лабораторным условиям, перед
началом эксперимента 23.09.2014 г., в один аква-
риум было налито 2 л воды и 3 л дистиллята, в
остальные было добавлено по 10 л прудовой воды.
Затем друзы извлекали из ванны, бритвой срезали
биссус в местах прикрепления моллюсков и по-
мещали в каждый аквариум по 8 особей близкого
размера (в среднем 22.5 мм). Через неделю
(30.09.2014 г.) после посадки моллюсков в емко-
сти в первый аквариум стали приливать 4 раза в
сутки по 250 мл дистиллированной воды до до-
стижения общего объема 10 л. В результате прудо-
вая вода была разбавлена в 5 раз. Затем моллюс-
ков акклимировали к разбавленной воде в тече-
ние 3 недель. Во втором аквариуме моллюсков в
течение 3 недель содержали в прудовой воде. В
другие 10 аквариумов через неделю после посадки
животных в емкости стали добавлять по 100 мг
хлористого натрия 5 раз в сутки. При достижении
заданной солености (см. табл. 1) добавку соли
прекращали. При заданных постоянных условиях
моллюсков содержали не менее 3 недель. Опыты
были проведены в период с 23.09.2014 г. по

26.10.2014 г. Химические показатели воды и вари-
анты опыта приведены в табл. 1.

После акклимации моллюсков к постоянным
условиям их поочередно извлекали из аквари-
умов, каждую особь вскрывали, фильтровальной
бумагой удаляли воду из мантийной полости. За-
тем пастеровской пипеткой частично отслаивали
мантию от стенки раковины, образуя полость, в
которой скапливалась гемолимфа. Ее отсасывали
пастеровской пипеткой и помещали в пластиковые
пробирки. Для определения ионов натрия, калия,
магния гемолимфу разводили бидистиллированной
водой в 100 раз, а для кальция – в 200 раз.

Воду в аквариумах аэрировали за счет подачи
воздуха от компрессора. Температура воды в ходе
экспериментов составила 14–15°С. Длина рако-
вин моллюсков находилась в пределах 19–27 мм
(22.5 ± 0.7 мм).

Осмолярность (общая концентрация ионов)
растворов определяли кондуктометрическим ме-
тодом [23] при использовании платиновых элек-
тродов (две пластины по 1 см2 с расстоянием меж-
ду ними 1 см), соединенных с реохордным мо-
стом Р-38, питаемым переменным током. Этот
метод особенно ценен при анализе очень слабых
растворов. Концентрацию натрия и калия в про-
бах определяли, используя пропан, на пламенном
спектрофотометре Flapho-4, кальция и магния
измеряли в воздушно-ацетиленовом пламени в
абсорбционном режиме на атомно-абсорбцион-
ном спектрофотометре AAS-1 (фирма Carl Zeiss,
Jena, Германия). Осмолярность гемолимфы вы-
ражали в мОсм/л, концентрацию ионов – в
ммоль/л.

Данные обрабатывали статистически. Сред-
ние значения и их стандартные ошибки рассчи-
тывали с помощью программы Microsoft Excel 10.
Связь между соленостью среды и изучаемыми по-
казателями гемолимфы дрейссены оценивали по
величине коэффициента ранговой корреляции
Спирмена (rS), а для выборок менее 5 для определе-
ния значимости различий с вероятностью p ≤ 0.05
применяли t-критерий Стьюдента с поправкой
Бонферрони, используя программу STATISTICA 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ
При концентрации натрия в воде 43 ммоль/л

(2.5 г/л NaCl) в конце эксперимента выжили
только 2 особи. В остальных вариантах опыта ги-
бели моллюсков не наблюдалось.

Осмолярность. В диапазоне солености 0.014–
1.287 г/л осмолярность гемолимфы у D. polymor-
pha не зависела от фактора среды (rS = –0.143),
поддерживаясь в узкой зоне 59.1–67.1 (в среднем
62.3 ± 0.6) мОсм/л (табл. 2). Уменьшение солености
от 0.014 до предельно низкой величины 0.004 г/л со-
провождалось достоверным снижением осмоляр-
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Таблица 1. Соленость и содержание Na, K, Ca, Mg в экспериментальных средах

Примечание. Ранее полученные данные: * [11]; ** [28]; Дв – дистиллированная вода; Пв – прудовая вода; Артв – артезианская
вода; Мс – морская соль; А1 – А12 – № аквариумов.

Условия Соленость, г/л
Содержание, ммоль/л

Na K Са Mg

Дв* 0.004 0.071 0.0015 0.3 0.01
А1(Пв + Дв) 0.005 0.086 0.02 0.31 0.12
устье р. Сутка 0.014 0.24 0.05 1.1 0.37
устье р. Сутка** 0.016 0.28 0.05 1.24 0.37
Артв* 0.022 0.38 0.05 1.6 0.44
А2Пв 0.022 0.38 0.09 1.48 0.62
А3(Пв + NaCl) 0.058 1 0.09 1.48 0.62
А4(Пв + NaCl) 0.234 4 0.09 1.48 0.62
А5(Пв + NaCl) 0.468 8 0.09 1.48 0.62
А6(Пв + NaCl) 0.702 12 0.09 1.48 0.62
А7(Пв + NaCl) 0.936 16 0.09 1.48 0.62
Артв + Мс* 1.269 21.7 0.88 6.4 2.7
А8(Пв + NaCl) 1.287 22 0.09 1.48 0.62
А9(Пв + NaCl) 1.579 27 0.09 1.48 0.62
А10(Пв + NaCl) 1.813 31 0.09 1.48 0.62
А11(Пв + NaCl) 2.281 39 0.09 1.48 0.62
А12(Пв + NaCl) 2.515 43 0.09 1.48 0.62

ности гемолимфы до минимальной величины
(см. табл. 2). В интервале 1.287–2.281 г/л у D. poly-
morpha наблюдалось достоверное увеличение
осмолярности гемолимфы до 115.8 мОсм/л, а при
солености выше 2.281 г/л она не изменялась.

Натрий. У дрейссены в зоне солености 0.014–
1.287 г/л содержание натрия в гемолимфе поддер-
живалось в узких пределах – 18.5–26.8 ммоль/л
(см. табл. 2). Снижение солености от 0.014 до пре-
дельно низкой величины 0.004 г/л сопровожда-
лось достоверным уменьшением концентрации
натрия в гемолимфе до минимальной величины.
В диапазоне солености 1.287–2.281 г/л концен-
трация натрия в гемолимфе дрейссены достовер-
но повышалась (rS = 1) до 46.4 ммоль/л (см. табл. 2),
а при более высокой солености (2.515 г/л) не из-
менялась.

Градиент концентрации натрия между гемолим-
фой и средой. Расчеты показали, что у дрейссен, ак-
климированных в интервале 0.014–1.287 г/л, на-
блюдалось снижение градиента концентрации
натрия между гемолимфой и средой от 18–22 до
4–7 ммоль/л. Этот градиент сохранялся на ста-
бильном уровне у моллюсков, акклимированных
в интервале солености 1.287–2.281 г/л. При соле-
ности среды выше 2.281 г/л градиент натрия при-
ближался к достижению равенства между гемо-
лимфой и средой.

Калий. Моллюски, акклимированные к соле-
ности 0.004 г/л, поддерживали наиболее низкую
концентрацию калия в гемолимфе (см. табл. 2). В
интервале солености 0.005–0.936 г/л концентра-
ция калия в гемолимфе дрейссены не зависела от
фактора среды и поддерживалась в пределах
0.58–0.75 ммоль/л. В зоне солености 1.287–
2.281 г/л концентрация калия в гемолимфе также
не зависела от фактора среды, однако поддержи-
валась на достоверно более низких значениях –
0.40–0.53 ммоль/л.

Кальций. Максимальная концентрация каль-
ция в гемолимфе поддерживалась при предельно
низкой солености 0.004 г/л (см. табл. 2). В при-
родной воде соленостью 0.014−0.022 г/л D. poly-
morpha регулировала содержание кальция в гемо-
лимфе на постоянном уровне 8.2 ± 0.32 ммоль/л.
У дрейссены, акклимированной к разбавленной
природной воде соленостью 0.005 г/л, концентра-
ция кальция в гемолимфе поддерживалась на до-
стоверно более низком уровне. В природной воде с
добавками хлористого натрия в диапазоне 0.058–
1.813 г/л концентрация кальция в гемолимфе дрейс-
сены не зависела от солености воды и находилась на
низком стабильном уровне 4.5 ± 0.12 ммоль/л
(см. табл. 2). На верхней границе толерантного
диапазона солености 2.281 г/л концентрация
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кальция в гемолимфе дрейссены поддерживалась
на достоверно более высоком уровне.

Магний. В интервале солености 0.014–2.281 г/л
содержание магния в гемолимфе D. polymorpha
поддерживалось в пределах 1.27–1.87 ммоль/л
(см. табл. 2). Снижение солености от 0.014 г/л до
предельно низкой величины 0.004 г/л сопровож-
далось существенным уменьшением концентрации
магния в гемолимфе – до предельного значения.

ОБСУЖДЕНИЕ

Оптимальная зона солености. Основой жизне-
деятельности любого организма является способ-
ность поддерживать параметры осмотического и
ионного гомеостаза внутренней среды на ста-
бильном уровне в широких диапазонах того или
иного фактора среды. Это создает оптимальные
условия для функционирования клеток различ-
ных тканей и органов организма независимо от
внешних условий [20–22, 24, 25]. Полученные ре-
зультаты (табл. 2) свидетельствуют о том, что в
интервале солености 0.014–1.287 г/л показатели
осмотического и ионного гомеостаза гемолимфы
дрейссены не зависят от солености среды и под-
держиваются в узких пределах, отражая норму ре-

акции. Следовательно, данный интервал солено-
сти является оптимальным для дрейссены.

