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ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОГО 
ПОДРАЩИВАНИЯ МОЛОДИ МУКСУНА В ЕСТЕСТВЕННОЙ СРЕДЕ
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Рассмотрены особенности питания молоди муксуна Coregonus muksun (Pallas, 1814) при подращива-
нии в садках, установленных на протоке Нижней Оби. Обнаружено, что наряду с искусственным
кормом молодь питается организмами зообентоса и зоопланктона, попадающими в садки во время
дрифта – их потребление отмечено с первых и до последних дней подращивания. Основу массы пи-
щевого комка составлял искусственный корм – 88.3–94.3%, на долю водных беспозвоночных при-
ходилось 1.3–5.7% массы пищевого комка. Доминировали личинки хирономид. Не выявлены ста-
тистически значимые различия в потреблении молодью муксуна беспозвоночных животных до
кормления и после него (p = 0.442) при средних значениях 0.005 и 0.006 г соответственно. Отмечена
способность перехода молоди с искусственной на естественную кормовую базу на всех стадиях раз-
вития, что является показателем успешной адаптации к условиям среды при садковом подращива-
нии в протоках р. Оби.

Ключевые слова: р. Обь, протока Лоранпосл, зоопланктон, зообентос, дрифт, искусственное воспро-
изводство, садковые линии, муксун, молодь, подращивание, питание
DOI: 10.31857/S0367059723050116, EDN: HZSADQ

Почти полное уничтожение муксуна Coregonus
muksun (Pallas, 1814) в Обь-Тазовском бассейне и
увеличение антропогенной нагрузки на экосисте-
мы Обской губы определяют необходимость
срочного внедрения эффективных рыбоводных
мероприятий. Одной из причин снижения чис-
ленности популяции муксуна в р. Обь является
утрата основных нерестилищ в результате возрос-
шего антропогенного воздействия на экосистемы
рек в середине ХХ в. Вследствие сброса стоков уг-
ледобывающих, металлургических и химических
предприятий, добычи песчано-гравийной смеси
нерестилища муксуна в р. Томь утрачены, а в
р. Обь ниже устья р. Томь потеряли свое прежнее
значение как место для нереста.

Помимо потери части основных нерестилищ,
на состоянии популяции муксуна негативно ска-
залась возросшая во второй половине ХХ в. ин-
тенсивность промысла, базирующегося на экс-
плуатации нерестового стада, в том числе интен-
сивный браконьерский лов в Обской губе и на
путях нерестовых миграций [1]. В результате не-
рестовое стадо обского муксуна не может обеспе-
чить естественное восстановление промыслового
запаса вида. Ввиду резкого снижения численно-
сти муксуна, ухудшения качества и снижения

площади нерестилищ искусственное воспроиз-
водство муксуна должно быть усилено.

С 2016 г. производятся выпуски в Обь-Иртыш-
ский бассейн подрощенной в естественных со-
рах-питомниках молоди муксуна, но до настоящего
времени этот метод искусственного воспроизвод-
ства не привел к началу восстановления численно-
сти популяции. За период 2016–2021 гг. в бассей-
не Нижней Оби было выпущено 155 млн шт. мо-
лоди муксуна массой от 0.5 до 1.5 г, из них
45 млн шт. выпустил Собский рыбозавод. По дан-
ным А.К. Матковского [2], для восстановления по-
пуляции обского муксуна до уровня 1970-х годов
нужно выпускать ежегодно до 1448 млн экз. мо-
лоди массой 1.5 г. Кормовая база р. Оби очень вы-
сокая и позволяет обеспечивать существующие
популяции доступным кормом. Поэтому считает-
ся, что выпуски молоди в предлагаемых объемах
при фактическом прекращении естественного
воспроизводства не нанесут экологического
ущерба экосистеме р. Оби [2].

На Собском рыбозаводе разработана и внедре-
на технология выращивания молоди муксуна. По
данной технологии молодь массой 0.4 г в начале
лета пересаживается в садки, которые размещены
в естественном водном объекте, являющемся ме-
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стом обитания муксуна. Наряду с искусственны-
ми кормами молодь потребляет естественные
корма (организмы зоопланктона и зообентоса).
Выпуск осуществляется с минимальными поте-
рями в тот водоем, где расположены садки.

В соответствии с “Методикой возмещения
вреда водным биологическим ресурсам” [4] эф-
фект от выпуска молоди массой свыше 10 г в 80–
90 раз превосходит таковой от выпуска молоди
массой 1.5 г, т.е. выпуск 7.8 млн шт. сеголеток
муксуна массой свыше 10 г по эффективности за-
меняет восполнение стада 1.5 млрд личинок.

Существующая практика подращивания мо-
лоди муксуна в естественных сорах, которые объ-
являются питомниками, в настоящее время вхо-
дит в противоречие с распоряжением Минсель-
хоза от 11.06.2021 г., в соответствии с которым
выращивание молоди муксуна и нельмы на рыбо-
водных участках, переданных для аквакультуры,
запрещено [5]. Тем не менее использование соров
как неуправляемых питомников в пойме Оби
продолжается. Согласно информации по выпус-
ку, выживание молоди массой тела 1.5 г составля-
ет 80–100% [6], что вызывает большие сомнения,
так как это противоречит биологическим зако-
нам. Наши многолетние исследования выжива-
ния личинок сиговых рыб в сорах поймы Оби по-
казали, что только в личиночный период выжива-
ние составляет в среднем 10%, а в исключительно
благоприятные годы повышается до 30% [7].

Таким образом, для увеличения объемов вы-
пусков молоди сиговых с крупной массой тела
альтернативы выращиванию в садках, установ-
ленных в естественных водотоках поймы р. Оби,
нет. В связи с этим важно рассмотреть экологиче-
ские факторы, влияющие на рост и выживание
молоди муксуна при выращивании в садках.

Изучение питания молоди сиговых рыб имеет
большое значение для всего комплекса исследо-
ваний трофических взаимосвязей в экосистеме
Нижней Оби, так как это позволяет получить бо-
лее полные данные о функциональной роли орга-
низмов разных трофических уровней в общем
круговороте и трансформации энергии в водных
экосистемах. Большинство работ посвящено изу-
чению питания муксуна в возрасте от одного года
и старше ([8–12] и др.). Литературные данные о
росте, развитии и питании молоди муксуна в есте-
ственной среде в первый год жизни практически от-
сутствуют. Информация по питанию и биологии
молоди муксуна р. Обь получена лищь при его вы-
ращивании в Сухоруковской курье (ХМАО) [3]. От-
мечено, что в первый месяц выращивания муксун
питается ветвистоусыми и веслоногими ракооб-
разными. В конце периода нагула в составе пищи
муксуна увеличивается доля хирономид – до 50%
массы пищевого комка и более.

Для выявления экологических аспектов под-
ращивания муксуна нами в 2021 г. было проведе-
но изучение кормовой базы и спектра питания
молоди муксуна, помещенного в садковые линии
в протоке Лоранпосл (Нижняя Обь).

Целью работы было изучить экологические ас-
пекты экспериментального подращивания моло-
ди муксуна в естественной среде на садковых ли-
ниях, спектр питания, качественный и количе-
ственный состав кормовой базы естественного
происхождения, адаптивные возможности молоди.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований. Длина реки Оби –

3676 км, площадь бассейна составляет около
3 млн км2, годовой сток – 394 км3. Гидрографиче-
ская сеть хорошо развита (0.3–0.5 км/км2). Сток
по сезонам в районе г. Салехарда распределяется
следующим образом: зима – 8.4%, весна – 14.6%,
лето – 56%, осень – 21% [13]. Ведущее значение в
питании рек играет талая снеговая вода (до 80%),
вклад дождевой воды значительно меньше, а доля
грунтовых вод минимальна из-за вечной мерзло-
ты. Снеговое питание обусловливает малую ми-
нерализацию воды с преобладанием ионов
НСО3– и Са2+, которые доминируют в составе ат-
мосферных осадков Тюменского севера [14]. В го-
довом режиме стока выделяются три периода: ве-
сенне-летнее половодье, летне-осенняя межень с
дождями и низкая продолжительная межень в
зимний период [15]. Подъем и спад уровней воды
происходят медленно. Вскрытие ледяного покро-
ва совпадает с началом повышения уровня воды.
На всем протяжении река делится на сходные по
гидрологическим условиям многочисленные
протоки.

В конце июня 2021 г. Собским рыбоводным
заводом на протоке Лоранпосл (20 км выше
г. Салехарда) была введена в эксплуатацию сад-
ковая линия для подращивания молоди муксуна
и чира с последующим их выпуском в естествен-
ные водоемы в целях восстановления запасов
ценных сиговых рыб. Садковая линия состоит из
30 квадратных садков, выстроенных в два ряда:
длина дели одной стороны садка – 4.9 м, рабочая
глубина – 2.5 м, размер ячеи – 3 мм.

Судоходная протока Лоранпосл расположена в
нижнем течении р. Оби: общая площадь – 103 га,
глубины в межень – 12–14 м, скорость течения на
стрежне – от 0.49 до 0.57 м/с, у берегов – 0.22 м/с,
в месте расположения садковой линии – 0.33 м/с.
Расположение точек отбора проб представлено на
рис. 1.

Зарыбление садковой линии было проведено в
период с 30 июня по 4 июля 2021 г. В садки засе-
лили порядка 5 млн экз. молоди средней массой
0.4 г, по окончании периода выращивания в кон-
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це июля в естественную среду было выпущено
4198640 экз. молоди муксуна. Таким образом,
выживаемость составила 84%.

Материал собран в июле–августе 2021 г. Отбор
гидрохимических и гидробиологических проб, а
также измерение гидрологических параметров про-
токи проводили в прибрежье (левый берег, правый
берег) и на стрежне протоки на трех створах: 1 –
выше линии садков (66°22′50″ с.ш., 66°22′38″ в.д.),
2 – в районе садковой линии (66°23′43″ с.ш.,
66°24′11″ в.д.), 3 – ниже линии садков
(66°24′53″ с.ш., 66°25′03″ в.д.).

Гидрохимия. При определении гидрохимиче-
ских и гидрологических параметров использова-
ли приборы экспресс-анализа. Глубину измеряли
картплоттер-эхолотом LOWRANCE Mark-5x DSI,
скорость течения (V) – измерителем скорости
водного потока ИСВП-ГР-21М1 в комплекте с
ИСО-1, температуру и водородный показатель
(рН) – с помощью прибора HI 98128 Hanna. Ми-
нерализацию (TDS) определяли кондуктометром
Hanna HI 8734, содержание растворенного кисло-
рода (O2) – термооксиметром Handy Polaris (Oxy-

Guard), азот аммонийный (N ), азот нитрит-
ный (N ), азот нитратный (N ), фосфаты
(P ) и сульфаты (S ) измеряли при помощи
спектрофотометра Hach Lange DR 3900. Прозрач-
ность воды оценивали с помощью диска Секки.

Зоопланктон. Отбор проб осуществляли про-
цеживанием 200 л воды через планктонную ло-

+
4H

−
2H −2

3H
−3

4O −2
4O

вушку Апштейна, выполненную из мельничного
капронового газа № 64. Пробы фиксировали 4%-
ным раствором формальдегида. Камеральную об-
работку проб проводили в лабораторных услови-
ях счетно-весовым методом согласно общепри-
нятым методикам [16–19]. В камере Богорова по
методу Гензена подсчитывали количество видов
и организмов в пробе или в ее части. Взятие части
пробы производили штемпель-пипеткой Самы-
шева объемом 0.5, 1 и 2 мл. Крупные и редкие ор-
ганизмы подсчитывали во всей пробе.

При расчете численности мелких коловраток
использовали коэффициент, равный 2 [18]. Под-
счет числа организмов проводили с помощью би-
нокуляра “Ломо”. Видовую принадлежность
определяли при помощи микроскопа “Carl Zeiss
Axio Scope A1” с использованием отечественных
определителей [18, 20–23]. Для расчета биомассы
организмов зоопланктона использовали форму-
лы связи массы с длиной тела [24].

Зообентос. Для отбора количественных проб
зообентоса использовали дночерпатель Петерсе-
на площадью захвата 0.025 м2. Грунт промывали
через капроновое сито с ячеей 0.26 мм (газ № 38).
Пробы фиксировали 4%-ным раствором фор-
мальдегида. Камеральную обработку проб прово-
дили в лабораторных условиях согласно обще-
принятым методикам [25, 26]. Всего собрано 8 ко-
личественных проб зообентоса. При разборе
проб, подсчете организмов и определении видов
использовали микроскопы OLYMPUS OPTICAL

Рис. 1. Карта-схема района исследований: 1–3 – створы отбора гидробиологических и гидрохимических проб [пояс-
нения в тексте].
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CZ6045 и OLIMPUS CX41RF. Численность и био-
массу рассчитывали на 1 м2 площади дна. Таксоно-
мическую принадлежность гидробионтов устанав-
ливали по отечественным определителям [27–36].
Доминанты выделены согласно критериям, при-
нятым в гидробиологии [24].

Дрифт водных беспозвоночных. Под дрифтом
речного бентоса понимают пассивное перемеще-
ние водных беспозвоночных в речном потоке
вниз по течению в толще воды, а также совокуп-
ность этих организмов [37]. Дрифт неразрывно
связан с гидрологией водотока, наиболее важный
показатель при его изучении – скорость течения.
Дрифт способствует сохранению целостности со-
обществ донных беспозвоночных. Благодаря
дрифту происходит расселение гидробионтов, а
кормовыми организмами обеспечиваются как
половозрелые рыбы, так и их молодь [37–39].
Изучение закономерностей дрифта важно для
развития теории функционирования речных эко-
систем [40].

При сборе материала по дрифту применяли
метод учета стока [41]. Для отбора проб использо-
вали ловушку из мельничного газа № 21: площадь
входного отверстия – 0.25 м2, длина – 1.5 м, дли-
на сборного кармана из мельничного газ № 70 –
30 см, время экспозиции – 30–60 мин. Всего со-
брано 4 пробы, которые фиксировали 4%-ным
раствором формальдегида. Камеральную обра-
ботку проводили в соответствии с общеприняты-
ми методами [25]. Определяли абсолютную и от-
носительную численность отдельных таксонов и
их биомассу с использованием торсионных весов
WAGA TORSYIANA WT с точностью до 0.1 мг. Ре-
зультаты пересчитывали на 100 м3 водного потока.

Питание молоди муксуна. Подращиваемая на
протоке Лоранпосл молодь муксуна получена из
икры от аквакультурных производителей маточ-
ного стада муксуна ООО “Форват” (Ленинград-
ская область). Генетический анализ муксуна ма-
точных стад рыбозаводов Собского и “Форват”
не выявил отличий по используемым генетиче-
ским маркерам от природных популяций рек За-
падной Сибири [42]. В связи с этим полученное
потомство может быть использовано для прове-
дения мероприятий по восстановлению числен-
ности популяций этого ценного вида сиговых
рыб в бассейне Оби.

При осуществлении индустриального рыбо-
водства применяется комбинированный метод
выращивания, когда начальные стадии жизнен-
ного цикла молоди муксуна происходят на рыбо-
водном заводе. По достижении массы 0.4 г молодь
транспортируется на организованные садковые ли-
нии, расположенные в естественных водотоках, для
дальнейшего подращивания до требуемых навесок.

Биотехника инкубации икры, выдерживания
личинок, переход на активное питание личинок

сиговых рыб остаются общепринятыми и соот-
ветствуют биотехническим показателям по выра-
щиванию молоди муксуна [43]. Учтены также ме-
тодические рекомендации по подращиванию мо-
лоди муксуна, чира и нельмы в садках [44, 45].
Биологический анализ молоди муксуна проводи-
ли согласно общепринятым методикам [46]. Из-
меряли длину тела по Смиту (Lsm), промысловую
длину (L) с точностью до 1 мм и взвешивали мо-
лодь рыб на электронных весах Tanita 1230 с точ-
ностью до 1 мг.

После проведения биологического анализа со-
держимое желудков обсушивали на фильтроваль-
ной бумаге. Дальнейшую обработку материалов
по питанию осуществляли количественно-весо-
вым методом согласно общепринятым методи-
кам [47, 48]. Пищевой комок и его отдельные
компоненты взвешивали на торсионных весах
WAGA TORSYIANA WT с точностью до 0.1 мг.
Кормовые объекты по возможности определяли
до вида. Значение отдельных систематических
групп организмов выражали в процентах от веса
всей пищи и частоты встречаемости, индекс на-
полнения желудка – в продецимиллях. Всего об-
работано 59 экз. молоди муксуна.

Статистический анализ. Для характеристики
параметров относительной и абсолютной числен-
ности и биомассы гидробионтов применяли ме-
тоды описательной статистики. Анализ выполнен
с использованием программы SPSS Statistics 14.0
[49]. Оценку значимости статистических разли-
чий между выборками определяли с помощью не-
параметрического критерия Манна-Уитни (U).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Гидрохимические исследования

Гидрохимические и гидрологические показате-
ли, отмеченные на станциях, приведены в табл. 1.
По солевому составу, согласно классификации
О.А. Алекина [50], воды Нижней Оби относятся
к слабоминерализованным, гидрокарбонатного
класса, кальциевой группы. Температура воды в
среднем по станциям составила +18.1°С, макси-
мальные значения характерны для прибрежной
зоны. Величины pH соответствуют фоновым зна-
чениям [51, 52] и лежат в пределах 6.0–9.0, не вы-
зывающих гибель молоди сиговых. Содержание
растворенного кислорода, ионов аммония, нит-
ритов, нитратов, сульфатов и фосфатов не превы-
шает пределов предельно допустимых концен-
траций для рыбохозяйственных водоемов [53].

Зоопланктон

Зоопланктон протоки включал 38 видов [54].
Наиболее разнообразно представлены коловрат-
ки – 19 видов. В составе ветвистоусых и веслоногих
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рачков отмечены 12 и 7 видов соответственно. По
численности доминировали коловратки – 85.1–
97.8% плотности всех зоопланктеров. Структуру
зоопланктоценозов по биомассе, как правило,
также определяли коловратки.

Наибольшая численность планктонных орга-
низмов отмечена в прибрежье среди высшей вод-
ной растительности, а также на стрежневом
участке протоки –105.04 и 84.91 тыс. экз/м3 соот-
ветственно (табл. 2). На стрежне реки по числен-
ности доминировали Keratella cochlearis cochlearis
(Gosse, 1851) и Trichocerca weberi (Jennings, 1903) –
космополиты, широко распространены в разно-
типных водоемах, а также распространенная в
пресных водоемах холодолюбивая Polyarthra doli-
choptera (Idelson, 1925). На литоральных станциях
в зарослях водной растительности основу числен-
ности составлял широко распространенный вид-
космополит, населяющий прибрежные зоны раз-
личных пресноводных водоемов, – коловратка
Euchlanis dilatata (Ehrenberg, 1832).

Максимальная биомасса зоопланктона отме-
чена на прибрежных станциях – в среднем

4.767 г/м3. Доминировали крупные обитатели
макрофитов прибрежных биотопов – ветвисто-
усые ракообразные Sida crystallina (O.F. Müller,
1776) и Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1761). На
русловом участке и большинстве прибрежных
станций без высшей водной растительности био-
масса зоопланктона была относительно низкой –
до 0.134 г/м3. Доминировали широко распростра-
ненные коловратки Bipalpus hudsoni (Imhof, 1891),
Asplanchna priodonta (Gosse, 1850) и ветвистоусый
рачок Daphnia galeata (Sars, 1864).

Количественное развитие планктонных орга-
низмов в месте расположения садковой линии ха-
рактерно для стрежневой зоны протоки: доми-
нантами по численности выступали коловратки
T. weberi, K. cochlearis и P. dolichoptera, по биомассе –
коловратка B. hudsoni.

Численность и биомасса зоопланктеров изме-
нялись в широких пределах – от 0.798 до
105.04 тыс. экз/м3 и от 0.083 до 6.129 г/м3 соответ-
ственно. Максимальный уровень количественного
развития планктона характерен для прибрежной

Таблица 1. Гидрохимические и гидрологические показатели воды протоки Лоранпосл

Точки отбора 
проб

Глубина, 
м

Vтеч, м/с T, °C Прозрач-
ность, м pH O2

TDS N N N S P

мг/л

Выше линии садков
Левый берег 2.1 0.22 17.7 0.70 7.20 7.6 48.3 0.18 0.010 0.1 <1 0.68
Правый берег 1.5 0.22 19.2 0.65 7.50 9.1 » » » » » »
Стрежень 6.0 0.57 17.1 0.72 7.10 8.5 » » » » » »
Район садко-
вой линии

3.0 0.33 17.1 0.75 7.10 7.9 » » » » » »

Ниже линии садков » » » » » »
Левый берег 1.0 0.22 20.1 0.75 7.80 9.6 » » » » » »
Правый берег 1.5 0.22 18.1 0.75 7.70 8.3 » » » » » »
Стрежень 7.0 0.49 17.1 0.80 7.15 8.1 » » » » » »

+
4H −

2O −2
3O −2

4O −3
4O

Таблица 2. Структура зоопланктона протоки Лоранпосл (N – численность, %, B – биомасса, %)

Группы

Выше линии садков Район садковой
линии

Ниже линии садков

левый берег правый берег стрежень левый берег правый берег стрежень

N B N B N B N B N B N B N B

Rotatoria 85.3 52.0 88.4 2.4 96.6 57.7 97.8 58.6 87.6 2.3 85.1 46.6 96.4 66.3
Cladocera 1.7 23.3 10.8 97.4 0.4 30.3 0.5 7.3 11.1 97.4 1.8 27.5 0.5 14.1
Copepoda 13.0 24.7 0.8 0.2 3.0 12.0 1.7 34.1 1.3 0.3 13.1 25.9 3.1 19.6
Всего 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0
Численность, 
тыс. экз/м3

25.54 105.04 84.91 83.42 63.36 25.51 0.798

Биомасса, г/м3 0.117 6.129 0.179 0.083 3.405 0.133 0.140
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зоны. Средние величины численности и биомассы
зоопланктона исследованного участка протоки со-
ставили 67.81 тыс. экз/ м3 и 1.455 г/м3.

Зообентос

Створ 1. Видовой состав зообентоса левобе-
режной зоны беден. В составе донной фауны опре-
делены 2 вида хирономид. Доминировали личин-
ки Paracladopelma nigrochalteralis (Malloch, 1915) –
66.7% (2400 экз/м2) общей численности и 67%
(2.4 г/м2) всей биомассы (табл. 3).

В составе зообентоса заиленных песков право-
го берега отмечены 6 видов беспозвоночных жи-
вотных из трех систематических групп. Структуру
зообентоса как по численности, так и по биомассе
определяли хирономиды, представленные 4 таксо-
нами. Доминировали личинки Orthocladius sp. –
74% (2400 экз/м2) общей численности и 51.3%
(2.5 г/м2) биомассы всех гидробионтов. На долю
куколок хирономид рода Chironomus при низкой
численности (100 экз/м2) приходилось 32.9%
(1.6 г/м2) суммарной биомассы.

На центральных участках русла протоки (стре-
жень) с глубинами до 6 м обнаружены 9 видов
беспозвоночных животных. Уровень количе-
ственного развития зообентоса высокий. Струк-
туру сообществ по численности определяли оли-
гохеты – 7400 экз/м2. Доминировали представители
сем. Tubificidae Spirosperma ferox (Eisen, 1879) –
41.3% (4000 экз/м2) суммарной численности беспо-
звоночных. Второе место по плотности занимали
личинки хирономид – 1200 экз/м2. Биомассу гидро-

бионтов определяли моллюски и олигохеты –
98.3% (9.472 г/м2) всей биомассы. Доминирую-
щие виды Euglesa sp., Tetragonocyclas sp. (двуствор-
чатые моллюски), S. ferox, Aulodrilus limnobius
Bretscher, 1899 (олигохеты) формировали 89.3%
биомассы всего бентоса.

Створ 2. Зообентос в районе садков (глубина
1.5 м) представлен 9 видами и формами беспозво-
ночных животных, относящихся к 4 систематиче-
ским группам. Структуру бентоценозов опреде-
ляли хирономиды – 74.8% (9500 экз/м2) общей
численности и 78.9% (6.9 г/м2) суммарной био-
массы. Доминировали личинки Chironomus sp. –
65.9% (5.76 г/м2) общей биомассы. Олигохеты
формировали 12.6% (1600 экз/м2) плотности гид-
робионтов и 12.4% (1.08 г/м2) биомассы всего
бентоса. Уровень количественного развития зо-
обентоса высокий.

Створ 3. На глинистых биотопах левобережной
зоны обнаружено 10 таксонов беспозвоночных
животных из 6 систематических групп. Видовое
обилие определяли хирономиды – 5 видов и
форм, численность зообентоса – хирономиды и
олигохеты: более 60% (8000 экз/м2) суммарной
плотности гидробионтов (см. табл. 3). В составе
хирономид по численности доминировали ли-
чинки Chironomus sp. (2000 экз/м2) и Orthocladius sp.
(1200 экз/м2). Биомассу беспозвоночных также
создавали хирономиды и олигохеты – 59.0%
(3.3 г/м2). Заметный вклад в создание биомассы
бентоценозов вносили гидры и мокрецы.

Количественные показатели развития зообен-
тоса прибрежной зоны (правый берег) низкие (см.

Таблица 3. Структура зообентоса протоки Лоранпосл (N – численность, %, B – биомасса, %)

Группы
Выше линии садков Район садковой

линии
Ниже линии садков

левый берег правый берег стрежень левый берег правый берег стрежень

N B N B N B N B N B N B N B

Hydrozoa – – – – – – – – 3.2 29.7 – – – –
Nematoda – – – – – – 3.1 0.5 16.1 5.9 12.5 20.8 – –
Oligochaeta – – – – 76.4 43.8 12.6 12.4 29.0 25.6 12.5 33.3 5.4 4.4
Mollusca – – – – 7.0 54.5 – – – – – – 43.2 78.2
Ostracoda – 15.8 3.3 4.1 0.4 – – 6.5 0.6 25.0 8.3 – –
Collembola – – 0.4 0.8 – – – – – – – – – –
Trichoptera – – – – – – – – – – – – 2.7 11.9
Ceratopogonidae – – – – – – 9.4 8.2 9.7 14.3 – – – –
Chironomidae 100.0 100.0 83.8 95.9 12.5 1.3 74.9 78.9 35.5 23.9 50.0 37.6 48.7 5.5
Всего 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0 100.0
Численность, 
экз/м2

3600 10140 9680 12700 12400 320 1480

Биомасса, г/м2 3.600 4.870 9.632 8.740 6.730 0.096 3.632
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табл. 3). Обнаружено 7 таксонов беспозвоночных
животных. По численности ломинировали хиро-
номиды, второе место занимали ракушковые ра-
ки. Основу биомассы почти в равных долях со-
ставляли хирономиды и олигохеты.

На центральных участках русла (стрежень)
протоки с глубинами до 7 м отмечены представи-
тели 4 групп беспозвоночных животных. Числен-
ность гидробионтов почти в равных долях опре-
деляли хирономиды и моллюски – 91.9%
(1360 экз/м2) суммарной плотности. Ведущее мес-
то в создании биомассы занимали двустворчатые
моллюски Euglesa sp., Nucleocyclas radiate (Wester-
lund, 1897) – 2.84 г/м2, или 78.2% биомассы всего
бентоса.

В составе донной фауны протоки Лоранпосл
обнаружены 32 вида и таксона более высокого
ранга беспозвоночных животных [54]. Встреча-
лись организмы из 12 систематических групп. По
числу таксонов преобладали хирономиды –
15 видов и форм. Амфибиотические насекомые
составляли 62.5% от общего числа видов. Все дон-
ные беспозвоночные животные входят в состав
пищевых спектров различных видов бентосояд-
ных рыб, в том числе и сиговых.

Численность и биомасса зообентоса изменя-
лись в широких пределах – от 320 до 12400 экз/м2

и от 0.096 до 9.632 г/м2 соответственно. Выше ли-
нии садков в прибрежной зоне структуру зообен-
тоса определяли хирономиды. На центральных
участках русла по численности доминировали
олигохеты и хирономиды. Биомассу бентоса фор-
мировали моллюски и олигохеты. Уровень коли-
чественного развития беспозвоночных на цен-
тральных участках русла протоки выше, чем в
прибрежье.

В районе садков и на участке протоки ниже ли-
нии садков в прибрежной зоне в составе зообентоса
доминировали хирономиды. На участке протоки
ниже линии садков в прибрежной зоне количе-
ственные показатели беспозвоночных определя-

ли хирономиды. На центральных участках русла
по численности доминировали хирономиды и
моллюски. Биомассу бентоса формировали мол-
люски.

Не обнаружены статистически значимые раз-
личия в численности и биомассе зообентоса про-
токи Лоранпосл в прибрежье и на стрежне: для
численности (экз/м2) – U = 5.0, p = 0.724, n = 4 и
3 соответственно; для биомассы (г/м2) – U = 2.0,
p = 0.157, n = 4 и 3 соответственно.

Дрифт водных беспозвоночны

30.06.2021 г. Организмы дрифта были пред-
ставлены 4 таксонами беспозвоночных животных
из 3 систематических групп (табл. 4). Плотность и
биомассу дрифта определяли хирономиды. В их со-
ставе отмечены личинки и куколки Orthocladius sp. и
экзувии личинок Chironomus sp. На долю предста-
вителей подсем. Orthocladiinae приходилось
45.8% (148 экз/100 м3) плотности гидробионтов.
Большой вклад вносили личинки ручейников.
Количественные показатели дрифта невысокие.

02.07.2021 г. В составе дрейфующих организмов
встречаются водные клещи, ручейники, мокрецы,
мошки и хирономиды, представленные 5 таксона-
ми. Плотность дрифта определяли хирономиды.
Личинки Orthocladius sp. составляли 54.3%
(808 экз/100 м3) численности гидробионтов. На
долю куколок и имаго представителей подсем.
Orthocladiinae приходилось 18.2% (270 экз/100 м3)
плотности беспозвоночных. По биомассе доми-
нировали ручейники (имаго) и хирономиды – их
доля в общей биомассе составила более 90%. За-
метный вклад в биомассу организмов дрифта
вносили личинки мошек.

04.07.2021 г. Беспозвоночные были представ-
лены 5 таксонами из 5 систематических групп.
Основу численности составляли хирономиды.
Водные клещи, ручейники, поденки и мошки
присутствовали в дрифте в равных долях. В соста-

Таблица 4. Количественные показатели дрифта протоки Лоранпосл (в 100 м3)

Группа

30.06.2021 г., 13.00–13.35 02.07.2021 г., 19.00–19.30 04.07. 2021 г., 13.00–14.00

численность биомасса численность биомасса численность биомасса

экз. % г % экз. % г % г % г %

Acariformes – – – – 67 4.5 0.027 2.0 7 8.0 0.002 2.4
Trichoptera 135 41.8 0.013 6.4 135 9.1 0.620 45.5 7 8.0 0.047 57.3
Ceratopogonidae – – – – 135 9.1 0.013 0.9 – – – –
Ephemeroptera – – – – – – – – 7 8.0 0.011 13.4
Simuliidae 13 4.0 0.027 13.2 135 9.1 0.215 15.8 7 8.0 0.003 3.7
Chironomidae 175 54.2 0.164 80.4 1078 72.8 0.488 35.8 60 68.0 0.019 23.2
Всего 323 100.0 0.204 100.0 1482 100.0 1.363 100.0 88 100.0 0.082 100.0
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ве хирономид отмечены личинки и куколки Or-
thocladius sp. и Chironomus melanescens Keyl, 1961.
Доминировали представители подсем. Orthocla-
diinae – 60.2% (53 экз/100 м3) суммарной плотно-
сти сносимых беспозвоночных, по биомассе –
ручейники (имаго). На долю хирономид и олиго-
хет приходилось 36.6% суммарной биомассы гид-
робионтов. Количественные показатели дрифта
невысокие.