Критически низкая зона солености. Ранее было
показано [11], что после посадки D. polymorpha в
дистиллированную воду в ходе эксперимента на-
блюдалось повышение концентрации ионов на-
трия, калия, кальция, магния в воде за счет их по-
тери из организма. При достижении определен-
ных значений концентрации ионов в воде
(натрия – 0.07, калия – 0.0015, кальция – 0.3 и
магния – 0.01 ммоль/л) потери электролитов пре-
кращались, указывая на установление ионного
баланса между организмом и средой. Эти пре-
дельно низкие концентрации ионов в среде опре-
деляют нижнюю границу толерантного диапазо-
на солености для D. polymorpha в пресноводных
водоемах. В лабораторных условиях выявлено,
что нижняя граница солености, необходимая для
жизнедеятельности D. polymorpha, составляет
0.041 [8] и 0.045 г/л [18]. Наши данные показыва-
ют, что минимальная соленость, необходимая для
поддержания ионного баланса между организмом
дрейссены и внешней средой, на порядок ниже –
0.004 г/л. Разведение прудовой воды в 5 раз при-
водит к снижению концентрации ионов в воде и,
как следствие, солености фактически до предель-
ных значений (см. табл. 2).

Таблица 2. Осмолярность и содержание катионов в гемолимфе Dreissena polymorpha в зависимости от солености воды

Примечание. Ранее полученные данные: * [11]; ** [28]; d – достоверные различия (р < 0.05) по отношению к норме (оптимуму).

Среда
Осмолярность, 

мОсм/л

Гемолимфа, ммоль/л

Соленость, NaCl
Na K Ca Mg

г/л ммоль/л

0.004* 0.071 47.5 ± 1d 10.6 ± 0.8d 0.24 ± 0.02d 12.7 ± 0.5d 0.07 ± 0.01d

0.005 0.086 52.8 ± 2d 11.8 ± 0.8d 0.63 ± 0.04 5.8 ± 0.2 0.32 ± 0.02d

0.014 0.24 59.7 ± 2 19.1 ± 0.7 0.89 ± 0.12 8.0 ± 0.5 1.64 ± 0.09
0.016** 0.28 59.2 ± 1 19.1 ± 0.3 0.81 ± 0.06 8.0 ± 0.3 1.57 ± 0.05
0.022* 0.38 – 18.3 ± 0.7 0.6 ± 0.07 9.7 ± 0.4 1.18 ± 0.06
0.022 0.38 65.8 ± 1 22.5 ± 0.6 0.63 ± 0.03 8.4 ± 0.7 1.53 ± 0.08
0.058 1 63.2 ± 3 19.9 ± 0.4 0.63 ± 0.04 4.6 ± 0.2 1.58 ± 0.08
0.234 4 62.3 ± 1 20.6 ± 0.6 0.70 ± 0.03 4.2 ± 0.1 1.77 ± 0.06
0.468 8 63.4 ± 2 21.6 ± 0.6 0.67 ± 0.05 4.5 ± 0.3 1.62 ± 0.05
0.702 12 63.6 ± 2 23.8 ± 0.7 0.70 ± 0.05 4.8 ± 0.2 1.81 ± 0.06
0.936 16 60.3 ± 1 25.6 ± 0.4 0.63 ± 0.05 4.7 ± 0.2 1.61 ± 0.07
1.269* 21.7 – 27.7 ± 0.8 0.97 ± 0.09 8.2 ± 0.4 2.96 ± 0.10
1.287 22 65.1 ± 1 26.3 ± 0.5 0.46 ± 0.02 3.4 ± 0.2 1.49 ± 0.08
1.579 27 75.5 ± 1d 34.0 ± 0.8d 0.44 ± 0.04 3.9 ± 0.2 1.45 ± 0.08

1.813 31 81.1 ± 2d 35.4 ± 0.5d 0.51 ± 0.02 3.9 ± 0.3 1.41 ± 0.09

2.281 39 114.0 ± 2d 45.8 ± 0.6d 0.49 ± 0.03 7.2 ± 0.5 1.34 ± 0.07

2.515 43 118.9 ± 5d 45.6 ± 0.4d 0.51 7.2 ± 0.3 1.57 ± 0.06
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Нижняя граница оптимального интервала со-
лености составляет 0.014 г/л (см. табл. 2). Интер-
вал солености между нижними границами толе-
рантного и оптимального диапазонов 0.004–
0.014 г/л представляет собой критически низкую
зону. По отношению к оптимальной солености в
критически низкой зоне происходит снижение
осмолярности, содержания натрия, калия и маг-
ния в гемолимфе дрейссены до критически низ-
ких значений на нижней границе толерантного
диапазона (см. табл. 2). В природных водоемах,
где соленость воды соответствует критическим
значениям, следует ожидать появление неустой-
чивых популяций дрейссены низкой плотности.
Такие популяции уязвимы к разведению воды во
время сильных паводков.

Критически высокая зона солености. Верхняя
граница оптимального интервала солености со-
ставляет 1.287 г/л (см. табл. 2). Интервал солено-
сти между верхними границами оптимального и
толерантного диапазонов (1.287–2.281 г/л) пред-
ставляет собой критически высокую зону. По от-
ношению к оптимальной солености в критически
высокой зоне происходит увеличение осмоляр-
ности и содержания натрия в гемолимфе дрейссе-
ны до критически высоких значений на верхней
границе толерантного диапазона (см. табл. 2). Та-
кая реакция дрейссены на повышение солености
обусловлена особенностями водного обмена. Со-
держание солей, особенно натрия, хлора и каль-
ция, в гемолимфе существенно выше, чем в прес-
ной воде. Вследствие этого между моллюсками и
наружной средой создается осмотический гради-
ент, способствующий диффузии воды внутрь ор-
ганизма.

Ток воды (осмос) пропорционален градиенту
осмотической концентрации (осмолярности)
между внутренней и внешней средой [25]. Увели-
чение солености воды в оптимальном интервале
0.014–1.287 г/л сопровождается снижением гра-
диента концентрации ионов натрия между гемо-
лимфой дрейссен и средой до определенной ми-
нимальной величины. В соответствующей про-
порции падает осмотический градиент между
организмом моллюсков и средой. Такая ситуация
ведет к уменьшению диффузии воды в организм.

Повышение солености в критически высокой
зоне (1.287–2.281 г/л) сопровождается пропорци-
ональным увеличением осмолярности и концен-
трации натрия в гемолимфе дрейссены до пре-
дельной величины (см. табл. 2). Этот процесс поз-
воляет поддерживать между организмом и средой
осмотический градиент, который способствует
поступлению определенного количества воды,
необходимой для формирования мочи, с которой
выводятся продукты обмена. Минимальный гради-
ент концентрации натрия между организмом и сре-

дой регулируется у дрейссены в зоне критически
высокой солености в пределах 3.8–7.8 ммоль/л.

При более высокой солености (2.515 г/л) повы-
шения осмолярности и уровня натрия в гемолимфе
дрейссены не наблюдалось (см. табл. 2). Это указы-
вает на то, что дальнейшее увеличение осмолярно-
сти и содержания натрия в гемолимфе является не-
совместимым с жизнедеятельностью клеток орга-
низма. Отсутствие повышения осмолярности и
содержания натрия в гемолимфе приводит к осмо-
тическому равновесию между организмом и средой.
В таком состоянии приток воды в организм отсут-
ствует, что препятствует почкам формировать мочу
и выводить с ней продукты обмена.

Следовательно, верхняя граница толерантного
диапазона солености 2.281 г/л (39 ммоль/л Na), с
одной стороны, определяется предельными зна-
чениями осмолярности (115.8 мОсм/л) и концен-
трации натрия (46.4 ммоль/л) в гемолимфе дрейс-
сены, при которых возможно функционирование
клеток различных органов и тканей, с другой сто-
роны – необходимостью наличия осмотического
градиента между организмом и средой (в среднем
6 ммоль/л натрия), чтобы обеспечить приток во-
ды в организм, необходимой для формирования
мочи.

Таким образом, дрейссена не может осуществ-
лять жизнедеятельность в условиях осмотическо-
го равновесия со средой. Поэтому моллюски мо-
гут выживать только в том диапазоне солености, в
котором они способны поддерживать осмоляр-
ность и концентрацию натрия во внутренней сре-
де выше по отношению к внешней солености. Та-
кой тип осмотической и ионной регуляции пред-
ставляет собой критерий пресноводного образа
жизни и происхождения вида. Сходный тип ос-
мотической и ионной регуляции проявляется в
толерантном диапазоне солености у пресновод-
ных рыб [21, 26].

В лабораторных условиях при проведении экс-
периментов с соленостью в качестве среды ис-
пользуют пресную воду с добавками хлористого
натрия [8, 9, наше исследование] либо морской
соли [10, 11]. При использовании хлористого на-
трия концентрация калия, кальция и магния в во-
де остается на стабильных уровнях. Повышение
солености среды за счет добавок хлористого на-
трия не вызывает каких-либо изменений концен-
трации калия, кальция и магния в гемолимфе
дрейссены (см. табл. 2). В морской соли содер-
жатся калий, кальций и магний. Повышение со-
лености воды за счет добавок морской соли вызы-
вает увеличение концентрации калия, кальция,
магния в среде и, как следствие, в гемолимфе [10,
11]. Например, при близкой солености (1.269 и
1.287 г/л; табл. 2) содержание натрия в гемолимфе
не зависит от типа используемой соли, тогда как
концентрация калия, кальция и магния выше во
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внутренней среде дрейссены в воде с морской со-
лью. Сравнение результатов показывает, что вли-
яние хлористого натрия на организм дрейссены
проявляется отдельно от других ионов.

Популяции D. polymorpha встречаются в эстуар-
ных зонах рек и прибрежьях ряда морей [3, 12–17],
где происходит смешивание пресных и солонова-
тых вод, образуя определенные градиенты солено-
сти. Мы предполагаем, что при сходной солености
осмолярность и концентрация натрия в гемолимфе
разных популяций дрейссены, обитающей в соло-
новатой воде, будет сходной с полученной в нашем
исследовании (см. табл. 2), тогда как калия, кальция
и магния может быть несколько выше из-за более
высокого их содержания в солоноватой воде. Для
выяснения этого предположения необходимо
изучить осмолярность и концентрации различ-
ных ионов в гемолимфе D. polymorpha, обитаю-
щей в солоноватой воде эстуарных зон рек и при-
брежьях морей.