28.07.2021 г. В дрифте отмечены только личин-
ки хирономид Chironomus sp. Количественные по-
казатели низкие: численность – 13 экз/100 м3,
биомасса – 0.027 г/100 м3.

В дрифте протоки зарегистрировано 6 групп
беспозвоночных: водные клещи (Acariformes) –
Hygrobates calliger Piersig, 1896, поденки (Ephemer-
optera) – Ephemerella ignita Poda, 1761, ручейники
(Trichoptera n. det.), мокрецы (Ceratopogonidae) –
Probezzia seminigra (Panzer, 1798), мошки (Simulii-
dae n. det.) и хирономиды (Chironomidae) – Ortho-
cladius sp., C. melanescens и Chironomus sp. Постоян-
ными компонентами дрифта являлись хирономиды,
ручейники и мошки – частота их встречаемости со-
ставила 100%. Численность организмов изменя-
лась от 13 до 1482 экз/100 м3, биомасса – от 0.027
до 1.363 г/100 м3. В вечернее время интенсивность
дрифта значительно увеличивается. Плотность
дрифта определяли хирономиды, биомассу – хи-
рономиды и ручейники. Следует отметить, что в
составе дрифта доля личинок хирономид
Orthocladius sp. в суммарной плотности организ-
мов достигает 54.3%. Этот таксон преобладал в
составе донной фауны и в обрастаниях садков, а
также доминировал по частоте встречаемости и
численности в пищевом комке у питающихся
беспозвоночными рыб. Не выявлены статистиче-
ски значимые различия в потреблении молодью
организмов дрифта до кормления и после него
(U = 196, p = 0.442, n = 30, 15 соответственно) при
средних значениях по выборкам 0.005 и 0.006 г
соответственно.

Питание молоди муксуна

При кормлении молоди муксуна на Собском
рыбоводном заводе применяется следующая еди-
ная принципиальная схема: на 2–3-и сутки после
вылупления, еще до рассасывания желточного
мешка, молодь муксуна начинают подкармливать
планктонными личинками (науплиусами) жабро-
ногого рачка Artemia salina (Linnaeus, 1758), инку-
бированными в цехе живых кормов. Выживае-
мость личинок после перехода на активное пита-
ние составляет не менее 95%. С ростом массы
тела увеличивается норма кормления живым кор-
мом до 60% от массы тела. Таким образом, уже на
ранней стадии жизненного цикла во время пери-
ода кормления науплиусами A. salina у молоди

муксуна закладываются пищевые хватательные
рефлексы на планктонные организмы, что нема-
ловажно для последующей успешной пищевой
адаптации после выпуска в естественные водные
объекты.

Средние величины промысловой длины тела и
массы молоди муксуна в конце периода выращи-
вания увеличились в 1.4 (47.7 и 69.8 мм) и 3.4
(1.575 и 5.320 г) раза соответственно (табл. 5). Пи-
тающиеся особи составляли 90% от общего числа
исследованных рыб.

До кормления по частоте встречаемости и мас-
се в питании молоди преобладал искусственный
корм “Skretting Nutra HP” – его доля в пищевом
комке составляла 100% у 36.7% исследованных
рыб. На долю беспозвоночных животных прихо-
дилось в среднем 5.5% массы содержимого же-
лудков. В их составе отмечены паразитические
нематоды (Nematoda), ракообразные (Mesocyclops
leuckarti (Claus, 1867), D. galeata), хирономиды
(Monodiamesa bathyphila (Kieffer, 1918), C. gr. sylves-
tris, Orthocladius sp., P. scalaenum) и мошки (Simuli-
idae). Первое место по частоте встречаемости и
массе в питании молоди среди гидробионтов при-
надлежало личинкам хирономид – их максималь-
ная численность в пищевом комке составляла 7 экз.
Второе место занимали ракообразные D. galeata.

Значение других организмов и растительных
остатков в питании молоди муксуна было незна-
чительным. Индекс наполнения желудка изме-
нялся в пределах 0–92.7‰o, средняя величина
составила 32.8‰o.

После кормления средние величины массы
пищевого комка и индекса наполнения желудка
практически не изменились. Все особи молоди
муксуна питались. Биомассу пищевого комка
определял искусственный корм (см. табл. 5). У
66.7% рыб корм составлял 100% содержимого же-
лудков. В составе беспозвоночных животных в пи-
щевом комке встречались ракообразные M. leucarti,
D. galeata, Bosmina longirostris (O.F. Müller, 1785) и
хирономиды Orthocladius sp., Polypedilum (Tripodu-
ra) scalaenum (Schrank, 1803).

В качественных пробах единично попадались
другие ракообразные – Heterocope appendiculata
(Sars, 1863), Megacyclops viridis (Jurine, 1820), Ceri-
odaphnia pulchella (Sars, 1862), S. crystallina. Доми-
нировали хирономиды, доля которых в биомассе
пищи достигала 33.3%. Средняя численность гид-
робионтов составила 1.1 экз. в пищевом комке.

Непосредственно перед выпуском в протоку
питающиеся особи составляли 85.7%. Наиболее
часто в желудках встречался детрит, на биомассу
которого приходилось более 75% (до 100%) веса
пищевого комка. Второе место по частоте встре-
чаемости и биомассе содержимого желудков за-
нимали растительные остатки – их доля у отдель-
ных особей достигала 70% веса пищевого комка.
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Доля гидробионтов в питании была незначи-
тельна и составила в среднем 2.6% (0.0002 г) от
массы пищевого комка при частоте встречаемо-
сти 35.7%. В составе водных беспозвоночных в
пищевом комке отмечены нематоды (Nematoda),
олигохеты (Nais sp.), хирономиды (Orthocladius sp.,
C. gr. sylvestris, Dicrotendipes nervosus (Staeger, 1839),
P. scalaenum, Chironomus sp.) и ручейники (Trichop-
tera). Наиболее часто встречались хирономиды.
Максимальное количество беспозвоночных жи-
вотных в пищевом комке не превышало 3 экз., сред-
нее количество гидробионтов в желудке рыб –
0.6 экз. Индекс наполнения желудка изменялся в
пределах 0–33.3‰o, средняя величина составила
14.4‰o.

В питании молоди муксуна в протоке Лоран-
посл основу биомассы пищевого комка составлял
искусственный корм (88.3–94.3%). Не обнаруже-
ны статистически значимые различия в массе ис-
кусственного корма в желудках молоди сиговых
рыб до кормления и после (U = 202.5, p = 0.588,
n = 30 и 15 соответственно). Анализ индекса на-
полнения желудка у молоди сиговых рыб до и по-

сле кормления также не выявил статистически
значимых различий (U = 192, p = 0.427, n = 30 и 15
соответственно). Доля питающихся особей от об-
щего количества исследованных рыб составляла
85.7–100%. Водные беспозвоночные животные
формировали 1.3–5.7% веса пищевого комка. В
их составе отмечены нематоды (Nematoda), оли-
гохеты (Nais sp.), ракообразные (M. leucarti, D. ga-
leata, B. longirostris, единично – H. appendiculata,
M. viridis, Ceriodaphnia pulchella (Sars, 1862), S. crys-
tallina), хирономиды (Orthocladius sp., M. bathyphi-
la, C. gr. sylvestris, D. nervosus, P. scalaenum, Chirono-
mus sp.), ручейники (Trichoptera) и мошки (Sim-
uliidae). Первое место по частоте встречаемости,
количеству и массе в питании молоди занимали
личинки хирономид. Однако оценка численно-
сти (%) Chironomidae в дрифте и пищевом комке
не выявила статистически значимых различий
(U = 2, p = 0.275, n = 3 и 3 соответственно), что мо-
жет указывать на отсутствие избирательности в
потреблении организмов дрифта молодью сиго-
вых рыб при содержании в садках в естественных
водотоках.

Таблица 5. Биологические показатели и спектр питания молоди муксуна

* Пределы колебаний показателя.

L, мм Lsm, мм Mасса 
молоди, г

Масса 
пищевого 
комка, г

Индекс 
наполнения 

желудка, 
‰o

Состав

Частота 
встреча-
емости, 

%

Средняя 
численность 

в пищевом комке

Средняя масса 
в пищевом 

комке

экз. % г %

Начальный период выращивания (до кормления), 30.06.2021 г. (n = 30)
54.0
(44–
70)*

49.2
(41–66)

1.677
(0.948–
3.560)

0.0052
(0–0.0187)

31.0
(0–92.7)

Корм 90.0 – – 0.0049 94.2
Chironomidae 40.0 0.9 69.2 0.0002 3.8
Mesocyclops 3.3 0.1 7.8 <0.0001 <0.1
Daphnia 16.7 0.2 15.3 0.0001 2.0
Nematoda 13.3 0.1 7.7 <0.0001 <0.1
Simuliidae 3.3 <0.1 <0.1 <0.0001 <0.1
Раст. остатки 3.3 – – <0.0001 <0.1

Начальный период выращивания (после кормления), 30.06.2021 г. (n = 15)
53.0

(47–62)
47.7

(41–57)
1.575

(0.972–
2.556)

0.0053
(0.0019–0.0119)

34.3
(12.0–89.1)

Корм 100.0 – – 0.0050 94.3
Chironomidae 26.6 0.5 45.5 0.0003 5.7
Mesocyclops 13.3 0.2 18.2 <0.0001 <0.1
Daphnia 6.7 0.1 1.0 <0.0001 <0.1
Bosmina 13.3 0.3 27.3 <0.0001 <0.1

Перед выпуском (нет кормления), 28.07.2021 г. (n = 14)
75.0

(43–90)
69.8

(38–84)
5.320

(0.692–
9.008)

0.0077
(0–0.0216)

14.4
(0–33.3)

Корм 78.6 0.3 – – 88.3
Chironomidae 21.4 0.1 50.0 0.0001 1.3
Trichoptera 7.1 0.1 16.7 0.0001 1.3
Oligochaeta 7.1 0.1 16.7 <0.0001 <0.1
Nematoda 7.1 0.1 16.6 <0.0001 <0.1
Раст. остатки 42.9 0.0007 – 0.0007 –
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ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные показатели зоопланктонных со-

обществ (средняя биомасса, доля коловраток)
свидетельствуют о низкой кормности исследо-
ванных водотоков для рыб-планктофагов, за ис-
ключением прибрежных биотопов с развитыми
макрофитами, где формируются особые условия
для развития гидробионтов [55]. Средняя числен-
ность зоопланктона в месте расположения садко-
вой линии (82.74 тыс. экз/м3) согласуется с дан-
ными ранее проведенных исследований: числен-
ность и биомасса зоопланктона р. Оби в районе
г. Салехарда (мыс Ангальский) изменялись в пре-
делах 0.1–195 тыс. экз/м3 и 0.01–1892 мг/м3 соот-
ветственно [55].

Величины численности и биомассы донных бес-
позвоночных сопоставимы с данными исследова-
ний, проведенных ранее ([56, 57] и др.). Неравно-
мерность распределения зообентоса по поперечно-
му сечению русла определяется типом донных
отложений: бентос подвижных песков медиали
развит слабо, максимальное развитие зообентоса
характерно для илистых биотопов и зарослей
макрофитов. Из представителей зообентоса про-
токи в пищевой спектр молоди муксуна входят
нематоды, олигохеты, ракообразные, ручейники,
личинки мошек и хирономид. Во время дрифта
организмы зоопланктона и бентоса попадают в
садки и используются молодью в качестве пищи.
Данный факт позволяет утверждать, что переход
молоди на естественный корм после выпуска в
протоки р. Оби будет успешным, так как навыки
потребления живого корма получены молодью
еще в период их подращивания в бассейнах Соб-
ского рыбозавода и были закреплены при подра-
щивании в условиях садковых линий.

Отсутствие различий в массе искусственного
корма и индексе наполнения желудка рыб до
кормления и после него может указывать на то,
что молодь к моменту очередного кормления не
успевает полностью переварить порцию преды-
дущего корма. Из этого следует, что повторное
кормление (раз в 2 ч) проходит в значительной
мере “впустую”, а количество кормлений можно
сократить без потери эффективности роста моло-
ди. Хорошо известно [58], что у большинства ло-
сосевых и сиговых потребленная пища, в том чис-
ле гранулированная, трансформируется в пище-
варительном тракте в течение 6–9 ч.

Эффект от искусственного воспроизводства в
виде реального промвозврата может быть полу-
чен лишь в том случае, если места и сроки выпус-
ка молоди будут соответствовать ее биологиче-
ским особенностям, которые сформировались в
процессе эволюции и присущи муксуну Обского
бассейна [3]. Установлено, что на росте муксуна в
Сухоруковской курье негативно сказываются два
фактора: чрезмерно большая плотность посадки

и высокая температура воды [3]. Поэтому для по-
вышения эффективности искусственного вос-
производства муксуна необходимо внедрять про-
грессивные методы подращивания молоди.

Сведения по питанию и выживаемости моло-
ди муксуна при их выращивании в индустриаль-
ных условиях на садковых линиях позволили дать
объективную экологическую оценку процессам
пищевой адаптации к естественной кормовой ба-
зе, что является критерием успешности проведе-
ния мероприятий по искусственному воспроиз-
водству муксуна Оби.

Проведенные нами исследования являются
пионерными для водных экосистем Сибири.
Подтверждено предположение о том, что молодь
муксуна, выращиваемая в индустриальных усло-
виях садковой линии, наряду с потреблением ис-
кусственных кормов питается организмами из
естественной среды обитания – их потребление
отмечено с первых дней подращивания в садках.

Успешность перехода молоди на питание есте-
ственными кормовыми организмами после ее вы-
пуска является одним из важнейших критериев
мероприятий по искусственному воспроизвод-
ству молоди муксуна. Выпущенная в протоки мо-
лодь будет мигрировать вместе с “дикими” в низо-
вья р. Оби и далее в Обскую губу. Для рекоменда-
ций по дополнительному выбору мест размещения
садковых линий в целях увеличения эффективно-
сти искусственного воспроизводства муксуна в
соответствии с исполнением поручения Прези-
дента Российской Федерации от 06.03.2023 г.
№ Пр-464 [59] необходимо провести дополни-
тельные исследования.

Таким образом, к концу лета молодь муксуна
адаптируется к среде обитания, проявляет есте-
ственные реакции, свойственные виду, активно
использует естественные корма и достигает мас-
сы 12–17 г. Предварительное подращивание ли-
чинок муксуна в условиях рыбоводного завода
положительно сказывается на адаптации к новым
условиям обитания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты могут быть использо-
ваны для повышения эффективности искус-
ственного воспроизводства сиговых рыб Обского
бассейна. Обобщение данных позволит дать ре-
комендации по выбору мест и сроков выпуска в
целях создания оптимальных условий для нагула
и выживания молоди муксуна в Нижней Оби, для
разработки антикризисных мер в сиговом рыбо-
ловстве, рационального использования водных
биологических ресурсов, искусственному вос-
производству, охране и восстановлению рыбных
запасов.
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При подращивании молоди муксуна до массы
тела 1.5 г соровая пойменная система р. Оби
обычно еще залита водой. Температура воды в со-
рах в июле, при которой молодь муксуна начина-
ет выходить из соров поймы Оби и мигрировать
вниз по течению, как правило, бывает высокой
(18–20°С). В процессе миграции молодь продол-
жает питаться и расти. Подращивание молоди до
массы тела 10–11 г (середина–конец августа) в
сорах поймы уже невозможно, так как они обсы-
хают. Такая возможность появляется при подра-
щивании в садках, установленных в протоках. Ре-
комендуем выпускать молодь из садков непосред-
ственно в протоки, в которых находятся садки.
Выпуск молоди нужно растягивать во времени для
формирования большего количества стай. Одно-
временный выпуск всех подрощенных сеголеток
может создать слишком большую пищевую кон-
куренцию.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ФГБУН ИЭРиЖ УрО РАН по теме “Со-
стояние и динамика биоресурсов животного мира
Уральского региона, разработка научных основ
его мониторинга и охраны” № 122021000084-4.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов и подтверждают, что в работе при ис-
пользовании живых организмов в качестве объек-
тов исследования соблюдались правовые и этиче-
ские нормы.
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Изучены морфогенетические последствия воздействия кратковременного теплового стресса (КТС)
в двух массово селектированных по длительности жизни линиях комнатной мухи на основе оценки
изменчивости крыла имаго методами геометрической морфометрии. Выявлены значимые различия
по размерам и форме крыла между контрольными и импактными группами разного пола в линиях
Shg (короткоживущие) и Lg (долгоживущие). Эффект КТС проявился в увеличении размера крыла
и направленном изменении его формы. Межгрупповая иерархия половых и стресс-индуцирован-
ных различий выражена одинаково в обеих линиях мух. Размах линейных различий существенно
выше половых, которые в свою очередь выше уровня стресс-индуцированных. Нестабильность раз-
вития крыла имаго (Vm) линии Shg значимо выше, чем у линии Lg, и выше во всех группах самок,
но в большинстве случаев значимо ниже в импактных группах (с учетом роста размеров последнее
может быть связано с эффектом гормезиса). Высказана гипотеза о том, что в основе направленных
морфогенетических эффектов КТС лежат скрытые видовые модификации, появление которых в
фенотипе обусловлено стресс-индуцированными эпигенетическими перестройками генома, вызы-
вающими сходные морфологические изменения крыла в группах самцов и самок имаго обеих ли-
ний. Фенотипическая пластичность линий при селекции на разную продолжительность жизни и
вызванные КТС изменения прямо указывают на реальность стресс-индуцированных быстрых мор-
фогенетических перестроек при резкой смене экологических условий.
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Проблема оценки быстрых адаптивных изме-
нений морфогенеза в природных популяциях жи-
вотных и растений стала в последние десятилетия
крайне актуальной из-за необходимости прогно-
зирования ожидаемых в XXI в. биоценотических
кризисных явлений [1, 2], вызванных усилением
воздействия климатогенных и антропогенных
факторов на биоту [3–5]. Для этих целей в мире
предложены разные подходы, включая примене-
ние методов функциональной и признаковой (trait-
ecology или trait-based ecology) экологии [6–11].
Ключевое значение для верификации экологиче-
ских методов прогнозирования имеют эксперимен-
тальные оценки генетических, эпигенетических и
морфогенетических эффектов стресс-индуциру-
ющих воздействий на модельные природные объ-

екты [12–15]. Особый интерес представляет не
только возможность быстрых морфогенетиче-
ских перестроек в исторические характерные вре-
мена, но и явление трансгенерационной пластич-
ности (TGP) [16, 17] – способности эпигенетически
наследовать возможность сохранения диапазона
модификаций, достигнутого ранее родителями в
определенных экологических условиях. В ряде
исследований обнаружено проявление трансге-
нерационного наследования стресс-индуциро-
ванных эпигенетических перестроек генома, вы-
зывающих определенные морфогенетические из-
менения [18–20]. Регистрация и визуализация
таких изменений возможны при использовании
методов геометрической морфометрии [21–23],
которые позволяют оценивать изменения формы
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объектов в общем морфопространстве, допуская
морфогенетическую интерпретацию выявляемых
различий [24, 25].

В конце XX в. в экспериментах по эффектам
тяжелого теплового шока (ТТШ) на линии Dro-
sophila melanogaster были выявлены наиболее чув-
ствительные к воздействию ранние этапы онтоге-
неза, на которых происходили сходно направлен-
ные транспозиции мобильных генетических
элементов (МГЭ), вызывавшие определенные из-
менения морфогенеза крыла в зависимости от
времени воздействия [26, 27]. Позднее были уста-
новлены также характерные перемещения МГЭ в
ответ на радиоактивное облучение дрозофил в
малых дозах [28, 29]. В экспериментах по селек-
ции на низкую и высокую выживаемость инбред-
ных линий Drosophila melanogaster, полученных от
особей природных популяций, обнаружено [30, 31],
что, в отличие от контроля, после 18 поколений
отбора изменились и фенотип, и структура разме-
щения МГЭ (mdg1, hobo, P и др.). Стресс-индуци-
рованные транспозиции, коррелирующие с мор-
фогенетическими перестройками, были выявле-
ны для разных групп и семейств мобильных
генетических элементов на широкий спектр
стрессовых воздействий – слабые и сильные тем-
пературные воздействия, гамма-излучение, пары
этанола, токсичные соли тяжелых металлов и др.
[27, 32]. Тепловой стресс активирует защитную
систему факторов теплового шока (HSF – heat
shock factors), включающих транскрипцию пеп-
тидов семейства Hsp70 (Heat shock proteins) [33,
34], которые потенциально могут влиять как на
процесс акклимации [35], так и на индивидуаль-
ное развитие [34].

Тем не менее на двух близких видах дрозофил
Drosophila melanogaster и D. simulans при анализе
геномных последовательностей популяций раз-
ных широт было установлено [36], что селектив-
ные силы, ассоциированные с климатическими
факторами, действуют на те же самые гены и фе-
нотипы у этих симпатрических видов. Последнее
указывает на эволюционно-экологическую пре-
емственность видовых адаптаций и роль опреде-
ленных генов в их становлении. У четырех видов
дрозофил – пустынных эндемиков на юге Север-
ной Америки – были обнаружены разная рези-
стентность имаго к тепловому стрессу в разные
сезоны года и высокая общая устойчивость моло-
дых (однодневных) мух к этому фактору по срав-
нению с имаго старших возрастов [37]. Важные
результаты [38] получены на серии полногеном-
ных последовательностей при оценке ассоциаций
встречаемости SNP и транспонируемых элемен-
тов (TEs) у природных популяций D. melanogaster
в Европе и Северной Америке с переменными
среды, включая температуру, влажность, испаре-
ние, ветер, дневное освещение, тип почвы и мн.
др. Установлено, что от 23 до 51% генов, которые

проявили значительные ассоциации с более чем
50 переменными среды, слабо различались в раз-
ных удаленных популяциях. При этом наряду с
адаптивно значимыми SNP были выявлены 10 ти-
пичных вставок транспонируемых мобильных
элементов, которые также оказались связаны с
переменными природной среды.

В экспериментах по выращиванию дрозофил в
градиенте температурных режимов от 12 до 30°C
выявлены направленное достоверное уменьшение
размера крыла, а также изменения его формы [39].
При регрессионном исключении влияния алломет-
рической зависимости изменчивости формы крыла
от его размеров конфигурация крыльев экспери-
ментальных мух при крайних значениях темпера-
турных режимов 12 и 30°C, вызывающих “уме-
ренный” стресс развития, фенотипически сбли-
зилась и значимо отличалась от таковой у мух,
выращиваемых при нормальных температурных
условиях (21–25°С). Высокая фенотипическая
пластичность и стресс-реактивность фенотипа
дрозофил были также обнаружены при анализе
сочетанного эффекта влияния мутаций и темпе-
ратуры развития [40]. Ранее у другого представи-
теля двукрылых – комнатной мухи (Musca domes-
tica) на территории Америки [41] – также была
выявлена высокая фенотипическая пластичность
в градиенте условий обитания в широтном на-
правлении. Показано, что размеры крыльев ком-
натной и полевой (M. autumnalis) мух из наиболее
южных регионов Бразилии становятся меньше
[42], что связывают с повышением температуры
развития. Последнее обусловлено не прямым
воздействием температуры, а исторически дли-
тельным естественным селективным процессом,
формирующим генетические изменения локаль-
ных популяций. Исследование влияния разных
температурных режимов на развитие комнатной
мухи Musca domestica L. [43] выявило широкий
диапазон значений (от 20 до 35°С), вызывающий
определенное снижение выживаемости, продол-
жительности жизни имаго, плодовитости и фер-
тильности в контролируемых лабораторных усло-
виях. Все это указывает на адекватность выбора
комнатной мухи в качестве модельного объекта для
изучения фенотипической пластичности.

В предыдущей публикации [44] мы сравнили
на основе методов геометрической морфометрии
изменчивость формы крыла в линиях коротко- и
долгоживущих комнатных мух (Musca domestica),
экспериментально полученных после длительной
противоположно направленной массовой селек-
ции, нацеленной на раннее и позднее время ре-
продукции. В результате были выявлены суще-
ственные межлинейные различия по форме и
размерам крыла, а также половые различия в каж-
дой линии.
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В дальнейшем нами был получен новый экс-
периментальный материал – результаты оценки
воздействия кратковременного теплового стресса
(КТС) на морфогенез крыла в обеих линиях при вы-
сокотемпературной экспозиции одних и тех же осо-
бей последовательно на каждой стадии онтогенеза.
Сравнение предыдущих и новых материалов позво-
ляет методами геометрической морфометрии ре-
шить задачу изучения последствий параллельного
повторяющегося теплового воздействия на мор-
фогенез крыла у обеих линий.

Проблема быстрых перестроек морфогенеза
вида при резких изменениях экологических усло-
вий обитания носит общебиологический харак-
тер, а ее решение потенциально позволяет в свете
ожидаемых климатогенных изменений темпера-
туры приблизиться к пониманию эволюционно-
экологической роли стресс-индуцированной фе-
нотипической пластичности, а также генетиче-
ской и/или эпигенетической природы “мобили-
зационного резерва” модификационной измен-
чивости.

Цель настоящей работы – изучить изменчивость
и внутригрупповое разнообразие размеров и формы
крыла самцов и самок коротко- и долгоживущих
линий комнатной мухи (Musca domestica L.) в кон-
трольных и параллельно подвергнутых на разных
этапах онтогенеза кратковременному тепловому
стрессу (КТС) экспериментальных группах на ос-
нове методов геометрической морфометрии.
Особое внимание уделили оценке устойчивости
морфогенеза крыла и соотношения направлений
изменчивости селектированных линий в общем
морфопространстве после повторяющегося теп-
лового стресса как экологической модели экстре-
мальных стресс-индуцирующих температурных
флуктуаций среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В экспериментах использовали имаго комнат-

ной мухи Musca domestica L., полученные из лабора-
торной линии S, берущей начало от линии Cooper.
Исходный материал был любезно предоставлен
проф. С.А. Рославцевой (НИИ дезинфектологии,
Москва). Экспериментальные группы мух содержа-
ли в капроновых садках с металлическим каркасом
размером 30 × 30 × 30 см, а в качестве стандартного
корма использовали сухое молоко. Личинки мух
развивались в пластиковых контейнерах на среде
с увлажненными отрубями в стандартных условиях
[45] при комнатной температуре (+23…+26°C) и
освещении с периодом 12:12 ч [46]. Среди предста-
вителей исходной линии S с помощью отбора на
раннюю и позднюю репродукцию выделили мас-
совые гетерогенные линии Shg (короткоживу-
щие) и Lg (долгоживущие), значимо различавши-
еся по средней наименьшей продолжительности
жизни имаго – соответственно 22 и 54 сут. Для со-

здания линии Shg из исходной линии в течение
трех поколений отбирали яйца, отложенные в
первые две недели со дня вылета имаго. При со-
здании линии Lg отбирали яйца, отложенные не
ранее 25–28 сут со дня вылета имаго. На основе
линий Shg и Lg (соответственно 65 и 45 поколе-
ний отбора на раннюю и позднюю репродукцию)
были выделены контрольные и эксперименталь-
ные группы, к которым отбор по срокам репро-
дукции в дальнейшем не применяли.

Кратковременное воздействие высокой тем-
пературы – кратковременный тепловой стресс,
КТС (+ 65°C на протяжении 10 мин) – осуществ-
ляли однократно на каждом этапе онтогенеза (ли-
чинки, куколки, имаго), экспонируя при этом
группы одних и тех же особей, помещая контей-
неры с 5-суточными личинками в субстрате, суточ-
ными пупариями, а также садки с 3-суточными
имаго в термостат ТС-80-М. Сроки экспозиции для
отдельных стадий развития были выбраны в соот-
ветствии с полученными ранее результатами
оценки чувствительности комнатной мухи к тем-
пературным воздействиям в онтогенезе [46, 47].
При нагреве температура субстрата повышалась
на 3–7°С. Экспозицию особей стрессируемых
групп проводили в каждом поколении, начиная с
первого.

Исходная численность в каждой группе (ShgC –
контрольная, ShgS – стрессируемая; LgC – кон-
трольная, LgS – стрессируемая) составляла 50 са-
мок и 50 самцов, отобранных после выхода из пу-
париев. В ходе эксперимента отмечена тенденция
к продлению развития на стадии пупария у груп-
пы стрессируемых долгоживущих особей (LgS) и
противоположная тенденция – у группы стресси-
руемых короткоживущих (ShgS). В то же время у
короткоживущих имаго отмечали эффект более
длительной репродукции, сопровождавшийся по-
вышением плодовитости, тогда как в группе дол-
гоживущих под влиянием теплового стресса ре-
продуктивный период сокращался, но общая
плодовитость при этом не изменилась [48].

В работе использовали крылья имаго, фикси-
рованных в растворе (3 части спирта + 3 части
пропиленгликоля + 1 часть дистиллированной
воды) или естественно погибших. Крылья отде-
ляли пинцетом в месте соединения с тораксом и
размещали на предметные стекла, смоченные
фиксирующим раствором, а затем расправляли,
накрывали покровными стеклами и фотографиро-
вали под микроскопом МБС-10 при помощи USB
камеры UCMOS03100KPA и программного обеспе-
чения ToupView при разрешении 2048 × 1536 пикс.

Геометрическая морфометрия крыльев вы-
полнена на основе конфигурации 17 меток-ланд-
марок (landmarks), размещенных на фотографи-
ях правых крыльев (рис. 1) с помощью программ
tpsUtil и tpsDig2 Ф.Дж. Рольфа [49, 50].
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Изученный материал в линии Lg составил 156
(контрольные группы (LgC): самцы – 30, самки –
48; импактные группы (LgS), подвергнутые крат-
ковременному тепловому стрессу (КТС): самцы –
29, самки – 49), а в линии Shg – 144 (контрольные
группы (ShgC): самцы – 17, самки – 42; импакт-
ные группы (ShgS): самцы – 42, самки – 43)
оцифрованных крыльев. При косвенной оценке
размеров крыльев использовали их центроидный
размер (CS – centroid size), который вычисляли
как квадратный корень из суммы квадратов рас-
стояний от центра конфигурации до каждой
ландмарки [21]. Учитывая потенциальную иерар-
хию факторов изменчивости CS, оценку их вкла-
дов с учетом взаимодействий оценили на основе
трехфакторного дисперсионного анализа.

Суперимпозицию конфигураций ландмарок
провели методом генерализованного Прокрусто-
ва анализа (GPA) на основе использования метода
наименьших квадратов [21] и вычислили прокру-
стовы координаты (Procrustes coordinates), характе-
ризующие изменчивость формы (shape) крыльев.
Оценку возможной аллометрии крыльев согласно
существующим рекомендациям [22] выполнили на
основе регрессии первой главной компоненты
(PC1) на логарифм CS. С помощью дискрими-
нантного и канонического анализов прокрусто-
вых координат оценили межгрупповые различия
конфигураций крыла.