Показатели осмотического и ионного гомео-
стаза D. polymorpha интенсивно изучались груп-
пой американских исследователей [8–10, 30, 31].
В экспериментах авторы в качестве контроля все-
гда использовали прудовую воду сходного ионно-
го состава соленостью 0.04 г/л, которая по нашей
классификации входит в оптимальный интервал.
Осмолярность, а также концентрация натрия и
магния в гемолимфе в ряде случаев поддержива-
лась на уровнях, характерных для критически
низкой зоны солености. Обычно аналогичные
значения характерны для животных в состоянии
стресса [27–29].

Толерантные диапазоны солености, получен-
ные разными исследователями [3, 4, 6, 8, 11–14,
17–19], существенно различаются между собой.
Основа таких различий остается неясной. Обра-
щает на себя внимание использование разных ме-
тодик, приемов и показателей. При этом неотъ-
емлемой частью в ходе проведения эксперимен-
тов являются отлов животных в природных
условиях, а также различные манипуляции в ла-
боратории, связанные с изъятием животных из
одной емкости и перемещением их в другие, от-
личающиеся по солености среды. Подобные про-
цедуры и резкие перепады используемого факто-
ра среды вызывают стресс, который сопровождает-
ся в пределах недели и более достоверными
изменениями содержания натрия, калия, кальция и
магния во внутренней среде и тканях организма
[27–29]. В опытах продолжительностью не более
недели регистрируемые показатели определяются,
как правило, на фоне стресса, когда изучаемые па-
раметры еще не достигают стабильных значений.
Такие данные существенно различаются между со-
бой [27].

Во избежание ошибок, связанных со стрессом,
необходима стандартизация методов. При иссле-

довании в природной среде пробы гемолимфы от
дрейссены необходимо брать сразу после быстро-
го изъятия друзы из воды, когда изучаемые пока-
затели не успевают существенно измениться.
Данные, полученные таким способом с 20-лет-
ним интервалом, для популяции дрейссены, оби-
тающей в устье р. Сутка, идентичны между собой
(см. табл. 2, строки 3, 4). В случае невозможности
взятия проб сразу после отлова животных следует
транспортировать в лабораторию и акклимиро-
вать к постоянным условиям не менее 2–3 не-
дель. При проведении опытов в лабораторных
условиях в начальный период осуществляют до-
бавки в экспериментальные емкости морской
соли или хлористого натрия до определенных
концентраций. После достижения требуемой со-
лености животных необходимо акклимировать к
постоянным значениям фактора среды не менее
2–3 недель, чтобы изучаемые показатели стаби-
лизировались на постоянных уровнях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлено, что в интервале солености
0.004–2.281 г/л показатели осмотического и ион-
ного гомеостаза дрейссены поддерживаются в
определенных пределах, совместимых с жизнедея-
тельностью организма, характеризуя толерантный
диапазон. В интервале солености 0.014–1.287 г/л
показатели осмотического и ионного гомеостаза
гемолимфы дрейссены независимо от фактора
среды регулируются в узких пределах, отражая
оптимальную зону. В интервале солености 0.004–
0.014 г/л происходит существенное снижение
осмолярности, содержания натрия, калия и маг-
ния в гемолимфе дрейссены до предельно низких
значений, представляя критически низкую зону.
В интервале солености 1.287–2.281 г/л наблюда-
ется пропорциональное увеличение осмолярно-
сти и содержания натрия в гемолимфе дрейссены
до предельно высоких значений, характеризуя
критически высокую зону. Используя получен-
ные результаты и имея данные о солености воды
в различных водоемах, можно представить воз-
можный географический ареал изучаемого вида,
а также осуществлять прогноз о дальнейшем рас-
селении популяций. Результаты можно использо-
вать для оценки физиологического состояния
дрейссены и качества среды в природных и лабо-
раторных условиях.

Работа выполнена в рамках государственного
задания по теме № 121051100109-1.

Автор заявляет об отсутствии конфликта инте-
ресов.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.
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Проведено сравнительное исследование показателей зараженности соболей и лесных куниц легоч-
ной нематодой Filaroides martis в популяциях Приуралья и Средней Сибири по выборкам объемом
более 3 тыс. животных. Экстенсивность инвазии в разных популяционных группировках соболя ва-
рьировала от 2 до 57%, у лесной куницы – от 0 до 54%. Зараженность куницы в уральской зоне
трансгрессии значимо выше, чем у соболя. Изученные группировки формируют три кластера. Низ-
кие значения экстенсивности, менее 2%, отмечены в двух восточных популяциях – Верхней Оби
(куница) и р. Вах (соболь), наивысшие, более 50%, – у куниц Урала и обоих видов в Уватском рай-
оне Тюменской области. Остальные группировки, где экстенсивность инвазии средняя (20–38%),
сформировали третий кластер. Интенсивность инвазии изменялась от 2.5 до 3.6 цист гельминта на
зараженную особь у соболя, а у куницы – от 0 до 4.6, в большинстве попарных сравнений по обоим
показателям разности между выборками были статистически значимыми. Западные группировки
обоих видов имели интенсивность инвазии выше, чем восточные. Экстенсивность и интенсивность
инвазии соболя значимо (r = 0.95; p = 0.01) коррелируют. Обнаружен один географический тренд –
увеличение экстенсивности инвазии к северу у лесной куницы. Случаи экстенсивности инвазии ме-
нее 5% объясняли отсутствием сформированного очага филяроидоза. Обнаружен двукратный рост
уровня экстенсивности инвазии за 20 лет к началу 2010-х гг., адекватного объяснения чему пока не
найдено.
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Два родственных вида Martes населяют лесную
зону Евразии: куница Martes martes обитает в ос-
новном в смешанных лесах Европы, а соболь
Martes zibellina предпочитает таежные массивы
Урала и Сибири. Оба вида активно используются
как объекты охоты из-за ценного меха, что стало
причиной подрыва их численности к началу ХХ в.
Из этой депрессии оба вида вышли в основном с
помощью охранных мер, предпринятых прави-
тельствами стран Европы и Азии [1, 2].

Основную долю рациона двух видов составля-
ют животные корма, через которые они подверга-
ются заражению паразитами (биогельминтами).
Одним из наиболее часто регистрируемых гель-
минтозных заболеваний видов рода Martes явля-
ется инфекция нитевидной лёгочной нематодой
Filaroides martis Werner 1782, семейство Filaroididae
Schulz 1951, род Filaroides Beneden 1858 [3], проме-
жуточными хозяевами – наземные (роды Arion,
Agriolimax, Anguispira, Eulota, Discus, Deroceras,
Succinea, Zonitoides) и пресноводные (Phisa, Gyrau-
lus, Mesodon) моллюски [4, 5].

Кроме F. martis, по всему миру описано еще
16 видов этого рода, основными хозяевами кото-
рых являются представители отрядов Carnivora
(сем. Canidae, Felidae), а также Primates (сем. Ce-
bidae, Callitrichidae [4]). В СССР описаны [6] F. os-
leri для псовых и F. orientalis для мелких куньих.
Имаго F. martis локализуются в виде клубочков
(капсул) размером 3–7 мм около бронхов в легких
дефинитивного хозяина и являются патогенным
паразитическим гельминтом, вызывающим оча-
говую эмфизему легких и пневмонию [5, 7–9].
Влияние филяроидоза на популяции изучаемых
видов Martes исследовано недостаточно, посколь-
ку это связано с получением для анализа репре-
зентативных промысловых выборок, проведения
специальных дополнительных биотестов, и в дан-
ной работе нами не освещается. По литератур-
ным данным [5, 15], филяроидоз вызывает сни-
жение упитанности животного, что непосред-
ственно к его гибели не приводит, но может
способствовать другим опасным заболеваниям,
нарушению терморегуляции, истощению и гибе-
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ли в зимнее время. По сведениям А.М. Петрова
[7], гельминт вызывает гиперемию, очаговые оте-
ки легочной ткани, пневмонию и “может быть
весьма патогенным для пушных зверей сем. Mus-
telidae”.

В поддержании очагов филяроидоза участвуют
также и другие постоянные хозяева паразита –
куницеобразные из родов Martes, Mustela, Neogale
(Neovison), Gulo, Meles, Mephitis [4, 7, 10]. Распро-
странение и напряженность гельминтозных оча-
гов считается одним из факторов регуляции чис-
ленности вида-хозяина [11].

При изучении динамики численности соболя
и лесной куницы на Урале и в Западной Сибири
мы исследовали значительные по объему про-
мысловые пробы и определяли зараженность
зверьков легочной нематодой F. martis. На со-
бранном материале провели тестирование нали-
чия (а) межвидовых (впервые для данных видов),
(б) географических и (в) темпоральных различий
зараженности соболя и лесной куницы филярои-
дозом. В качестве рабочей гипотезы приняли су-
ществование различий в уровнях экстенсивности
и интенсивности инвазии F. martis в изучаемых
популяционных группировках.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использован материал биопроб (ту-
шек зверьков без шкурки, n = 3043), предостав-
ленных нам лицензированными охотниками-
промысловиками. Промысловые выборки соболя
(n = 2672 экз.) получены в Свердловской обл.
(Урал, 59–62° с.ш., 60–62° в.д., 174 экз.) в 1978–
1988 гг., Тюменской обл. (Уват, 58–59° с.ш., 69–

74° в.д., 641 экз., 1986–2011 гг.), ХМАО (реки
Юган, 58–62° с.ш., 73–76° в.д., 427 экз., 1978–
1985 гг., и Вах, 61–63° с.ш., 81–85° в.д., 213 экз.,
1979–1989 гг.), Красноярском крае (Зап. Саян,
54° с.ш., 95° в.д., 1109 экз., 1977–1982 гг.;
окрестности п. Байкит (61° с.ш., 96° в.д., 108 экз.,
1974–1979 гг.). Выборки куницы (n = 371 экз.) по-
лучены в Республике Башкортостан (Мелеуз, 53°
с.ш., 56° в.д., 30 экз., 2012–2013 гг.), Пермском крае
и Свердловской обл. (Урал, 58–62° с.ш., 58–66° в.д.,
145 экз., 2003–2021 гг., в Талицком р-не Сверд-
ловской обл. 57–58° с.ш., 62–65° в.д., 41 экз.,
2010–2013 гг.), Тюменской обл. (Уват, 59° с.ш.,
68° в.д., 36 экз., 2010–2014 гг.) и Алтайском крае
(Верхняя Обь, 51–53° с.ш., 81–85° в.д., 119 экз.,
2021–2022 гг.). Места сбора биопроб отражены на
прилагаемой карте-схеме (рис. 1). Эти выборки
служили исходным материалом для выявления
зараженности соболя и куницы нематодой F. mar-
tis в локальных популяциях. Анализ временной
изменчивости проведен на примере выборок
Уватского района Тюменской обл.