В целях интерпретации и оценки значимости
факторов межгрупповой изменчивости вдоль ка-
нонических переменных (CV1–CV7) провели
многомерный трехфакторный дисперсионный
анализ – Three-way MANOVA [51, 52].

По симметричной матрице обобщенных рас-
стояний Махаланобиса (D) на основе кластерного
анализа (UPGMA) определили иерархию меж-
групповых различий: межлинейных, половых и
индуцированных стрессом.

Степень проявления полового диморфизма
центроидного размера оценили по следующей
формуле: SDM = [(Xf/Xm) – 1] × 100, где Xf – сред-
нее значение CS у самок, а Xm – у самцов [53].
При многомерном сравнении формы крыла для
этой цели использовали квадратированные обоб-
щенные расстояния Махаланобиса (D2) с оцен-
кой уровней их значимости.

При оценке уровня групповой нестабильности
морфогенеза (внутригруппового морфоразнооб-
разия) использовали показатель Vm – объем внут-
ригруппового морфопространства, занятого ор-
динатами данной группы [11]. Поскольку в дан-
ном случае сравнивали случайно выровненные
по числу наблюдений выборки, этот показатель
позволяет получить сопоставимые характеристики
величин рассеивания ординат особей в морфопро-
странстве: чем больше величина Vm, тем менее ста-
бильно протекает развитие особей и в большей мере
наблюдается рассеивание их ординат в морфо-
пространстве – расширение веера морфогенети-
ческих траекторий [11]. В более благоприятных
условиях, т. е. при минимальном стрессе в про-
цессе развития, величина показателя Vm меньше,
чем в неблагоприятных условиях. Расчет Vm, т.е.
объема морфопространства, заключенного внут-
ри выпуклой оболочки – convex hull [9, 54, 55],
построенной по множеству наружных краевых
координат групп объектов, провели по первым
трем каноническим переменным (CV1–CV3), вы-
численным по прокрустовым координатам, ха-
рактеризующим изменчивость формы крыла [11].
Расчет объемов внутригруппового морфопро-
странства выполнен в надстройке (add-in) Calcu-
lateVolume (автор А.Г. Курсанов) для Microsoft Of-
fice Excel, написанной на основе встроенной Mat-
Lab функции convhull, позволяющей вычислить
объем выпуклой оболочки конечного множества
точек (3D convex hull). Для вычисления объема
convex hull можно также использовать R-про-
грамму hypervolume [56]. При оценке стандарт-
ной ошибки измерения Vm (±SE) применяли тех-
нику бутстрепа со случайным замещением (boot-
strap with replacement) объектов в выборке [57].

Однородность выборочных дисперсий опреде-
ляли с помощью теста Левена (Levene’s test) для
средних значений. Парные сравнения провели на
основе апостериорного Q-теста Тьюки (post-hoc

Рис. 1. Локализация меток-ландмарок (1–17) на фо-
тографии правого крыла (а) комнатной мухи (Musca
domestica) и схема их локализации на крыле (б) в виде
динамической контурной модели конфигурации –
аутлайна (outline).
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Tukey’s Q-test). Статистическую значимость раз-
личий при множественном сравнении выборок
оценивали с помощью трехфакторного дисперси-
онного анализа. Расчеты выполнены с помощью
пакетов прикладных программ TPS [49, 50],
PAST4.06 [58], MorphoJ 1.06d [23] и Statistica [52].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Центроидные размеры крыла имаго линии Shg
(1843.74 ± 11.77) в целом оказались значимо боль-
ше (t = 5.30; p < 0.0001), чем у представителей ли-
нии Lg (1759.53 ± 10.72). Результаты сравнения ве-
личин CS с учетом стандартных ошибок (±SE)
между контрольными и экспериментальными
группами самцов и самок двух линий мух пред-
ставлены на рис. 2. Поскольку все три фактора
изменчивости – линия, пол и воздействие КТС –
могли оказывать параллельное влияние на росто-
вые процессы, применили трехфакторный диспер-
сионный анализ центроидных размеров (CS) крыла
между изученными контрольными и импактными
(подвергнутыми стрессу – КТС) группами с уче-
том их половой принадлежности. Результаты ана-
лиза (табл. 1) показали, что наибольшее влияние
на изменчивость CS оказывает принадлежность к
линии, причем доля дисперсии, обусловленной
межлинейными (в основном генетическими) раз-
личиями, составила 9% от общей дисперсии. На
второе место по размеру эффекта (см. табл. 1) вы-
шел фактор кратковременного теплового стресса,
доля дисперсии которого составила 7%. Половые
различия проявили также значимый, но меньший
размер эффекта (причем доля дисперсии, обу-
словленной половым диморфизмом мух, соста-
вила 1.2%).

При анализе влияния на CS взаимодействий
факторов установлено, что значимый размер эф-
фекта проявился только при взаимодействии фак-
торов “линия × стресс” (L × S), на долю которого
приходится 2.3% дисперсии. Остальные взаимодей-
ствия факторов, включая вариант “L × G × S”, бы-
ли статистически незначимы (см. табл. 1). При-
мечательно, что размеры эффекта для межлиней-
ных (в основном генетических) различий, хотя и
несколько превышают, но сопоставимы по уров-
ню с таковыми для стресс-индуцированных (сре-
довых модификационных и, вероятно, эпигене-
тических) различий. По принятой Коэном [59]
системе оценок и те, и другие выше минимальных
значений, но не достигают среднего уровня. Раз-
мер эффекта для половых различий по величине
CS при усреднении межлинейных данных оказал-
ся даже ниже принятого минимального уровня
(см. табл. 1).

В группах стресс-индуцированных КТС мух
обеих линий выражена общая тенденция к увели-
чению центроидного размера крыла. Лишь при
сравнении контрольной и импактной групп са-
мок линии короткоживущих (Shg) мух тенденция
увеличения размеров крыла не была статистиче-
ски доказана. Наиболее контрастные различия по
величине CS выявлены у представителей линии
долгоживущих (Lg). Поскольку размеры крыльев
в этой линии в среднем меньше по величине,
можно предполагать, что в другой линии (Shg),
исходно имеющей большие значения CS, как в
контроле, так и при стрессе крылья приближают-
ся к наибольшим допустимым размерам. Поло-
вые различия внутри линий по величине CS не
выражены между контрольными группами, но
проявились у обеих линий в импактных группах:

Рис. 2. Сравнение средних центроидных размеров CS (с учетом стандартных ошибок ±SE) между контрольными и экс-
периментальными группами долгоживущих (Lg) и короткоживущих (Shg) линий комнатной мухи (Musca domestica).
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у самок в обоих случаях центроидный размер
крыла меньше, чем у самцов. Показатель полово-
го диморфизма SDM для CS в линии Lg у кон-
трольной группы составил 0.56, а у импактной –
3.87, тогда как в линии Shg – соответственно 1.24
и 2.87. Следовательно, проявилась тенденция к
усилению половых различий по размерам крыла у
мух, подвергнутых стрессу, и относительно мень-
шей ростовой реакции самок в ответ на КТС.

Значимая дисперсия, отражающая взаимодей-
ствие факторов линия и стресс (L × S), демон-
стрирует, что ростовые реакции (по размерам
крыла) у контрольных и импактных групп прояв-
ляются по-разному. Действительно, парное срав-
нение значений CS между выборками на базе
апостериорного Q-теста Тьюки выявило значи-
мые различия между выборками контрольной и им-
пактной групп только в линии Lg: между самцами –
Q = 8.82 (p < 0.001), между самками – Q = 5.01 (p =
= 0.009). В линии Shg те же пары сравнения не
проявили значимых различий: между самцами –
Q = 3.10 (p = 0.357), а между самками – Q = 1.14
(p = 0.993).

Интересно было оценить, проявляется ли
своеобразие формы крыльев у представителей
разных линий комнатной мухи независимо от то-
го, к какой группе – контрольной или импактной
(КТС) – они относятся. Для этой цели на объеди-
ненном по экспериментальным группам и полу
материале провели линейный дискриминантный
анализ прокрустовых координат, характеризую-
щих изменчивость формы крыла (рис. 3). В ре-
зультате дискриминантного анализа выявлены
существенные межлинейные различия по конфи-
гурации крыла (Лямбда Уилкcа (Wilks’ Λ) = 0.151;
D2 = 4.608; T2 Хотеллинга (Hotelling’s T2) = 1781.9;
d.f.1,2 = 34, 287; F = 47.4; p < 0.0001). На рисунке
видно, что крыло короткоживущих мух линии Shg

в основании костального края до пересечения с
первой радиальной жилкой имеет отчетливое
расширение в области плечевой жилки, а также
более широкую заднюю часть крыловой пластин-
ки в зоне кубитальной и анальной жилок. Вероят-
ность корректной дискриминации и диагностики
имаго обеих линий составила 98.5% и сохранилась
высокой (96.3%) после кросс-валидационной (cross-
validation) проверки с помощью джеккнайф проце-
дуры (jackknifed estimate). Следовательно, стресс не
привел к уменьшению уровня межлинейных разли-
чий, выявленного нами ранее между контрольными
выборками имаго Shg и Lg по форме крыла [43].

В этой связи интересно было оценить прояв-
ление устойчивых различий по форме крыла меж-
ду контрольными и импактными (КТС) выборка-
ми: можно ли также почти безошибочно, как
представителей разных линий, различить кон-
трольные и импактные группы особей на сме-
шанной выборке обеих линий? Для этого провели
дискриминантный анализ прокрустовых коорди-
нат между контрольными и импактными группами
без учета принадлежности объектов к линии и полу.
Такой прием сравнения статистически и морфо-
метрически вполне оправдан, поскольку даже при
сравнении сообществ допустимо применение мето-
да “taxon-free”, т.е. объединения представителей
разных видов в обобщенные выборки (снятия видо-
вых “таксономических границ”) и парного сравне-
ния морфологических различий в облике сооб-
ществ [9, 60], например при синэкологических и
палеоэкологических сравнениях фрагментов сооб-
ществ и биоты. Процедура линейного дискрими-
нантного анализа собственно и предполагает
только парное сравнение выборок во всех вари-
антах, причем при сравнении разных дискрими-
нантных функций часто наблюдается их некото-
рая коррелированность [51, 61], т.е. оси не строго

Таблица 1. Результаты трехфакторного дисперсионного анализа центроидных размеров крыла (CS) контроль-
ных и импактных (стресс-индуцированных – КТС) самцов и самок линий Shg и Lg комнатной мухи с учетом раз-
мера эффекта

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значимые размеры эффекта.

Источник 
изменчивости (фактор)

Сумма 
квадратов (SS)

Число степеней 
свободы (d.f.)

Средний 
квадрат (MS) F

Уровень 
значимости (p)

Размер 
эффекта (η2)

Линия (L) 569625 1 569625 33.62 <0.0001 0.103249
Пол (G) 70893 1 70893 4.18 0.0417 0.014127
Стресс (S) 427812 1 427812 25.25 <0.0001 0.079590
L × G 2514 1 2514 0.15 0.7003 0.000508
L × S 140363 1 140363 8.28 0.0043 0.027589
G × S 18115 1 18115 1.07 0.3020 0.003648
L × G × S 14 1 14 0.001 0.9774 0.000003
Внутригрупповая 4947363 292 16943
Общая 6180301 299
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Рис. 3. Результаты дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы кры-
ла короткоживущих (1 – Shg) и долгоживущих (2 – Lg) линий комнатной мухи (Musca domestica) без учета половой при-
надлежности. Контурные конфигурации крыльев (outlines) соответствуют центроидам сравниваемых линий.
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ортогональны, что затрудняет использование их в
многофакторном дисперсионном анализе.

Результаты данного варианта дискриминант-
ного анализа представлены на рис. 4: и в этом слу-
чае межгрупповые различия оказались статисти-
чески значимыми (Лямбда Уилкcа (Wilks’ Λ) =
= 0.5455; D2 = 3.566; T2 Хотеллинга (Hotelling’s T2) =
= 464.8; d.f.1,2 = 34, 287; F = 6.37; p < 0.0001). Веро-
ятность корректной диагностики крыла имаго из
контрольной и стресс-индуцированной групп со-
ставила 85.4%, а после кросс-валидационной
проверки – 78.3%, т.е. осталась сравнительно вы-
сокой. Выявленная дифференциация велика и
сопоставима по уровню даже с типичными под-
видовыми различиями. Из рис. 4 следует, что
крылья стресс-индуцированных мух в обеих ли-
ниях имеют общие черты строения, отличаясь
лишь заостренной апикальной формой с расши-
рением заднего края крыловой пластинки в обла-
сти кубитальной и анальной жилок, а также отно-
сительно увеличенной площадью медиально-ку-
битальной ячейки.

Поскольку важно было оценить влияние каж-
дого из трех упомянутых факторов на изменчи-
вость формы крыльев, включая их возможные
взаимодействия, т.е. получить полную картину
межгрупповых различий, мы провели канониче-
ский анализ прокрустовых координат, характери-
зующих изменчивость формы крыла по выборкам
самцов и самок контрольных и импактных групп

обеих линий мух (рис. 5). Так как канонический
анализ основан на максимизации отношения
межгрупповых различий к внутригрупповым, он
позволяет оценить максимально возможные раз-
личия между центроидами выборок с учетом вза-
имной ориентации их эллипсоидов рассеивания.
В результате расчетов ортогонально формируется
последовательная иерархия межгрупповой из-
менчивости в морфопространстве последова-
тельных канонических переменных [51, 62].

Межгрупповая изменчивость вдоль первых
шести канонических осей оказалась высоко ста-
тистически значимой (p < 0.0001), и лишь вдоль
седьмой канонической оси уровень значимости
различий составил всего p = 0.0398. Соотношения
значений центроидов выборок с учетом стандарт-
ных ошибок, а также величин межгрупповых дис-
персий и оценок их значимости вдоль первых
четырех канонических переменных (CV1–CV4)
приведены в табл. 2. Видно, что первые канони-
ческие переменные характеризуют около 94.4%
межгрупповой дисперсии, т.е. достаточно полно
отражают основную структуру изменчивости фор-
мы крыльев в линиях комнатной мухи. Вдоль первой
канонической переменной (CV1), на которую при-
ходится около 63% межгрупповой дисперсии, четко
проявились межлинейные различия (см. рис. 5). Ре-
зультаты канонического анализа позволяют оце-
нить взаимное размещение эллипсоидов выборок
в общем 3D морфопространстве. Каждый из эл-
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липсоидов рассеивания ординат объединяет 95%
внутригрупповой дисперсии.

Судя по знакам центроидов выборок (см. табл. 2),
все групповые центроиды линии Shg размещены в
области положительных значений CV1, а линии
Lg – отрицательных. Вторая каноническая ось
(CV2), характеризующая 21% дисперсии, отража-
ет половые различия. У всех групп самцов вдоль
CV2 наблюдаются отрицательные величины цен-
троидов, а у всех групп самок – положительные.
Соответственно все эллипсоиды групп самок рас-
положены в области положительных значений
CV2. Вдоль третьей канонической переменной
(CV3) проявились различия (около 6% диспер-
сии), связанные с влиянием теплового стресса на
экспериментальные группы обеих линий. Эллип-
соиды и центроиды всех импактных групп смеще-
ны в общем морфопространстве вдоль CV3 в на-
правлении положительных значений (см. рис. 5).
Стрелки на рисунке указывают направления меж-
групповых различий в морфопространстве, связан-
ные с факторами “линия”, “пол” и “стресс”.

Для оценки возможной аллометрии крыла –
значимой связи его размеров и формы, провели
регрессионный анализ между значениями лога-
рифмированных центроидных размеров (lnCS) и
первой главной компоненты (PC1), вычисленной
по прокрустовым координатам. В результате рас-
четов ни в одной из изученных групп мух значи-
мой регрессионной зависимости между размера-

ми центроида и формой не обнаружили. Доли
объясненной регрессии колебались при этом от
0.41 до 4.9%, а уровень их значимости – от p =
= 0.659 до p = 0.068. Таким образом, выявленные
нами межгрупповые различия формы крыльев не
обусловлены эффектами аллометрии.

Для получения количественной оценки и бо-
лее строгой интерпретации межгрупповых разли-
чий выполнили трехфакторный многомерный
дисперсионный анализ всех семи канонических
переменных (табл. 3, 4). Из табл. 3 следует, что
объединенная факториальная дисперсия, вклю-
чая варианты взаимодействий, приблизительно
характеризует около 63% общей дисперсии. Если
на долю межлинейных различий пришлось около
35.3% общей дисперсии, то на половые – 17.1%, а на
стресс-индуцированные – 3.8%. Доля дисперсии,
характеризующей взаимодействие “линия × пол”
(L × G) составила 2.2%, вариант взаимодействия
“линия × стресс” (L × S) – 3.6%, а для факторов
“пол × стресс” (G × S) – 1.5%. Минимально про-
явилось тройное взаимодействие “линия × пол ×
× стресс” (L × G × S), на долю которого при-
шлось около 1.2%. Шумовой необъясненный
компонент изменчивости составил приблизи-
тельно 2.8%. Обобщенные межгрупповые разли-
чия по каждому фактору и всем вариантам взаи-
модействий, включая тройное, оказались стати-
стически достоверными (см. табл. 4).

Рис. 4. Результаты дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы кры-
ла контрольных (1) и подвергнутых кратковременному тепловому стрессу на трех этапах онтогенеза (2) групп комнат-
ной мухи (Musca domestica) без учета их принадлежности к линии и полу. Контурные конфигурации крыльев (outlines)
соответствуют центроидам сравниваемых выборок.
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Таким образом, межлинейные различия при-
мерно в два раза больше половых и почти на поря-
док превышают уровень стресс-индуцированных
различий. Сравнительно невысокая доля диспер-
сии, обусловленной взаимодействием “линия ×
× стресс” (L × S), свидетельствует о том, что в
обеих линиях мух проявляется во многом сходная
морфогенетическая реакция на фактор стрессо-
вого воздействия. Незначимый вклад взаимодей-
ствия факторов “пол × стресс” (G × S) показал,
что представители разного пола почти одинаково
реагировали на КТС. Дисперсия взаимодействия
факторов “линия × пол” (L × G) близка по вели-
чине к уровню дисперсии, вызванной влиянием
фактора “стресс”, что косвенно указывает на ис-
ходные различия, сформировавшиеся после селек-
ции на разное время репродукции в морфогенезе
крыла у самцов и самок разных линий.

Используя квадратированные значения обоб-
щенных расстояний Махаланобиса (D2), мы со-

поставили половые различия по форме крыла как
между контрольными, так и между импактными
группами имаго (все дистанции были высоко зна-
чимы – p < 0.0001). Оказалось, что “половой ди-
морфизм” по форме крыла у представителей каж-
дой линии несколько сильнее проявился между
контрольными выборками: контрольные Shg – D2 =
= 23.17, импактные Shg – D2 = 18.66; контрольные
Lg – D2 = 17.68, импактные Lg – D2 = 15.11. Меж-
линейные парные сравнения одних и тех же поло-
вых групп тоже выявили большие различия меж-
ду контрольными группами: контрольные самцы
Shg и Lg – D2 = 40.04, импактные самцы Shg и
Lg – D2 = 27.33; контрольные самки Shg и Lg – D2 =
= 46.15, импактные самки Shg и Lg – D2 = 32.74.
Таким образом, в контрольных группах “половой
диморфизм” по форме крыла выражен сильнее,
чем в импактных, т.е. кратковременный тепловой
стресс привел к некоторой нивелировке половых
различий в морфогенезе крыла.

Рис. 5. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы крыла
контрольных (С) и экспериментальных (S) групп самцов (M) и самок (F) в линиях долгоживущих (Lg) и короткоживу-
щих (Shg) комнатных мух (Musca domestica). Вдоль канонических переменных (CV1–CV3) размещены контурные кон-
фигурации крыльев (outlines), соответствующие минимальным и максимальным значениям осей. Эллипсоиды вклю-
чают 95% внутригрупповой дисперсии ординат выборки. Стрелки – направления межгрупповой изменчивости фор-
мы крыла в 3D морфопространстве.
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По итогам канонического анализа на основе
матрицы неквадратированных обобщенных рас-
стояний Махаланобиса (D) между сравниваемы-
ми выборками мы провели кластерный анализ
(UPGMA) (рис. 6), используя евклидову метрику
дистанций (ее выбор обусловлен наибольшим
значением коэффициента кофенетической кор-
реляции (ССС = 0.95) по сравнению с другими
метриками). Из рисунка следует, что кластерная
структура иерархически включает два крупных
кластера, один из которых объединяет все выбор-
ки линии короткоживущих мух (Shg), а второй –
все выборки линии долгоживущих (Lg). Каждый
из кластеров далее четко разбивается на два
иерархически подчиненных субкластера, харак-
теризующих с одной стороны выборки самцов, а
с другой – самок, а кластеры каждого пола – на
подчиненные субкластеры контрольных и им-
пактных групп. Следует отметить относительно
высокие уровни бутстреп-поддержки для боль-
шинства узлов кластера, т.е. устойчивость его
структуры. Общая структура кластера отражает
иерархию направлений межгрупповой изменчи-
вости: наибольший уровень иерархии соответ-
ствует межлинейным, в основном генетическим,
различиям, промежуточный характеризует поло-
вые различия, а наименьший, обусловленный
КТС, указывает на уровень экологического сре-

дового воздействия. Интересно подчеркнуть, что в
узлах ветвления кластера, соответствующих поло-
вым и стресс-индуцированным различиям, средние
величины дистанций, соответствующие иерархиче-
ским уровням агрегирования выборок, у обеих ли-
ний оказались приблизительно одинаковы.

Важный аспект исследований касается оценки
уровней внутригруппового разнообразия и ста-
бильности развития контрольных и импактных
групп мух. Для этой цели на основе значений трех
первых канонических переменных мы провели
серию расчетов объемов внутригрупповых морфо-
пространств (Vm) по случайно выровненным по
числу наблюдений выборкам (рис. 7). Средний объ-
ем морфопространства линии Shg (Vm = 132.79 ±
± 0.51) значимо (t = 20.8; p < 0.00001) превысил та-
ковой у линии Lg (Vm = 111.28 ± 0.90), т.е. морфо-
генез крыла короткоживущих мух в целом протека-
ет менее стабильно, чем долгоживущих. Эта общая
тенденция проявилась и при парном сравнении ве-
личин Vm у аналогичных контрольных и импактных
групп самцов и самок обеих линий (см. рис. 7).

При оценке соотношения вкладов межгруппо-
вых различий, обусловленных факторами линия,
пол и стресс, мы также применили трехфактор-
ный дисперсионный анализ значений Vm. Общий
эффект оказался высоко статистически значи-
мым (F = 135.7; d.f.1,2 = 7, 72; p < 0.0001), а множе-

Таблица 2. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, отражающих изменчивость формы
крыла самцов и самок контрольных и импактных (стресс-индуцированных – КТС) групп в линиях Shg и Lg ком-
натной мухи вдоль первых четырех канонических переменных

Линия, пол, 
контроль/стресс

Каноническая переменная

CV1 CV2 CV3 CV4

Центроиды выборок (±SE)
Shg, самцы, контроль 4.078 ± 0.210 –1.395 ± 0.263 –1.827 ± 0.160 0.520 ± 0.246
Shg, самки, контроль 2.115 ± 0.162 2.496 ± 164 –1.329 ± 0.189 0.1690 ± 0.154
Shg, самцы, стресс 3.928 ± 0.157 –1.587 ± 0.135 0.758 ± 0.168 –0.306 ± 0.154
Shg, самки, стресс 1.791 ± 0.134 1.861 ± 0.115 1.377 ± 0.179 0.448 ± 0.152
Lg, самцы, контроль –1.614 ± 0.178 –2.750 ± 0.142 –0.583 ± 0.128 0.559 ± 0.182
Lg, самки, контроль –4.144 ± 0.183 0.283 ± 0.138 –0.118 ± 0.152 –1.251 ± 0.144
Lg, самцы, стресс –0.791 ± 0.147 –1.224 ± 0.217 0.247 ± 0.130 1.636 ± 0.185
Lg, самки, стресс –3.951 ± 0.154 0.786 ± 0.117 0.100 ± 0.139 –0.542 ± 0.142

Итоги канонического анализа
Λ Уилкса (Wilks’ Λ) 0.0040 0.0399 0.1602 0.2977
Собственные числа 8.9982 3.0159 0.8582 0.66750
Каноническая корреляция 0.95 0.87 0.68 0.63
Доля дисперсии, % 62.73 21.03 5.98 4.65

Критерий χ2 1549.5 903.6 513.7 339.9
Число степеней свободы (d.f.) 203 168 135 104
F-критерий 328.44 110.08 31.32 24.36
Уровень значимости p < 0.00001 p < 0.00001 p < 0.00001 p < 0.00001
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Таблица 3.  Результаты трехфакторного дисперсионного анализа (Three-way ANOVA) канонических переменных
(CV1–CV7), характеризующих различия в изменчивости формы крыла контрольных и импактных (подвергав-
шихся КТС) групп самцов и самок линий Shg и Lg комнатной мухи

Примечание: MS – средняя сумма квадратов; p – уровень значимости; полужирным шрифтом выделены максимальные зна-
чения MS для каждой канонической переменной.

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Число степеней 
свободы, d.f. CV1 (MS) p CV2 (MS) p CV3 (MS) p

Линия (L) 1 2119.896 0.0000 77.300 0.0000 1.748 0.1872
Пол (G) 1 405.285 0.0000 643.184 0.0000 8.824 0.0032
Стресс (S) 1 1.755 0.1863 5.712 0.0175 175.783 0.0000
L × G 1 10.077 0.0017 23.361 0.0000 1.886 0.1707
L × S 1 8.971 0.0030 34.879 0.0000 72.721 0.0000
G × S 1 2.608 0.1074 8.983 0.0030 0.768 0.3817
L × G × S 1 0.790 0.3748 1.581 0.2096 1.813 0.1792
Ошибка (Error) 292 1.000 1.000 1.000

d.f. CV4 (MS) p CV5 (MS) p CV6 (MS) p

Линия (L) 1 0.752 0.3865 11.902 0.0006 0.354 0.5522
Пол (G) 1 6.671 0.0103 2.004 0.1579 2.565 0.1103
Стресс (S) 1 52.025 0.0000 1.004 0.3172 2.214 0.1379
L × G 1 22.625 0.0000 62.018 0.0000 4.856 0.0283
L × S 1 82.603 0.0000 20.027 0.0000 3.061 0.0812
G × S 1 2.131 0.1454 45.651 0.0000 19.557 0.0000
L × G × S 1 9.081 0.0028 1.055 0.3053 42.832 0.0000
Ошибка (Error) 292 1.000 1.000 1.000

d.f. CV7 (MS) p Общая дисперсия (SS) Доля дисперсии, %

Линия (L) 1 0.061 0.8045 2212.014 35.29
Пол (G) 1 0.078 0.7797 1068.612 17.05
Стресс (S) 1 0.003 0.9560 238.495 3.80
L × G 1 11.542 0.0008 136.364 2.18
L × S 1 1.955 0.1631 224.218 3.58
G × S 1 14.197 0.0002 93.894 1.50
L × G × S 1 14.995 0.0001 72.147 1.15
Ошибка (Error) 292 1.000 2044.003 32.61
Общая 299 6268.734 100.00

Таблица 4. Оценка значимости результатов трехфакторного многомерного дисперсионного анализа (MANOVA)
канонических переменных (CV1–CV7), характеризующих различия в изменчивости формы крыла контрольных
и подвергавшихся КТС самцов и самок линий Shg и Lg комнатной мухи

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Тест Уилкса 
(Wilks’ test)

Размер эффекта
(η2)

F
Число степеней 

свободы 
эффекта (d.f.1)

Число степеней 
свободы ошибки

(d.f.2)

Уровень 
значимости (p)

Линия (L) 0.11661 0.88339 309.51 7 286 <0.0001
Пол (G) 0.21461 0.78539 149.52 7 286 <0.0001
Стресс (S) 0.55043 0.44957 33.37 7 286 <0.0001
L × G 0.68166 0.31834 19.08 7 286 <0.0001
L × S 0.56565 0.43435 31.37 7 286 <0.0001
G × S 0.75668 0.24332 13.14 7 286 <0.0001
L × G × S 0.80187 0.19813 10.09 7 286 <0.0001
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ственный коэффициент детерминации, характе-
ризующий долю объясненной дисперсии, соста-
вил R2 = 0.93. Факторы линия и пол, на долю
которых пришлось более 80% дисперсии, внесли
основные и почти равные вклады в межгруппо-

вые различия по изменчивости объемов внутриг-
рупповых морфопространств (табл. 5). Межли-
нейные различия при этом лишь несколько пре-
вышают половые, а размер эффекта в обоих
случаях близок к максимальному.

Рис. 6. Кластерный анализ (UPGMA) матрицы обобщенных расстояний Махаланобиса (D) по форме крыла между
контрольными и подвергнутыми КТС импактными группами самцов и самок у имаго короткоживущих (Shg) и долго-
живущих (Lg) линий комнатной мухи (вертикальные стрелки – уровни иерархии межгрупповых различий).

Shg, контроль, самцы

Shg, контроль, самки

Shg, стресс, самцы

Shg, стресс, самки

Lg, контроль, самцы

Lg, контроль, самки

Lg, стресс, самцы

Lg, стресс, самки

Евклидова метрика матрицы обобщенных
расстояний Махаланобиса (D)

Линия

93

Пол Стресс

11.2 9.6 8.0 6.4 4.8 3.2 1.6 0

85

96

100

98

82

93

Рис. 7. Сравнение объемов внутригруппового морфопространства Vm (с учетом стандартных ошибок ±SE) в контроль-
ных и импактных (КТС) группах самцов и самок короткоживущих (Shg) и долгоживущих (Lg) линий комнатной мухи
(перед расчетом Vm во всех исходных выборках после рандомизации число наблюдений выровнено: n = 17).
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Таким образом, межлинейные (в основном ге-
нетически обусловленные) различия, отражаю-
щие относительно высокую стабильность разви-
тия конфигураций крыльев у линии Lg, но повы-
шенную нестабильность формирования крыльев
у представителей линии Shg, можно рассматри-
вать как результат проведенной селекции на сро-
ки репродукции. Половые различия, выражен-
ные в большей нестабильности развития крыльев
самок обеих линий, по-видимому, отражают как
общую видовую черту фенотипической изменчи-
вости, так и, вероятно, итоги селекции. Следует
подчеркнуть, что во всех группах самок величины
объемов внутригрупповых морфопространств ока-
зались достоверно больше, чем в группах самцов
(см. рис. 7): в линии Shg – между самцами и самка-
ми контрольной группы Q = 20.18 (p = 0.00013), а в
импактной группе Q = 16.35 (p = 0.00013); в линии
Lg в контрольной группе – Q = 6.60 (p = 0.00052),
в импактной – Q = 11.13 (p = 0.00013). Последнее
отражает большую нестабильность развития кры-
ла во всех группах самок по сравнению с соответ-
ствующими группами самцов.