Заражение F. martis определяли при неполном
анатомическом вскрытии животных путем на-
хождения и подсчета цист (узелков) нематод в па-
ренхиме легких [12]. В работе в качестве индика-
торов распространенности нематоды F. martis ис-
пользуются два показателя: экстенсивность
инвазии (в англоязычной литературе “preva-
lence”), определяемой как доля (%) зараженных
животных в изученной выборке, а также интен-
сивность инвазии, которую рассчитывали как
среднее количество цист филяроидесов на одну
зараженную особь в выборке. Показатели самцов
и самок объединены, поскольку статистически

Рис. 1. Расположение мест сбора биопроб лесной куницы (ромбы) и соболя (треугольники). Номера выборок соответ-
ствуют приведенным в табл. 1. Розовый цвет – восточная часть ареала куницы, зеленый – западная часть ареала собо-
ля (по данным сайта https://www.iucnredlist.org).
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значимых различий между полами не выявлено
[9, 14, 21] либо они мало ощутимы (по нашим дан-
ным, разница в экстенсивности инвазии у куницы
1.11%, у соболя – 3.97%, а по интенсивности у куни-
цы 0.18 цист, у соболя – 0.12). Статистические
сравнения выполнены с применением критерия
Стьюдента [42], при котором число степеней сво-
боды определяется по формуле k = N1 + N2 ─ 2, где
N1 и N2 – объемы сравниваемых выборок (приве-
дены выше по тексту). Для поиска связей и зако-
номерностей применены кластерный и корреля-
ционный анализы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средневыборочные показатели инвазии F. martis
в нашем исследовании варьировали следующим об-
разом (табл. 1, 2): минимальные экстенсивность и
интенсивность зарегистрированы в выборке лесной
куницы с Верхней Оби (0.0% и 0.0 цист соответ-
ственно). Максимальные показатели экстенсив-
ности выявлены для соболя из Уватского района
Тюменской области (57.1%, табл. 1), минималь-
ные – для выборки Вах (1.9%). В остальных четы-
рех локалитетах показатель в среднем составил
33.3 ± 1.1% и варьировал от 29 (Байкит, Урал) до
38.2% (Юган). Для лесной куницы самая высокая
экстенсивность была в выборке Урала (53.8%).

Максимальная интенсивность для соболя и
куницы (4.6 и 3.6 цист на зараженную особь соот-
ветственно) зарегистрирована для Уватского рай-
она Тюменской области, разность статистически
значима (p = 0.02). Минимальные показатели ха-
рактерны для трех восточных группировок собо-
ля (2.5–3.10, среднее 3.1 ± 0.1), а максимальные –
для трех западных (2.88–3.63, среднее 3.5 ± 0.1;
табл. 2). Все группировки куницы, где обнаруже-
на нематода, относятся к западным.

Относительный размах значений экстенсив-
ности составил 29.3% для соболя и 34.7% для ку-
ницы, а интенсивности инвазии – 6.0 и 34.6% со-
ответственно.

Для классификации всех выборок провели
кластерный анализ по выявленным значениям
экстенсивности и интенсивности инвазии филя-
роидоза (рис. 2). По экстенсивности изученные
выборки разделились на три кластера (рис. 2а, 1–
3). Первый из них объединил восточные локали-
теты с минимальными значениями экстенсивно-
сти инвазии (n = 332, среднее значение для кла-
стера 1.2 ± 0.6%), во второй вошли выборки с вы-
сокими уровнями зараженности (куница Урала,
Уват – оба вида, 56.3 ± 1.7%; n = 822), а третий объ-
единил остальные группировки двух видов со сред-
ними показателями зараженности (33.0 ± 1.1%; n =
= 1889), распределенные по всей изученной тер-
ритории. По уровням экстенсивности инвазии

все три кластера имели между собой высоко ста-
тистически значимые различия (p < 0.0001).

Интенсивность зараженности филяроидозом
оценивали по количеству цист в легких живот-
ных. У соболя максимально обнаружено 14 цист у
самцов и 13 у самок, для куницы 9 и 13 соответ-
ственно. По интенсивности инвазии F. martis изу-
ченные локалитеты разделились на 4 кластера
(рис. 2б). В кластер А вошла одна выборка (Верх-
няя Обь, 0.0; n = 119), во второй (Б) попала выбор-
ка куницы (Уват, 4.6; n = 36), в кластер В – соболи
Увата и Югана и куницы Урала и Талицы (сред-
нее 3.5 ± 0.1 цист с крайними значениями от 3.1 до
3.6; n = 1254). В четвертый кластер Г вошли пять
выборок: куницы Мелеуза и соболи Ваха, Урала,
Зап. Саяна и Байкита со среднекластерным зна-
чением интенсивности 3.0 ± 0.1 цист (от 2.4 до 3.1;
n = 1634). По уровням интенсивности инвазии все
четыре кластера имели статистически значимые
различия (p < 0.02). Сравнения показателей интен-
сивности инвазии по критерию Стьюдента выявили
статистически значимые различия (p < 0.05) между

Таблица 1. Средневыборочные значения экстенсив-
ности инвазии (% ± SE) F. martis у соболя и лесной ку-
ницы

№
п/п Локалитет Куница Соболь Уровень 

значимости (p)

1 Мелеуз 26.7 ± 8.1 –
2 Урал 53.8 ± 4.1 29.3 ± 3.5 0.001
3 Талица 22.0 ± 6.5 –
4 Уват 52.8 ± 8.3 57.1 ± 2.0 0.611
5 Юган – 38.2 ± 2.4
6 Вах – 1.9 ± 0.9
7 Верх. Обь 0.0 –
8 Зап. Саян – 32.5 ± 1.4
9 Байкит – 29.6 ± 4.4

Таблица 2. Средневыборочные значения интенсивности
инвазии (шт. ± SE) F. martis у соболя и лесной куницы

№
п/п Локалитет Куница Соболь Уровень 

значимости (p)

1 Мелеуз 2.4 ± 0.7 –
2 Урал 3.2 ± 0.2 2.9 ± 0.3 0.183
3 Талица 3.1 ± 0.7 –
4 Уват 4.6 ± 0.6 3.6 ± 0.1 0.024
5 Юган – 3.3 ± 0.2
6 Вах – 2.5 ± 0.6
7 Верх. Обь 0.0 –
8 Зап. Саян – 3.1 ± 0.1
9 Байкит – 2.8 ± 0.3
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такими группировками соболя, как Вах, Юган и
Уват. По интенсивности инвазии у куницы обнару-
жены значимые различия (p < 0.006) между всеми
группировками, за исключением парных сравне-
ний выборок Мелеуза, Урала и Талицы (p > 0.125).

Корреляционный анализ показал лишь одну
значимую закономерность в географическом рас-
пределении выборок по экстенсивности – поло-
жительную связь с градиентом “юг–север” у лес-
ной куницы: r = 0.88, p < 0.05, k = 3. Интенсив-
ность инвазии у куницы также проявила заметную,
но незначимую статистически (r = 0.83, p = 0.08,
k = 3) тенденцию к увеличению на север. Оба ви-
да демонстрируют снижение обоих показателей
инвазии в восточном направлении: –0.61 < r <
< –0.25 (p > 0.05). Связь экстенсивности и интен-
сивности инвазии у двух видов оценили с помо-
щью корреляционного анализа. Для соболя ко-
эффициент корреляции (r) имел значение 0.95
(p = 0.01; F = 38.2; k = 4), для куницы был ниже
(r = 0.88), но незначим статистически (p = 0.98;
F = 10.0; k = 3).

В бассейне р. Демьянка (Уватский р-н Тюмен-
ской обл.) проводился сбор биопроб в разные де-
сятилетия: сначала в 1987 и 1989 гг. (n = 347), а за-
тем через 21 год – в 2010 и 2011 гг. (n = 294). За
20 лет произошло 2-кратное увеличение экстенсив-
ности инвазии F. martis – с 38.6 ± 2.6% до 78.9 ± 2.4%
(p < 0.001).

В межвидовом аспекте экстенсивность инва-
зии F. martis у лесной куницы оказалась больше по
сравнению с соболем. Вывод основан на сопо-
ставлении данных приуральских симпатричных
группировок, что методически наиболее надежно
(см. табл. 1; р = 0.003). В другом районе совмест-
ного обитания двух видов (в окрестностях с. Уват
Тюменской обл.) различия в экстенсивности не
достигают статистически значимого уровня
(см. табл. 1; р = 0.61), однако интенсивность зара-
жения куницы здесь оказалась значимо выше
(см. табл. 2; р = 0.024).

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследований инвазий нематодами видов ро-
да Martes немного, но в имеющихся публикациях
среди наиболее изученных нематодозов как раз
является филяроидоз. Ранее был изучен [4] не
только, несомненно, важный фаунистический
аспект распространения гельминтоза в ареалах
видов, с основным вниманием на первое обнару-
жение гельминта, но также имеются публикации
с оценкой зараженности филяроидозом разных
половых и возрастных групп у двух видов [8, 14,
15, 21, 22].

В разных популяциях лесной куницы отмеча-
ли следующие средние уровни экстенсивности
инвазии F. martis: 53.4% – в Вологодской обл. [13]
(n = 322), 8.3–41.4% – в Республике Марий-Эл,
Татарстане, Башкортостане [14] (n = 765), от 17.3
до 69.9% – в Архангельской обл. и Республике
Коми [15] (n = 582), 43.5–53.1% – для северо-за-
падных областей страны [9] (n = 836), 8.0–45.0% –
для Поволжья и Урала [15] (n = 770), 42.9% – для
севера Коми [5] (n = 240), 53.3% – для юга Тюмен-
ской обл. [16] (n = 18). Это средние показатели,
однако в отдельные годы зараженность куниц
филяроидозом достигает почти 100% [8, 10], что
авторами никак не интерпретируется.