Фактор КТС, на долю которого пришлось око-
ло 6% дисперсии, существенно меньше влияет на
изменчивость показателя Vm, т.е. нестабильность
развития конфигурации крыльев во многом отра-
жает сходную общую реакцию импактных групп у
самцов и самок разных линий. При этом, как уже
отмечалось выше, проявляется общая тенденция
к снижению величины Vm у всех импактных
групп по сравнению с соответствующими им кон-
трольными (см. рис. 7), но у разных линий разли-
чия выражены несколько по-разному. Неудиви-
тельно, что существенен и вклад взаимодействия
“линия × пол” (L × G), на который приходится

около 4% дисперсии. Следует также отметить, что
хотя доля дисперсии взаимодействия факторов
“линия × стресс” (L × S) составила всего 0.5%, его
вклад формально близок к минимальному уров-
ню значимости, а размер эффекта превышает
принятый Коэном минимальный уровень. Полу-
ченный результат прямо указывает на то, что в
обеих линиях, несмотря на большое сходство об-
щего снижения значения Vm у импактных групп,
иногда эффект может быть выражен у представи-
телей разных линий несколько слабее или сильнее.
Эффект взаимодействия “пол × стресс” (G × S) при
этом не проявился (см. табл. 5). Однако значимым
неожиданно оказалось взаимодействие трех факто-
ров “линия × пол × стресс” (около 1.4% дисперсии),
причем размер эффекта (η2 = 0.16) превысил сред-
ний уровень различий по Коэну. Данный эффект
взаимодействия отражает общие последствия как
селективного процесса, так и повторного влия-
ния КТС на генотипы самцов и самок, отражаю-
щиеся в разном проявлении нестабильности раз-
вития крыльев мух у представителей контрольных
и импактных групп разных полов в разных линиях.
Наиболее высокие уровни значений Vm оказались у
обеих групп самок линии Shg (см. рис. 7), что кос-
венно указывает на незавершенность стабилиза-
ции морфогенеза крыла у самок этой линии после
окончания ее селекции на раннюю репродукцию.

Обсуждая полученные результаты, необходи-
мо сопоставить их с выводами других авторов. В
отличие от прямого температурного воздействия,
вызывающего определенные модификационные
изменения, связь размеров крыла с температурой
у географически удаленных популяций может от-
ражать исторически возникшие генетически обу-
словленные адаптивные эффекты. В эксперимен-

Таблица 5. Трехфакторный дисперсионный анализ объемов внутригруппового морфопространства (Vm) вдоль
первых трех канонических переменных при оценке различий формы крыла контрольных и импактных (КТС)
самцов и самок линий Shg и Lg комнатной мухи с учетом размера эффекта и доли объясненной дисперсии, %

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значимые размеры эффекта. Все группы при процедуре рарефакции предва-
рительно случайно выровнены по минимальному числу наблюдений, а значения Vm для каждой выборки получены на основе
проведения повторных (n = 10) циклов бутстрепа (bootstrap) со случайным замещением особей.

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Сумма 
квадратов

(SS)

Число степеней 
свободы (d.f.)

Средний 
квадрат

(MS)
F

Уровень 
значимости

(p)

Размер 
эффекта

(η2)

Доля 
дисперсии, 

%

Линия (L) 1075.17 1 1075.17 427.80 <0.0001 0.8559 41.86
Пол (G) 1004.01 1 1004.01 399.49 <0.0001 0.8473 39.09
Стресс (S) 154.68 1 154.68 61.55 <0.0001 0.4609 6.02
L × G 106.14 1 106.14 42.23 <0.0001 0.3697 4.13
L × S 12.47 1 12.47 4.96 0.0290 0.0645 0.49
G × S 0.07 1 0.07 0.03 0.8726 0.0004 0.003
L × G × S 35.18 1 35.18 14.00 0.0004 0.1628 1.37
Внутригрупповая 180.95 72 2.51 7.04
Общая 2568.68 79 100.00
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тах на дрозофиле В. Деба с соавт. [38] выявили силь-
ную отрицательную зависимость размера крыла от
температуры – при высокой постоянной темпера-
туре развития крыло имело небольшие размеры.
Анализ географической изменчивости размеров
крыла дрозофилы [63] и комнатной мухи [41] так-
же выявил уменьшение крыльев в более южных
широтах при более высокой температуре. Следова-
тельно, как и в случае модификаций и генетически
обусловленных адаптивных реакций разных геогра-
фических популяций при повышении температуры
среды размер крыла становился меньше. По нашим
данным, у обеих экспериментальных групп ком-
натной мухи в ответ на повторяющееся кратко-
временное повышение температуры размер кры-
ла не только не уменьшился, но, напротив, в
большинстве случаев существенно увеличился.
Выявленный с помощью трехфакторного ANOVA
центроидного размера крыла значимый эффект вза-
имодействия факторов “линия × стресс” частично
объясняет природу этой ростовой реакции, протека-
ющей по типу “гормезиса” [64, 65]. Напомним, что
линия Shg имеет в целом крупные крылья, а линия
Lg – меньшего размера, т.е. рост и развитие у ее
особей замедлены. У обеих линий, как уже отме-
чалось, наблюдается общая тенденция увеличе-
ния крыльев в импактных (КТС) группах. При
этом у крупных мух линии Shg крыло после по-
вторяющегося стресса лишь немного увеличива-
ется, а у мелких представителей Lg существенно
увеличивается, что и обусловило значимый эф-
фект взаимодействия (L × S). Эффект КТС, по-
видимому, вызывает ускорение роста и развития,
причем в наибольшей степени в линии Lg.

В. Деба с соавт. [39] на примере линий D. mela-
nogaster установили, что температура и геномные
мутации способны модифицировать уровни
флуктуирующей асимметрии (FA) как показателя
дестабилизации развития, а также оказывают вли-
яние на индивидуальную изменчивость экспери-
ментальных линий. Одновременно показано, что
величина FA не прямо зависит от температуры, а
опосредованно задается проявлением индивиду-
альной изменчивости групп, стимулированной
температурным воздействием. У комнатной мухи
при оценке стабильности развития по величине
Vm наблюдается, по-видимому, сходная картина,
т.е. генотипы самцов и самок проявляют разную
чувствительность к стрессу при развитии. Полно-
стью сходного с нашим дизайна эксперименталь-
ного исследования на других эктотермных видах мы
не нашли. Однако в литературе имеются [64–69]
примеры влияния кратких по времени или уме-
ренных по степени воздействия гипо- и гипертер-
мических стрессовых воздействий, которые часто
сопровождаются эффектом гормезиса, проявля-
ющегося в том числе в увеличении размеров. По-
этому и в нашем случае кратковременный тепловой
стресс вызывает увеличение размеров, усиливает

стабильность развития и приводит к сходному мор-
фогенетическому изменению (см. рис. 4) кры-
льев, однако аллометрические эффекты при этом
не обнаруживаются.

Мы уже отмечали исследования, в которых до-
казано проявление трансгенерационного наследо-
вания стресс-индуцированных эпигенетических
перестроек генома, вызывающих определенные
морфогенетические изменения [15, 18–20]. Приме-
чательно, что ранее Ю.М. Никоноров и Г.В. Бень-
ковская [70] установили, что в обеих линиях ком-
натной мухи к стадии имаго по сравнению со стади-
ей куколки существенно увеличивается содержание
копий транспозона Hermes в ДНК. Распростране-
ние транспозона Hermes в геноме мухи и увеличе-
ние его копийности могут происходить на основе
механизма транспозиции без промежуточной
эписомной формы [70]. По аналогии с выявленны-
ми у дрозофилы механизмами стресс-индуциро-
ванных МГЭ перестроек ДНК, вызывающих опре-
деленные морфогенетические изменения [27], мож-
но ожидать и у комнатной мухи активацию КТС
сходных процессов функциональных перестроек
генома и морфогенеза за счет транспозиций мо-
бильных элементов. Однако наряду с этой версией
объяснения возможна и другая, во многом альтер-
нативная, связывающая изменения среды и геном-
ную реакцию на отбор.

В работе [71] на 20 географически разобщен-
ных популяциях D. melanogaster был проведен
анализ частот встречаемости аллелей по всему ге-
ному у мух, собранных в начале и конце вегетаци-
онного периода. В результате были установлены
обратимые параллельные сезонные сдвиги частот
аллелей как в Северной Америке, так и в Европе,
отражая общие проявления сезонной адаптации к
изменяющейся среде. Показано, что сезонные
колебания полиморфизма аллелей дополняются
крупными хромосомными инверсиями, причем
наблюдается соответствие между сезонными и
пространственными изменениями частот алле-
лей. Авторы пришли к выводу, что флуктуирую-
щий отбор – важная эволюционная сила, которая
может влиять на паттерны генетической измен-
чивости модельного вида. Параллельные измене-
ния частот аллелей по сезонам при полной изоля-
ции сравниваемых популяций указывают на то,
что возможны экологически стимулированные и
явно селективно обусловленные параллельные пе-
рестройки генетической структуры популяций по
известному механизму адаптивного полиморфизма
[72]. Ранее академик С.С. Шварц [73], рассматривая
модель быстрых направленных и обратимых изме-
нений частот морф в популяции, предполагал су-
ществование особого механизма гомеостатических
колебаний генетической структуры популяций.
Возможно, и в рассмотренных выше случаях в раз-
ные сезоны могли отбираться разные генотипы
дрозофил с разным репродуктивным потенциалом,
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зависящим от условий сезонов года (например,
пороговых воздействий на их репродуктивную
систему температуры и влажности). Данный эф-
фект позволяет предполагать возможность сраба-
тывания сходного селективного генотипического
механизма и при ответе на повторные экспози-
ции КТС в череде потомков импактных субли-
ний. Соответственно генотипы, реагирующие на
КТС ростом размеров, могут в течение всего не-
скольких поколений увеличить свою относитель-
ную численность за счет большей индивидуаль-
ной плодовитости.

Следовательно, есть основания предполагать,
что эффективность отбора по времени репродук-
ции мух, формирующего генетически дифферен-
цированные линии, а также быстрое становление
морфогенетических различий между линиями и
сходная однонаправленная морфогенетическая и
ростовая реакции импактных групп в ответ на
КТС могут быть обусловлены как селективными
механизмами перестройки генотипического со-
става линий за счет генотипов с разным репро-
дуктивным потенциалом в разных условиях сре-
ды, так и стресс-индуцированными эпигенетиче-
скими процессами, в том числе вызванными
транспозицией МГЭ, трансгенерационно фор-
мирующими устойчивые “длительные модифи-
кации”. Дальнейший, в том числе генетический и
эпигенетический, анализ модельных экспери-
ментальных групп в сочетании с морфометриче-
скими исследованиями может прояснить приро-
ду механизмов быстрых стресс-индуцированных
морфогенетических изменений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Массовый противоположно направленный
дизруптивный отбор на разное время репродукции
мух был проведен на исходно гетерогенном матери-
але, но имеющем единое происхождение. Поэтому
выявленные параллелизмы в изменении размеров и
формы крыла у линий отражают их общий потен-
циал возможных морфогенетических изменений. В
то же время проявление у контрольных и импакт-
ных групп мух специфических морфогенетических
реакций отражает как эпигенетические, так и ге-
нетические изменения, возникшие в результате
действия направленного отбора. Следует отме-
тить, что результаты отбора на разную продолжи-
тельность жизни [44] в целом укладываются в ви-
довой диапазон времени репродукции и продол-
жительности жизни (longevity) комнатной мухи,
который, как известно, колеблется в природных и
лабораторных условиях от 2–3 недель до 2 мес. и
более [74]. Другими словами, пул возможных мо-
дификаций исходной гетерогенной линии вполне
мог содержать ранее возникшие в истории вида
потенциальные варианты морфогенеза, на осно-

ве которых сформировались и были селектирова-
ны линии коротко- и долгоживущих мух.

Поэтому все сказанное выше приводит нас к
главной гипотезе о том, что в основе морфогене-
тических изменений, параллельно возникших в
обеих линиях комнатной мухи после КТС, лежат
две из многих исторически выработанных у вида
естественных модификаций развития, которые в
норме эпигенетически зарегулированы и блоки-
рованы, но могут реализоваться в критической
ситуации. Такая естественная направленная мо-
дификация, проявившаяся в обеих линиях как
стресс-индуцированная перестройка морфогене-
за крыла, вызвала комплекс сходных морфологи-
ческих изменений, включая увеличение размера
крыла, однонаправленное изменение его формы
у импактных групп, а также обеспечила сходные
процессы повышения у них уровня стабильности
развития (при снижении Vm). Кроме того, напом-
ним, что в условиях эксперимента с КТС ранее
была отмечена тенденция к продлению развития
на стадии пупария в группе стрессируемых долго-
живущих особей Lg и обратная тенденция – в
группе стрессируемых короткоживущих особей
Shg [47]. Обе эти тенденции были направлены на
нормировку морфогенеза импактных групп в рус-
ле общей модификации. Сочетание этих феноти-
пических особенностей можно интерпретировать
как проявление стресс-индуцированного эффек-
та гормезиса у импактных групп обоих полов. Фе-
номен гормезиса был отмечен многими исследо-
вателями при разных умеренных и кратковремен-
ных стрессовых воздействиях, включая влияние
умеренной гипо- и гипертермии особенно на
ранние стадии развития насекомых [64, 65, 75].

Достигнутые при селекции межлинейные раз-
личия весьма велики как по размерам, так и по
форме крыла, несмотря на сравнительно неболь-
шое (14–16) число поколений отбора. Такие
быстрые и эффективные изменения можно также
рассматривать и как результат фиксации в процессе
отбора заранее имеющихся в видовом “веере” мо-
дификаций за счет вероятной эпигенетической пе-
рестройки (по К. Уоддингтону: аккомодации) и
трансгенерационного наследования типичных
морфотипов (по Шмальгаузену: морфозов), на
основе которых сформировались линии коротко-
и долгоживущих мух. При этом стабильность раз-
вития долгоживущих особей линии Lg выше, чем
у короткоживущих мух линии Shg, т.е. морфоге-
нез долгоживущих стабилизировался относи-
тельно быстро (это не противоречит гипотезе).
Осталось неясным, почему у всех групп самок по
сравнению с самцами наблюдался и сохранился
более высокий уровень нестабильности развития
крыла. Возможно, модификационное переклю-
чение развития крыла и его стабилизация у сам-
цов обеих линий осуществились “легче” и быстрее,
чем у самок, тем более в линии Shg, где физиологи-
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ческие процессы самок настроены на быстрое со-
зревание и раннюю репродукцию. Установленная
высокая фенотипическая пластичность линий при
селекции на разную продолжительность жизни и
вызванные КТС изменения прямо указывают на
реальность стресс-индуцированных быстрых мор-
фогенетических перестроек вида при резкой смене
экологических условий, позволяющих комнат-
ной мухе адаптироваться к обитанию в широком
климатическом и сезонном диапазоне условий.

Однако приведенный выше пример парал-
лельных сезонных колебаний генотипического
состава европейских и американских популяций
дрозофилы (см. [71]) показывает, что в рассмот-
ренном нами случае, наряду с вероятными эпиге-
нетическими механизмами, могут действовать
особые сбалансированные селективные процессы
быстрого накопления определенных генотипов, ре-
продуктивный потенциал которых зависит от кон-
кретных экологических условий среды (температу-
ра, влажность, комплекс сезонных факторов).

Дальнейший параллельный сравнительный
анализ генотипического состава и репродуктив-
ных возможностей разных генотипов, а также
эпигенетических профилей метилирования ДНК
и размещения мобильных элементов (TEs) по
сайтам хромосом у представителей линий корот-
ко- и долгоживущих мух, отобранных по времени
репродукции, может позволить проверить обе
предложенные гипотезы и прояснить возникшие
эволюционно-экологические вопросы, связан-
ные с наблюдаемыми быстрыми морфогенетиче-
скими перестройками.