Для соболя в ряде публикаций дается характе-
ристика зараженности F. martis в разных районах
ареала вида (экстенсивность инвазии): 9.5% – для
Бурятии [17] (n = 116); 69.6% – для Нижнего При-
ангарья [18] (n = 112); 7.3% ─ для Якутии [19] (n = 83)
и 6.5% [20] (n = 462); 37.8% – для Алтая [21] (n =
= 193); 31.8% – для Сев. Зауралья (n = 170); 18.1% –
для Хакассии (n = 94); 45.3% – для Зап. Саяна (n =
= 609) [22]; 25.8% – для Камчатки [23] (n = 178);
33.3% – для севера Коми [5] (n = 12); 38.2% – для
бассейна р. Юган (n = 427); 38.6% – р. Демьянка

Рис. 2. Классификация выборок соболя (помечены
значком C на оси Y) и лесной куницы по значениям
экстенсивности (а) и интенсивности (б) инвазии
F. martis (метод UPGMA).
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(n = 347); 20.8–41.9% – Приуралье (n = 149) [24];
26.5% – для юга Тюменской области [16] (n = 169).

Таким образом, по литературным данным для
обоих видов обычными являются значения зара-
женности в пределах от 10 до 70% (8–68.9%, [8]).
Поэтому из полученных нами данных необычны-
ми можно считать минимальные значения экс-
тенсивности инвазии для соболя бассейна р. Вах
и для лесной куницы в Алтайском крае (Верхняя
Обь, см. рис. 1).

Очень низкая экстенсивность инвазии в бас-
сейне р. Вах вызывает наибольший интерес, по-
скольку в 1979–1984 гг. F. martis здесь не отмечали
(n = 43), а впервые зараженный соболь обнаружен
в 1985 г. (1 экз. в выборке из 25 зверьков). В после-
дующие годы гельминт отмечен у трех животных
(n = 142). В эти же годы инвазию F. martis регуляр-
но регистрировали для аборигенных соболей в
соседней (но отделенной р. Обь) популяции
р. Юган: экстенсивность инвазии в 1978–1980 гг.
составила 34.3% (n = 280), а в 1981–1985 гг. –
45.6% (n = 147). Мы объясняем данное несоответ-
ствие тем, что популяция бассейна р. Вах образо-
вана в 1950-х гг. практически свободными [17, 19]
от инвазии байкальскими интродуцентами, засе-
лившими пустовавшие с начала XIX в. угодья. Ин-
вазию F. martis в эту популяцию, вероятно, занесли
мигранты-аборигены лишь в 1980-х гг., когда от-
мечены первые встречи зараженных соболей.

Лесные куницы в Алтайском крае не болеют
филяроидозом, потому что ни здесь, ни на терри-
тории юга Омской и Новосибирской областей,
откуда они предположительно мигрировали, не
регистрируются случаи этой инвазии среди диких
и домашних хищных млекопитающих [25–29],
что говорит об отсутствии очага F. martis в равнин-
ной части Алтайского края [30] или нарушении в
цикле развития нематоды. Не обнаружена F. mar-
tis также и в соседней популяции соболя Западно-
го Алтая на территории Казахстана [31].

Интенсивность инвазии филяроидоза по лите-
ратурным данным оценивалась в разных регио-
нах следующим образом. Максимальную инди-
видуальную зараженность для одной особи реги-
стрировали у соболя до 7 цист (р. Илыч [5], Алтай
[21]), до 10 (Якутия [20]), до 13 (Приобье [24]), до
16 (Бурятия [17]) и до 50 цист (Якутия [19]) при
средних значениях 1.7 [21], 3.3 [24], 4.0 [19], 4.2
([17], Томская обл. [33]). Для лесной куницы от-
мечали максимально до 7 цист (северо-запад Рос-
сии [9]), до 9 (Башкортостан), 14 (Татарстан), 20
(Марий-Эл), все – [14]), до 18 у самцов и 14 у са-
мок в Архангельской обл. при средних значениях
2.3–5.0 [8], 2.1–5.3 – в бассейне Печоры [5], 2.7
[9]. Таким образом, в нашем исследовании полу-
чены похожие значения интенсивности инвазии.
Необычным можно считать отсутствие заражен-
ных куниц в выборке Верхней Оби.

По итогам исследований в Уватском районе
Тюменской области за 20-летний период уровень
экстенсивности инвазии соболя, как отмечалось
выше, значимо возрос – более чем в 2 раза. Этот
факт нельзя считать случайным, поскольку ана-
лизировали репрезентативные выборки. Инте-
ресно, что у соболя Томской области в середине
1980-х гг. зараженность была на уровне 27.6% [32],
а в сезоне 2012/13 гг. здесь регистрировали высо-
кую экстенсивность F. martis (70%, n = 20 [33]).
Авторы объясняли это возросшей численностью
хищника, но без конкретных данных о ней. В
Уватском районе резких колебаний численности
соболя в годы сбора материала не отмечалось.

В настоящий момент мы не имеем адекватного
экологического объяснения обнаруженному фе-
номену по причине отсутствия данных о проме-
жуточных и резервуарных хозяевах нематоды в
Уватском районе Тюменской области. Мы пред-
полагаем, что такой значительный рост заражен-
ности соболя филяроидозом опосредованно свя-
зан с потеплением климата в районе исследова-
ний на рубеже ХХ и ХХI вв., которое могло
стимулировать рост численности наземных мол-
люсков, являющихся промежуточными хозяева-
ми F. martis, либо, возможно, последовавшим за
этим ростом зараженности нематодой мышевид-
ных млекопитающих, резервуарных хозяев пара-
зита и одним из основных кормовых объектов
изучаемых хищников. Потепление климата под-
тверждается данными метеонаблюдений. Наши
расчеты, проведенные по сведениям из открытых
источников [43], показали, что два 5-летних пе-
риода (1985–1989 и 2009–2013 гг.) в Уватском
районе различались по среднегодовой температу-
ре на +0.61°C. По данным СНИП “Строительная
климатология”, с 1982 г. по 2018 г. на 4 метеостан-
циях (Демьянское, Кондинское, Тобольск, Угут)
зафиксировано увеличение среднегодовой тем-
пературы на 0.8°C, а число дней в году с темпера-
турой ниже 0°C сократилось на 3.

Мы обнаружили в литературе сведения о поло-
жительной корреляции между численностью
моллюсков лимнеид (промежуточных хозяев тре-
матоды Plagiorchis) и обилием мелких грызунов
(постоянных хозяев) в Северной Кулунде [34].
А.А. Троицкая [14] также установила положи-
тельную связь экстенсивности инвазии F. martis с
участием мышевидных в питании куницы.

Основным путем проникновения нематоды в
организм куниц и соболя мы считаем поедание
мышевидных грызунов, резервуарных (паратени-
ческих) хозяев, у которых личинки F. martis лока-
лизуются в мышцах [4]. По-видимому, прямой
путь заражения – через поедание непосредствен-
но моллюсков, который А.М. Петров [7] считал
основным, все же является второстепенным, по-
скольку моллюски в питании двух видов Martes не
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встречаются [10, 15, 32, 35–37], на что обращала
внимание А.А. Троицкая [14], либо регистриру-
ются весьма редко как у куницы [38, 39]), так и у
соболя [40, 41].

Результаты работы дополняют имеющийся в
литературе пул данных об отношениях «паразит–
хозяин» у имеющих практическое значение видов
семейства куницеобразных.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате исследования популяций соболя

и лесной куницы выявлены межвидовые, геогра-
фические и темпоральные различия в экстенсив-
ности инвазии филяроидоза. Результаты работы
подтвердили исходное предположение о суще-
ствовании межвидовых, географических и про-
странственно-временных различий в экстенсив-
ности инвазии нематодой F. martis. Ряд изученных
значений интенсивности инвазии оказался более
выровненным, но различия между выборками в
основном статистически значимы. Случаи низ-
кой экстенсивности инвазии (менее 5%) объяс-
няли отсутствием сформированного локального
очага филяроидоза. За 20 лет, к началу 2010-х гг.,
обнаружен двукратный рост уровня экстенсивно-
сти инвазии соболя в Уватском районе Тюмен-
ской обл., адекватного объяснения которому по-
ка не найдено.

Ни одно животное не было добыто специально
для данного исследования.
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Режимы стока рек изменяются под влиянием
различных антропогенных воздействий, а клима-
тические флуктуации создают дополнительные
риски изменения биологического разнообразия
гидробионтов и показателей продуктивности
водных биоценозов [1]. Последствия изменений
режимов стока на рыбные ресурсы могут быть не-
гативны [2].

В России водотоки длиной менее 100 км со-
ставляют около 99% общего числа рек [3]. На За-
падно-Сибирской равнине общая протяженность
более 2 тыс. малых рек превышает 250 тыс. км [4–6].
Из-за малой емкости водотоков сообщества гид-
робионтов уязвимы к антропогенным воздей-
ствиям [7]. Основная нагрузка на биотический
комплекс приходится на период летней межени:
на фоне сокращения объема осадков повсеместно
осуществляют изъятие вод на бытовые нужды и
полив сельскохозяйственных земель. Перечень
сопутствующих факторов обширен: обмеление
участков, пригодных для размножения рыб; из-
менение гидрологического, термического и гид-
рохимического режимов; увеличение концентра-
ции биогенных и токсичных веществ, поступаю-
щих с площади водосбора и др. [8–11].

Изменения в режиме речного стока могут влиять
на поведение немигрирующих рыб и распределение
рыб в речном русле [12]. Оценки состояния населе-

ния гидробионтов от истока к устью необходимы
для построения прогностических моделей реаги-
рования биоты на меняющийся объем стока в се-
зонном и многолетнем аспектах [13–15].

Малые реки Западно-Сибирского региона в
отношении населения рыб изучены мало. Это
связано с трудностью применения стандартных
методов оценки видового состава, ихтиомассы и
рыбопродуктивности небольших водотоков из-за
мозаичного распределения.

Цель данной работы – выявление закономер-
ностей распределения рыб по руслу малой пред-
горной реки юга Западной Сибири, функциони-
рующей в режиме сокращения общего объема
стока.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Река Издревая протяженностью около 32 км

относится к бассейну правобережного притока
Верхней Оби – р. Иня, впадающей в р. Обь в
2965 км от устья. По критерию удаленности от
устья и характеру уклона основное русло реки с
питающими его водотоками условно разделили
на три участка – “верхнее”, “среднее” и “нижнее”
течение. Отлов рыб проведен на семи отрезках ре-
ки, в границах каждого из которых выделены и опи-
саны биотопически разнотипные участки. Коорди-

УДК 574.3
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наты мест сбора ихтиологического материала: 1 –
55°7″57.93″ с.ш./83°16′8.86″ в.д.; 2 – 55°6′24.99″ с.ш./
83°16′28.53″ в.д.; 3 – 55°3′11.95″ с.ш./83°14′38.08″ в.д.;
4 – 55°2′09.10″ с.ш./83°15′17.45″ в.д.; 5 – 55°0′70.28″ с.ш./
83°12′55.17″ в.д.; 6 – 54°59′58.39″ с.ш./83°12′53.34″ в.д.;
7 – 54°59′47.53″ с.ш./83°12′58.89″ в.д. В анализ вклю-
чены данные маловодного 2012 г. (июль) и сред-
неводного 2017 г. (август). Общий объем материала
составили 38 проб рыб (960 экз.) и материалы фото-
регистрации рыб на участках с глубинами менее
0.1 м (более 300 экз.).

Методы отлова рыб. При выборе используемых
снастей учитывали гидроэкологические особен-
ности облавливаемого участка (характер донных
отложений, глубину и скорость течения):

На относительно глубоководных участках (бо-
лее 0.4 м) использовали мальковый невод с разме-
ром ячеи 4 × 4 мм и длиной раскрытия крыльев
8 м. Во время протягивания снасти русло реки пе-
рекрывалось полностью. Выше по течению уста-
навливали ставную мелкоячейную жаберную сеть
с размером ячеи 10 × 10 мм, препятствующую
“выходу” рыб из зоны облова.

Мелководные участки (глубиной 0.1–0.3 м) с от-
носительно мягкими донными отложениями (ил,
песок) облавливали мальковой волокушей, вы-
полненной из капронового сита № 10, размер
входного отверстия – 450 × 250 мм.

Каменистые участки (глубиной более 0.2 м) об-
лавливали, перекрывая с двух сторон мелкоячей-
ными жаберными сетями, между ними трижды
протягивали мальковый невод.

На мелководных прибрежных участках русла с
глубинами менее 0.1 м в дневные часы плотность
распределения рыб оценивали с использованием
фотосъемки: определяли агрегацию мальков вдоль
уреза воды с последующим перерасчетом плотно-
сти их распределения на единицу площади.

На каменистых участках русла с глубиной менее
0.2 м каждый камень, внешняя поверхность кото-
рого превышала 100 см2, поднимали и учитывали
всех находившихся под ними рыб. Большую часть
рыб при этом удалось отловить с использованием
сачков.

В местах перекрытия русла упавшими в воду де-
ревьями и кустарниками оценку плотности рас-
пределения рыб проводили, опираясь на изобра-
жения фотосъемки в пересчете на единицу пло-
щади (1 м2).

В ночные часы с целью уточнения видового со-
става рыб, обитающих в границах исследуемого
участка реки, русло перекрывали раколовкой
длиной 4 м, входные отверстия которой направ-
лены в обоих направлениях относительно речно-
го потока. Кроме того, на биотопически разно-
типных участках устанавливали ставные мелкоя-

чейные ловушки типа “морда” с помещенной
внутрь приманкой.

Оценка объема годового стока реки. Расчет объ-
ема годового стока проведен по формуле: V =
= FPαср, где F – площадь водосборного бассейна;
P – средняя многолетняя годовая сумма осадков;
αср – среднее значение коэффициента годового
поверхностного стока с площади водосбора [16].
В качестве среднего значения коэффициента го-
дового поверхностного стока с площади водосбо-
ра использовано справочное значение стока с
естественных ландшафтов ландшафтно-клима-
тической зоны юга Западной Сибири – 0.49 [17].
Согласно данным ФГБУ “Западно-Сибирское
УГМС”, средняя многолетняя годовая сумма
осадков (P) составляет 450 мм. Площади класте-
ров бассейна рассчитаны с использованием про-
граммы ArcView 3.2a на основе данных карты
сельскохозяйственных угодий, предоставленных
администрацией Новосибирского района Ново-
сибирской области.

Оценка распределения разнотипных биотопов в
русловой части реки. В основу выделения разных
типов биотопов положено сочетание показателей
скорости течения и глубины реки, характера дон-
ных отложений, степени зарастания высшими
водными растениями.

При помощи полученных данных по распреде-
лению биотопов в русле реки и программы
Google Earth-2017 проведено линейное интегри-
рование (объединение) биотопически разнотип-
ных участков, что позволило оценить их абсолют-
ную (м) и относительную (% от длины водотока)
протяженность с учетом площади покрытия ими
русла.

Изучение распределения рыб. Фиксация отлов-
ленных рыб и первичная обработка проведены в
соответствии со стандартными методами [18].
Таксономический статус рыб установлен по
Ю.С. Решетникову [19], выделение фаунистиче-
ских комплексов – по Г.В. Никольскому и
Ю.С. Решетникову [20, 21]. Численность рыб
рассчитывали методом площадей [22, 23].

Уровень сходства видового богатства рыб на
сравниваемых участках русла оценивали с ис-
пользованием кластерного анализа, в основу мат-
рицы показателей сходства положен индекс Жак-
кара (Ij).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Площадь водосборного бассейна реки состав-

ляет 188 км2. Поверхностный сток р. Издревой
используют для орошения. Поливные земли за-
нимают 16% общей площади водосбора (около
190 км2). Из-за водопотребления объем стока в
низовьях реки в период открытой воды сокраща-
ется на 11%.
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В качестве мест обитания рыб выделены 5 ти-
пов биотопов (участки I – V):

I. Участки русла глубиной более 0.4 м, с за-
иленным дном, частично заросшие высшей вод-
ной растительностью.

II. Проточные участки русла с заиленным
дном глубиной до 0.5 м, характеризующиеся
скоплением остатков древесной растительности:
затонувших стволов и ветвей деревьев и др.

III. Глубоководные участки русла с омутами и
заиленным дном глубиной 0.4–2.5 м.

IV. Глубоководные участки русла с камени-
стым дном глубиной до 2.5 м.

V. Мелководные участки русла с каменистым
дном глубиной до 0.3 м.

На русловых отрезках верхнего и среднего тече-
ния преобладают участки с заиленным дном, частич-
но заросшие высшей водной растительностью (I).
Доля “закоряженных” участков (II) увеличивается в
среднем и нижнем течении. Немногочисленные
омуты с заиленным дном (III) распределены отно-
сительно равномерно вдоль речного русла, а с каме-
нистым дном (IV) отмечены только на участках
среднего и нижнего течения. В нижнем течении
из-за ненормируемого изъятия воды основную
часть речных биотопов представляют каменистые
мелководные участки русла (V). Общая протя-
женность участков русла, характеризующихся
как биотоп I, составляет около 71% от общей дли-
ны реки, II – 16%, III – 2%, IV – менее 1%, V –
10%.

В летний период при сокращении стока обна-
жаются протяженные отрезки русловой части ре-
ки, покрытые щебнем и гравием. В результате со-
кращаются площади биотопов I, II и IV типов. В
период межени под влиянием изъятия воды сни-
жаются средние показатели глубины: на участках
верхнего и среднего течения высота водного столба
не превышает 0.40–0.60 м, в нижнем течении – не
более 0.25 м.

Ихтиофауну р. Издревой слагают типичные
обитатели предгорных рек юга Западной Сибири.
Всего зарегистрировано 11 видов, относящихся к
шести отрядам (Cypriniformes, Esociformes, Sal-
moniformes, Scorpaeniformes, Perciformes, Gadi-
formes) и семи семействам (Cyprinidae, Balitori-
dae, Balitoridae, Thymallidae, Cottidae, Percidae,
Percidae). В пределах этого водотока на протяже-
нии всего года обитают девять видов: щука Esox
lucius, елец Leuciscus leuciscus, пескарь Gobio gobio,
плотва Rutilus rutilus, обыкновенный гольян Phox-
inus phoxinus, сибирский голец-усач Barbatula toni,
хариус Thymallus arcticus, сибирский подкамен-
щик Cottus sibiricus, речной окунь Perca fluviatilis. В
периоды паводка в низовья Издревой из р. Иня
заходят язь Leuciscus idus и налим Lota lota.

Ихтиокомплексы разных биотопов различа-
ются. В границах участков с заиленным дном по
численности доминируют пескарь и обыкновен-
ный гольян, на мелководьях с каменистым дном –
сибирский подкаменщик и сибирский голец-усач,
в омутах – сибирский хариус, на приустьевых
участках встречаются плотва, елец и речной окунь
(рис. 1).

Видовые составы рыб верхнего и среднего те-
чения на уровне сходства Ii ≈ 0.2 объединяются в
один кластер, но существенно отличаются от со-
става рыб нижнего течения и приустьевых участ-
ков (Ii ≈ 0.4) (рис. 2). Тем самым по составу в на-
правлении от истока к устью население рыб мож-
но разделить на три группы (комплекса).

Предгорным рекам свойственно постепенное
снижение скорости течения от истоков к устьевой
части по мере выравнивания ландшафта, а также
возрастание объема стока с площади водосбора
[17, 24, 25]. Поскольку в р. Издревая обитают
представители трех фаунистических комплексов
рыб, мы предполагали, что в верховьях реки
должна быть высока доля арктобореального и бо-
реального предгорных комплексов, а доля рыб
бореального равнинного комплекса должна уве-
личиваться по мере снижения скорости потока в
соответствии с представлениями Г.В. Никольско-
го [20]. Однако результаты не подтвердили это
предположение (табл. 1). Согласно Г.В. Николь-
скому и Ю.С. Решетникову [21, 26], фауну верхне-
го течения реки слагают виды-реофилы арктоборе-
ального и бореального предгорных комплексов,
требовательные к проточности и концентрации
растворенного в воде кислорода. В среднем тече-
нии, характеризующимся увеличением глубин из-
за частичного перекрытия потока плотинами водо-
заборов и снижением скорости течения, относи-
тельно высока доля представителей бореальных
комплексов (равнинного и предгорного). Однако в
низовьях р. Издревая из-за сокращения стока на-
блюдаются обмеление, частичное обнажение каме-
нистого речного ложа и увеличение скорости те-
чения по сравнению с вышерасположенными
участками русла. В этой зоне доля видов литофи-
лов-реофилов, относящихся к арктобореальному
и бореальному предгорным комплексам, вновь
увеличивается.

Таким образом, в условиях интенсивного по-
требления воды для полива экологическая ем-
кость реки в направлении “исток → устье” сни-
жается. Поэтому в русловой части водотока меня-
ются закономерности распределения рыб,
характерные для предгорных рек: на участках
среднего течения по численности и биомассе
преобладают типичные представители равнинно-
го комплекса (обыкновенный гольян и пескарь),
а на обмелевших участках нижнего течения –
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Рис. 1. Видовой состав рыб на разнотипных биотопах р. Издревая (I–V, % от общей численности) в верхнем (1), сред-
нем (2) и нижнем (3) течении и в устье реки (4). Отсутствующий столбец гистограммы свидетельствует о том, что дан-
ный тип биотопа не характерен для соответствующего отрезка русла реки.
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обитатели горных рек (сибирский подкаменщик
и сибирский голец-усач).

Аппроксимация степенной функции отражает
не типичную для предгорных рек ситуацию: плот-
ность населения рыб на участках нижнего тече-
ния в границах биотопа I в 1.7 раза ниже по срав-

нению с русловой частью среднего течения и в
2.5 раза – относительно верхнего течения. В гра-
ницах биотопа III в нижнем течении плотность
населения рыб в 4.7 раза меньше, чем на участках
верхнего течения, и в 0.5 раза – относительно
среднего течения. Эти результаты свидетельству-

Рис. 2. Видовой состав рыб в зонах верхнего, среднего и нижнего течения реки: а – % от общей численности, б – % от
общей биомассы.
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Таблица 1. Соотношение представителей разных фаунистических комплексов рыб в русле р. Издревая, % от об-
щей численности

Фаунистический 
комплекс

Участок русла

верхнее течение среднее течение нижнее течение устье

Арктобореальный 1 18 72 10
Бореальный предгорный 99 17 27 79
Бореальный равнинный 0 65 1 21
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ют о том, что на обмелевшем отрезке русла низо-
вьев реки сокращаются как видовое богатство,
так и численность рыб (см. рис. 2, 3).

Основной сток горных и предгорных рек опре-
деляет уровень атмосферных осадков. Выявлен-
ные закономерности трансформации ихтиофау-
ны при снижении экологической емкости водо-
тока (в данном случае – по причине изъятия воды
в хозяйственных целях) можно рассматривать в
качестве модели реагирования биотического
комплекса на возможные изменения климата (в
том числе аридизацию) на юге Западной Сибири.
Выявленные в р. Издревая особенности про-
странственного распределения рыб могут быть
общими для других предгорных водотоков Сала-
ирского горного кряжа.
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Минеральный состав воды – важный экологи-
ческий фактор, влияющий на рост, развитие и
физиологические процессы в организме гидро-
бионтов. Показатели водно-солевого обмена –
надежные индикаторы физиологического состо-
яния гидробионтов, помогают определять про-
исхождение вида, степень его устойчивости и
способность к адаптации [1‒8].

Жизнедеятельность и выживание моллюсков
обусловлены наличием специализированных
структур и систем, осуществляющих активный
транспорт катионов Ca2+, Mg2+, Na+ и K+ из
внешней среды в организм. Наряду с другими не-
органическими элементами они необходимы для
осуществления жизнедеятельности организма,
поддерживая осмотический, ионный и кислотно-
щелочной баланс. Пороговые уровни катионов в
воде определяют границы ареала моллюсков в
природных условиях. Установлено, что расселе-
ние дрейссенид в пресные водоемы лимитируется
концентрацией ионов кальция в воде менее
14 мг/дм3 [9]. Также изучены межвидовые разли-
чия D. bugensis и D. polymorpha по устойчивости к
воде с низкой минерализацией. Для этих видов
определены отличия минимальных концентра-
ций различных ионов в воде, необходимые для

поддержания ионного баланса между организмом
и средой [9]. Показано [10, 11], что для выжива-
ния и роста европейской популяции D. polymorpha
необходимы концентрации Са2+ выше 15 мг/дм3.

При совместном поселении двух видов дрейс-
сенид, как правило, D. bugensis доминирует над
D. polymorpha. Это связано с толерантностью пер-
вого вида к заиленному дну, устойчивостью к не-
достатку кислорода, высокими темпами роста и
скорости фильтрации, более эффективной спо-
собностью захвата пищи из воды в условиях ее
пониженной концентрации и др. [9, 12‒14].

Однако в доступной литературе не обнаруже-
ны данные по воздействию изменения концен-
траций катионов Ca2+, Mg2+, Na+ и K+ в воде на
интенсивность различных метаболических про-
цессов в организме моллюсков. Особенно важно
исследовать прооксидант-антиоксидантную си-
стему, которая поддерживает динамическое рав-
новесие окислительно-восстановительного ба-
ланса и регулирует метаболические процессы в
организме. При воздействии стресс-факторов
происходит активация окислительных процес-
сов, которая связана с избыточным накоплением
активных форм кислорода (АФК). Избыток АФК
(супероксидный и гидроксильный радикалы,

УДК 594:543.215
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синглетный кислород, пероксиды и многие дру-
гие соединения) становится причиной активации
перекисного окисления липидов, инактивации
структур антиокислительной защиты и нарушения
динамического равновесия в системе проокси-
дант‒антиоксидант в сторону образования окси-
дантов. Согласно существующим представлениям
[15‒20], антиокислительная защита осуществляет-
ся антиокисидантной системой клеток и тканей
(антиоксидантными ферментами: супероксиддис-
мутазой, каталазой, глутатионпероксидазой, глута-
тион S-трансферазой) и низкомолекулярными
антиоксидантными соединениями (α-токоферо-
лом, восстановленным глутатионом, фенольной
формой коэнзима Q10, β-каротином, аскорбино-
вой кислотой и др.). Поэтому такие исследования
позволят получить новую информацию о биохи-
мических механизмах устойчивости моллюсков к
изменению среды обитания.

Цель работы – изучить влияние концентрации
ионов Ca2+, Mg2+, Na+ и K+в воде на уровень
окислительных процессов в тканях двустворча-
тых моллюсков сем. Dreissenidae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили в ходе комплексной
гидробиологической экспедиции (август 2018 г.)
на научно-исследовательском судне “Академик

Топчиев” ИБВВ РАН. В качестве полигона ис-
пользовали акваторию Горьковского водохрани-
лища. Разные участки данного водоема отлича-
ются неоднородностью химического состава,
обусловленной наличием различных водных масс
[21]. Отбор воды и отлов моллюсков проводили
на четырех станциях: 1 – Костромское расшире-
ние, 2 – г. Волгореченск, 3 – ниже г. Плес, 4 –
г. Пучеж (рис. 1), которые различались по гидро-
физическим характеристикам (табл. 1). Первые
три станции относятся к озерно-речной части во-
дохранилища, а четвертая – к озерной. Пробы во-
ды отбирали батометром из поверхностного
(0.5 м) горизонта.

Сравнение концентраций главных ионов в во-
де из придонного и поверхностного слоев показа-
ло, что различия между ними не превышают по-
грешность метода измерений [22]. В результате
было принято решение ограничиться отбором
проб воды только из поверхностного горизонта.
Пробы воды отбирали в полипропиленовые фла-
коны емкостью 20 мл с плотной крышкой и хра-
нили при комнатной температуре. Дальнейшие
исследования проводили в лабораторных условиях.
Перед анализом в соответствии с методикой выпол-
нения измерений воду фильтровали через мембран-
ный фильтр с диаметром пор 0.2 мкм. Определение
катионов выполнено методом капиллярного элек-
трофореза на приборе “Капель 103 Р”. За результат

Рис. 1. Карта Горьковского водохранилища. Здесь и на рис. 2 и 3 станции: 1 – Костромское расширение, 2 – г. Волго-
реченск, 3 – ниже г. Плес, 4 – г. Пучеж.
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принимали среднее арифметическое двух парал-
лельных измерений. Точность измерений оценива-
ли по стандартным образцам, приготовленным из
растворов ГСО (Государственные стандартные об-
разцы) с аттестованными значениями определяе-
мых катионов.

Половозрелых моллюсков отлавливали при по-
мощи модифицированного дночерпателя Экмана-
Берджа (ДАК-250) с площадью захвата 1/40 м2, по
1–5 подъемов на каждой станции. После вылова
мягкие ткани отделяли от раковины и сразу замо-
раживали в морозильной камере при температуре
─18…─22°C. В лабораторных условиях непосред-
ственно перед анализом пробы размораживали
при комнатной температуре. Для дальнейшего
исследования отбирали ткани моллюсков разме-
ром 15–20 мм. С каждой станции готовили по 10
суммарных гомогенатов от 5–15 моллюсков од-
ного вида и размера без учета пола на 0.6%-ном
физрастворе в соотношении 1 : 6 (масса к объе-
му).

Об интенсивности перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ) судили по накоплению малонового
диальдегида (МДА). Концентрацию МДА опре-
деляли в гомогенатах тканей на основе учета ко-
личества продуктов ПОЛ, реагирующих с тиобар-
битуровой кислотой и дающих с ней окрашенный
комплекс. Интенсивность окрашивания оцени-
вали спектрофотометрически по изменению мак-
симума поглощения при длине волны 535 нм. Со-
держание МДА вычисляли с учетом коэффици-
ента молярной экстинкции (1.56 × 105 М–1 см–1) и
выражали в наномолях на 1 г ткани [23].

Общую антиокислительную активность (ОАА)
оценивали по кинетике окисления субстрата вос-
становленной формы 2,6-дихлорфенолиндофе-
нола кислородом воздуха по общепринятой мето-
дике. Сущность метода заключается в том, что
чем выше скорость окисления субстрата в при-
сутствии биологического материала, тем ниже
содержание антиоксидантов в тканях. Константу
ингибирования окисления субстрата (КОС), явля-
ющуюся показателем ОАА ткани, определяли отно-
сительно контроля по формуле: Кi = Ккон – Коп/С,
где Ккон и Коп – константы скорости окисления
субстрата соответственно в контроле и опыте; С –
концентрация гомогената в кювете [24].

Статистическая и графическая обработка дан-
ных проведена с помощью прикладных программ
Microsoft Office Excel 2010, Statistica 6.0. Для выяв-
ления видовых различий применяли непараметри-
ческий критерий U Манна-Уитни. Статистическую
значимость различий оценивали при р < 0.05. Связь
между показателями моллюсков и уровнем Ca2+,
Mg2+, Na+ и K+ определяли методом ранговой
корреляции Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Содержание ионов в воде. Проведенный анализ

воды из исследуемых акваторий показал наибо-
лее высокое содержание катионов Ca2+ (от 24.44
до 36.48 мг/дм3). Далее в порядке убывания следу-
ют Mg2+ (от 7.94 до 12.08 мг/дм3) и Na+ (от 3.85 до
6.8 мг/дм3). Для данного водоема содержание ка-
тионов К+ мало вариабельно – его значение не
превышает 2 мг/дм3. При этом стоит отметить
различия концентрации ионов в воде на разных
станциях. Разброс содержания катионов зависел
от количественных показателей: наибольший –
Ca2+, а наименьший – K+. На станции 4 зафикси-
ровано самое высокое содержание ионов Ca2+

(36.48), Mg2+ (12.08) и K+ (1.75), а на станции 1 –
Na+ (6.8). Самое низкое содержание ионов Ca2+

(24.44), Mg2+ (7.94), Na+ (3.86) было отмечено на
станции 2, а K+ (1.54) – на станции 3 (табл. 2).

Уровень содержания МДА. Обнаружены отли-
чия уровня МДА в тканях моллюсков на разных
станциях (рис. 2): наиболее высокие показатели у
обоих видов отмечены на станциях 1 и 4, а низкие –
на двух других станциях. Исследование межвидо-
вых различий показало достоверно высокий уро-
вень МДА в тканях D. bugensis со всех станций,
кроме 2, по сравнению D. polymorpha.

Уровень ОАА. Моллюски из разных станций
отличались не только интенсивностью ПОЛ, но и
уровнем КОС (рис. 3). Наиболее высокие показа-
тели КОС зафиксированы на станциях 1 и 2. Стати-
стически значимые межвидовые отличия данного
показателя зафиксированы на станциях 1 и 4. Более
высокий уровень КОС, как и содержание МДА,
отмечен у особей D. bugensis.

Корреляционный анализ. У обоих видов уста-
новлена прямая корреляционная связь между со-

Таблица 1. Характеристика места отбора проб

Станция Глубина, м T, °C O2, мг/л Прозрачность, см Цветность, град

1. Костромское расширение 3.5 20.0 4.83 20 45
2. Город Волгореченск 17.00 21.2 7.28 100 60
3. Ниже города Плес 17.00 21.3 7.53 130 55
4. Город Пучеж 14.00 20.0 6.72 130 55
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держанием МДА и концентрацией катионов
Ca2+, Mg2+, Na+ и K+, а также у D. bugensis между
уровнем КОС и концентрацией катионов Na+ и
K+(табл. 3). Обратная корреляционная связь вы-
явлена в тканях моллюсков D. polymorpha между
уровнем КОС и концентрацией катионов Ca2+,
Mg2+ и K+.

ОБСУЖДЕНИЕ
Вода Горьковского водохранилища относится

к гидрокарбонатному классу, кальциево-магние-
вой группе, II типу (по классификации О.А. Але-
кина) [25]. Содержание кислорода в местах отбо-
ра проб было выше критических значений, уста-

новленных для обеспечения жизнедеятельности
дрейссенид [26]. Зафиксированные нами концен-
трации ионов Ca, Mg, Na и K были выше нижних
пороговых значений, установленных ранее
В.И. Мартемьяновым для дрейссенид пресновод-
ных водоемов [4, 9]. Различия концентрации
ионов на станциях Горьковского водохранилища,
как было указано выше, связаны с гидрологиче-
ским режимом данного водоема [21], в частности
с проточностью и влиянием боковых притоков. В
озерной части водохранилища по сравнению с
озерно-речной течение воды практически отсут-
ствует (0.04 м/с) [27].

Полученные показатели концентрации катио-
нов существенно выше ранее описанных мини-

Таблица 2. Концентрации катионов в воде, мг/дм3

Станция Ca2+ Mg2+ Na+ K+

1. Костромское расширение 30.49 10.81 6.8 1.66
2. Город Волгореченск 24.44 7.94 3.85 1.54
3. Ниже города Плес 28.16 8.76 3.9 1.43
4. Город Пучеж 36.48 12.08 5.6 1.75

Рис. 2. Уровень МДА в тканях двустворчатых моллюсков. Здесь и на рис. 3: 1 – D. polymorpha, 2 – D. bugensis; * – зна-
чимые межвидовые различия при р < 0.05. Полосы погрешности на гистограммах отражают ошибку среднего M ± m.
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Таблица 3. Коэффициенты корреляции между уровнем МДА, КОС и концентрацией ионов Ca2+, Mg2+, Na+ и K+

Показатели

Концентрации

Ca2+ Mg2+ Na+ K+

D. pol. D. bug. D. pol. D. bug. D. pol. D. bug. D. pol. D. bug.

МДА 0.64 0.83 0.90 0.95 0.96 0.94 0.90 0.86
КОС –0.94 0.05 –0.83 0.30 –0.32 0.69 –0.64 0.61
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мальных значений, требуемых для жизнедеятель-
ности моллюсков [28‒30]. Значительная проточ-
ность обеспечивает более высокое содержание
кислорода в воде (см. табл. 1) и препятствует на-
коплению иловых отложений на грунте на стан-
циях 2 и 3. Ранее нами [31] было показано суще-
ственное увеличение уровня МДА в тканях дву-
створчатых моллюсков Unio tumidus из участка
реки Ахтуба с заиленным дном и замедленным те-
чением по сравнению с песчаным дном и быст-
рым течением. Это хорошо согласуется с высоки-
ми показателями МДА у моллюсков обоих видов
на станциях Костромское расширение и г. Пучеж.
Вероятно, влияние гидрологического режима во-
доема на интенсивность окислительных процес-
сов в организме моллюсков осуществляется
вследствие изменения количественного содержа-
ния ионов в данных акваториях водохранилища.
На это указывает прямая корреляционная связь
между концентрациями ионов Ca, Mg, Na и K и
уровнем МДА в тканях обоих видов. Необходимо
также отметить возможное влияние токсикантов
на интенсивность перекисных процессов. При
исследовании в 2015 г. Горьковского водохрани-
лища было зафиксировано превышение допусти-
мых концентраций Ni, Cu, Zn, Cr в донных отло-
жениях и рыбохозяйственных ПДК по уровню V,
Cu, Zn, Sr, Mo в воде, однако содержание общих
растворенных форм металлов не превышало са-
нитарно-гигиенические нормы для водоемов
[32]. Вместе с тем авторы не приводят сведения о
концентрации тяжелых металлов в грунте и воде
на исследуемых станциях.

Анализ уровня ОАА у моллюсков из разных
станций показал неоднозначные результаты. На-
ми не обнаружено отличий данного показателя на
разных участках Горьковского водохранилища в
зависимости от гидрофизических параметров во-

ды. Однако проведенный корреляционный ана-
лиз выявил видовые отличия зависимости уровня
КОС от концентрации различных ионов. Увели-
чение концентрации ионов Na и K в воде повы-
шает этот показатель в организме D. bugensis, то-
гда как в тканях моллюсков D. polymorpha высокое
содержание ионов Ca, Mg и K снижает уровень
данного параметра. Это позволяет сделать вывод
о видовом различии направления изменений
уровня ОАА в тканях моллюсков при повышении
концентрации ионов K в воде.

Как было сказано выше, D. bugensis более при-
способлена к обитанию при заиленном дне и не-
достатку кислорода. Высокие темпы роста и ско-
рости фильтрации в неблагоприятных условиях
обитания обеспечивают интенсивные метаболи-
ческие процессы. Это приводит к усилению про-
цессов перекисного окисления в организме, что
подтверждается значимо высокими показателя-
ми МДА и КОС у D. bugensis по сравнению с
D. polymorpha на станциях 1 и 4.

При воздействии негативных стресс-факторов
происходит активация окислительных процессов
в организме гидробионтов. По изменению содер-
жания МДА в тканях моллюсков оценивают усло-
вия среды обитания и характер реагирования на
токсиканты [19, 20, 33‒35].

Таким образом, обнаружены отличия уровня
МДА и КОС у D. bugensis и D. polymorpha при раз-
ных концентрациях катионов Ca2+, Mg2+, Na+ и
K+ в воде. Повышение концентрации катионов
усиливает окислительные процессы в организме
обоих видов дрейссенид. Межвидовые отличия
исследуемых показателей указывают на различия
в функционировании механизмов прооксидант-
антиоксидантной системы у разных видов сем.
Dreissenidae. Вероятно, от успешного поддержа-

Рис. 3. Уровень КОС в тканях двустворчатых моллюсков.
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ния окислительно-восстановительного баланса
зависят устойчивость и способность адаптации
организма к изменениям среды обитания.

Работа выполнена в рамках государственного
задания (тема № 121050500046-8).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов.
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