Сравнительное изучение межгрупповой из-
менчивости контрольных и стрессированных
кратковременным тепловым воздействием групп
мух выполнено при поддержке гранта РФФИ
(№ 15-04-04801), а анализ уровней внутригруп-
пового разнообразия и стабильности развития
модельных линий методами геометрической мор-
фометрии проведен в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН (№ 122021000091-2).

Авторы благодарны к.б.н. К.А. Китаеву за не-
оценимую помощь в планировании и организа-
ции цикла экспериментальных работ, а также об-
суждение результатов.
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На фоне интенсивной трансформации арктической среды и биоты большой интерес представляют
различия в популяционных трендах массовых и широко распространенных в Арктике травоядных.
В этой связи главной целью нашей работы была сравнительная оценка трофической избирательно-
сти белощекой казарки и белолобого гуся в условиях крупнейшей репродуктивной концентрации,
характеризующая роль конкуренции в динамике их популяций. Показано, что различия в количе-
ственном соотношении поедаемых этими видами растений недостаточны, чтобы избежать конку-
ренции, и что наиболее избирательным, т.е. чувствительным к качеству и энергетически затратным,
является питание белощекой казарки. Однако статус относительно слабого конкурента противоре-
чит экспоненциальному росту ее популяции в районе исследования и всей арктической популяции.
Мы считаем, что различия в популяционной динамике белощекой казарки и белолобого гуся обу-
словлены в настоящее время не конкуренцией во время репродуктивных концентраций, а влиянием
антропогенных и климатических факторов далеко за пределами гнездового ареала.

Ключевые слова: Арктика, белолобый гусь, белощекая казарка, избирательность, остров Колгуев
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В наиболее быстро изменяющихся условиях
среды на планете интенсивно трансформируются
биотические сообщества Арктики [1–4], однако
экологическая и эволюционная сущность этой
трансформации все еще не ясна. Важнейшей со-
ставляющей данных сообществ являются тепло-
кровные травоядные, которые потребляют более
98% наземной первичной продукции арктиче-
ской экосистемы [5]. Мобильность и облигатная
фитофагия при огромной плотности популяций
позволяет выделить среди них гусей и казарок
(Anserinae), представленных в Арктике не менее
чем 10 видами с существенными различиями в
ареалах, численности и, особенно, в темпах и на-
правлении их изменения [6–11]. Что означают та-
кие различия, обусловлены они конкуренцией
экологически сходных видов в долгосрочной пер-
спективе или это только их специфические реак-
ции на текущие средовые изменения, неизвестно.

Остров Колгуев в Баренцевом море хорошо из-
вестен крупнейшей в мире репродуктивной кон-
центрацией гусей и казарок и более чем вековой

историей орнитологических наблюдений [12–14].
Летом здесь собирается до 600 тыс. белолобых гу-
сей Anser albifrons и около 170 тыс. белощеких ка-
зарок Branta leucopsis [15], мировые популяции
которых аналогично соотносятся по размеру —
4900 и 1300 тыс. соответственно [11]. Важно, что
казарка появилась на острове только в 1980-х го-
дах, когда ее мировая популяция начала интен-
сивно расти, что признано уже инвазией, тогда
как популяция гусей за это время так и не увели-
чилась [12, 16, 17]. Эти виды сходны в использова-
нии местообитаний [10, 16], и каждый из них, кон-
курируя за очень ограниченные трофические ре-
сурсы, должен за короткое арктическое лето
произвести потомство, перелинять и подготовиться
к миграции [18]. Также важно, что влияние челове-
ка на острове минимально и распространяется в ос-
новном вокруг поселений [14], отсутствуют лем-
минги (Arvicolinae) и дикие северные олени Ran-
gifer tarandus, а домашних оленей к 2014 г.
оставалось не более 150 [13, 19]. Кроме того, огра-
ничение роста этих популяций белолобого гуся и
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белощекой казарки принято относить к репро-
дуктивному периоду, так как они зимуют на побе-
режьях Северного и Балтийского морей и распо-
лагают внушительными запасами пищи на полях
европейских стран при контролируемом отстреле
[11, 20–23]. Таким образом, нет более удачного
объекта в оценке влияния конкуренции на разли-
чия между популяционными трендами этих ви-
дов, чем их концентрации на о-ве Колгуев.

Выявить роль конкуренции в популяционной
динамике арктических гусей и казарок, влияние
глобального потепления на которую считается
очень существенным [1, 24, 25], совсем не просто.
Столь же значимо и влияние на нее человека, в
т.ч. за пределами гнездового ареала [10, 11, 26, 27].
Однако репродуктивный успех, ограничивающий
рост популяции этих видов в первую очередь, за-
висит от эволюционно формирующихся у них
стратегий раздела трофических ресурсов, обоб-
щаемых в русле r/K-концепции [28], по отноше-
нию к которым влияние среды вторично [10, 29,
30]. Необходимо только определить, какой из
сравниваемых видов характеризуется стратегией
более сильных, а какой относительно слабых тро-
фических конкурентов и как такое распределение
соответствует их популяционным трендам. Пер-
вые реализуют менее избирательный тип питания
при меньших требованиях к его качеству и мень-
ших затратах энергии на кормодобывание, вто-
рые – более избирательный [30, 31]. Если в сооб-
ществах, включающих арктических гусей и каза-
рок, по численности и/или скорости роста
популяций преобладают первые, налицо опреде-
ляющее влияние конкуренции, если вторые – по-
требуется выяснять, какие средовые факторы бо-
лее значимы. Главная цель нашей работы – срав-
нение белолобого гуся и белощекой казарки по
трофической избирательности в условиях репро-
дуктивной концентрации в аспекте их долгосроч-
ной популяционной динамики.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Остров Колгуев размером 5020 км2, отделен-
ный от материка проливом шириной 70–80 км, ха-
рактеризуется влажным субарктическим климатом
и растительностью тундровой зоны [14, 16, 18]. Рас-
тительность острова изучена в 2005–2013 гг. на
участках размером 5 × 5 м с выделением пяти ос-
новных типов местообитаний: тундры (n = 86),
хасыреи (n = 52), речные дельты (n = 20), побере-
жье (n = 15) и приморские марши (n = 32). Коли-
чественное соотношение кормовых растений в дие-
тах установлено по пробам экскрементов белоще-
кой казарки (n = 147) и белолобого гуся (n = 87),
собранных с участием Э.М. Зайнагутдиновой в
2006 и 2008 г. и С.Б. Розенфельд в 2011 г. без непо-
средственного контакта с птицами. Идентифика-
ция микроструктур растений в пробах выполнена

по методу M. Owen [32] с использованием эталон-
ного атласа [33]. Растения объединены преиму-
щественно на уровне родов в виде 20 ресурсных
наименований (табл. 1), количественное соотно-
шение ресурсов в местообитаниях определено по
проективному покрытию [34, 35], в кормовых про-
бах – по числу фрагментов эпидермиса [31, 33].
Кормовые пробы собраны от четырех социаль-
ных групп: насиживающие взрослые, взрослые с
птенцами, птенцы, бездетные взрослые (табл. 1).

Вклад количественного соотношения ресурс-
ных наименований в дифференциацию видов и
групп, в т.ч. достоверность количественных разли-
чий (табл. 2), оценивали с использованием пошаго-
вого дискриминантного анализа. Избирательность
ресурсов определена по индексу J. Jacobs [36]. Срав-
нение гусей и казарок по избирательности основа-
но на общей количественной доле элективных
ресурсов в диете (по числу ресурсных фрагментов в
пробах) и на доле числа элективных ресурсов в со-
ставе диеты (по числу ресурсных наименований).
Отношение первого показателя ко второму – ин-
декс избирательного усилия: чем больше количе-
ственная доля элективных ресурсов и/или мень-
ше их доля в составе диеты, тем выше качество и
затратность питания [30, 31]. Все расчеты выпол-
нены в программе Statistica 13 [37].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Дифференциация. Хронологически возможные

межвидовые сочетания социальных групп бело-
лобого гуся и белощекой казарки по индексу
Шимкевича-Симпсона перекрываются по соста-
ву трофических ресурсов не менее чем на полови-
ну, а в основном на 70–100%. Минимум или от-
сутствие эксклюзивных ресурсов при максимуме
перекрывания в группе насиживающих характер-
ны для белолобого гуся, в остальных группах –
для белощекой казарки. Дискриминантный ана-
лиз показал существенную дифференциацию
центроидов рассматриваемых групп в простран-
стве дискриминантных функций, интегрирую-
щих групповые различия по количеству содержа-
щихся в пробах ресурсных наименований (λ =
= 0.0897; F = 7.8337; p = 0.000). Точность класси-
фикации проб – 71% с достоверными значениями
λ Уилкса для 11 ресурсных наименований (см.
табл. 2). Три первые дискриминантные функции
(D1–D3) описывают 92% дисперсии взаиморас-
положения кормовых проб (табл. 3). Распределе-
ние кормовых проб в пространстве первой пары
дискриминантных функций демонстрирует три
основных объединения: 1 – насиживающие
взрослые обоих видов; 2 – взрослые белолобые
гуси с птенцами, взрослые белощекие казарки с
птенцами и их птенцы при еще меньших дистан-
циях между двумя последними группами; 3 –
птенцы белолобого гуся (рис. 1).
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Избирательность. В группе насиживающих бе-
лощекая казарка демонстрирует значительно
меньшую избирательность, чем белолобый гусь,
во всех типах местообитаний, исключая хасыреи,
в которых различия ничтожны (рис. 2, табл. 4).
Сходное соотношение этих видов по избиратель-
ности в группе взрослых с птенцами, исключая
то, что в хасыреях казарка более избирательна, и
в группе птенцов, которые у казарки более изби-
рательны в дельтах. Однако в большинстве типов
местообитаний межвидовые различия по избира-
тельности в группе взрослых с птенцами меньше,
чем в группе насиживающих, а в группе птенцов
различия минимальные. Показательно, что в
группе бездетных особей казарки существенно
более избирательны, чем гуси (см. рис. 2, табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
Существенное сходство изученных видов гу-

сей и казарок по составу диет согласуется с пред-
ставлением о слабой возможности арктических
травоядных сосуществовать без различий хотя бы

по интенсивности использования ресурсов или
местообитаний [25]. Однако такие различия не-
достаточно подтверждаются [30, 38–40]. И пред-
ставленное нами сравнение диет белолобого гуся
и белощекой казарки показывает, что они не могут
избежать конкуренции, питаясь одними растения-
ми с разной интенсивностью, в том числе на основе
дифференциации внутривидовых групп, в то время
как в использовании ими местообитаний нет раз-
личий [10, 16].

Оценки конкурентных преимуществ рассмат-
риваемых видов без данных по их трофической
избирательности остаются противоречивыми. С
одной стороны, птенцы белолобого гуся и сопро-
вождающие их взрослые, рассматриваемые как
наиболее уязвимые группы, используют больше
эксклюзивных ресурсов, чем эти группы у бело-
щекой казарки [18]. С другой стороны, представ-
ленные здесь данные указывают на бóльшее сход-
ство в количественном распределении ресурсов
между диетами социальных групп казарки, осо-
бенно – сходство взрослых с их птенцами. Это

Таблица 1. Количественная доля (%) трофических ресурсов в кормовых пробах социальных групп гусей и каза-
рок о-ва Колгуев

Примечание. Социальные группы: AdN – насиживающие взрослые, Ad + Y – взрослые с птенцами, Y – птенцы, AdF – без-
детные взрослые.

Ресурсы
Белощекая казарка Белолобый гусь

AdN
n = 113

Ad + Y
n = 15

Y
n = 14

AdF
n = 5

AdN
n = 48

Ad + Y
n = 18

Y
 n = 16

AdF
n = 5

Alopecurus 1.8 ± 0.3 1.4 ± 0.6 0.4 ± 0.2 0 2 ± 0.5 1.7 ± 1 1 ± 0.6 0.5 ± 0.5
Arctagrostis latifolia 1.8 ± 0.3 3.9 ± 1.3 2.8 ± 1 0 1.8 ± 0.5 1.3 ± 0.6 0.04 ± 0 1.3 ± 1.3
Deschampsia, Calama-
grostis, Trisetum

2.6 ± 0.4 2.1 ± 1.1 1.9 ± 0.9 0 2.1 ± 0.5 0.3 ± 0.3 4.1 ± 1.6 3 ± 2.1

Festuca 1.3 ± 0.3 1.1 ± 0.6 0.3 ± 0.2 0 1.5 ± 0.4 3.5 ± 1 4.3 ± 1.8 4.8 ± 4.1
Puccinellia 4.6 ± 0.9 24.7 ± 5.2 19.2 ± 5 39.2 ± 12.2 0 21.7 ± 5 6.9 ± 2.1 18.2 ± 15.8
Злаковые (неопр.) 3.9 ± 0.4 7.1 ± 1.5 7.1 ± 1 3.4 ± 2.3 3.5 ± 0.6 10.3 ± 1.7 11,7 ± 3,8 17 ± 8.3
Carex subspathacea 0.6 ± 0.2 4.1 ± 1.7 0.9 ± 0.7 4.1 ± 4.1 0 1.3 ± 0.7 6.3 ± 2.1 5.6 ± 2.6
Carex (неопр.) 8.9 ± 1 8.3 ± 2.4 5.5 ± 1.5 6.2 ± 4.1 16 ± 2 35.4 ± 4.4 14.7 ± 3.2 20.3 ± 5.6
Eriophorum 8.2 ± 1.3 6.5 ± 3.6 9.5 ± 3.8 7.5 ± 2.8 11 ± 1.3 6.5 ± 1.5 7.6 ± 3.4 9.3 ± 6.3
Luzula 0.1 ± 0.05 0 0 0 0.6 ± 0.2 0.1 ± 0.1 4.6 ± 2.2 4.6 ± 2.2
Triglohin 0.9 ± 0.5 2.8 ± 2 1.4 ± 1.4 6 ± 6 0 1.1 ± 0.5 2 ± 0.8 1.5 ± 0.8
Ranunculus 12.2 ± 1.8 5.3 ± 3.3 8.5 ± 3.8 17.1 ± 8.7 18.8 ± 2.9 0 0 0
Rumex, Polygonum, Bistorta 0.3 ± 0.09 1.1 ± 0.4 1.2 ± 0.7 0 0.1 ± 0.06 0.8 ± 0.3 0.2 ± 0.2 0
Salix 27.7 ± 2.6 2.7 ± 1 0.9 ± 0.5 4.4 ± 4.1 13.8 ± 2.6 2.6 ± 0.8 0.8 ± 0.5 0
Stellaria 0.8 ± 0.16 1.8 ± 0.7 2.7 ± 1.2 0.7 ± 0.7 0.02 ± 0.015 0.6 ± 0.3 1 ± 0,7 0.3 ± 0.3
Tephoseris 0 0.1 ± 0.08 0.9 ± 0.9 1.03 ± 1 0 0 0 1 ± 0.95
Бобовые (неопр.) 1.4 ± 0.3 0.4 ± 0.3 4.3 ± 1.4 0.5 ± 0.5 0.1 ± 0.08 0.2 ± 0.1 3.6 ± 1.7 4.6 ± 2.9
Разнотравье (неопр.) 3.3 ± 0.4 4 ± 1.3 13.3 ± 2.1 2.2 ± 1.8 1 ± 0.2 1.4 ± 0.6 4.6 ± 2.4 0.4 ± 0.4
Хвощи 1.7 ± 0.4 15.6 ± 6.9 12.7 ± 4.2 0 0.3 ± 0.01 0.9 ± 0.8 24 ± 7.7 6.3 ± 5.9
Мхи 18 ± 1.4 7 ± 1.7 6.7 ± 1.5 7.9 ± 3.7 27.3 ± 3 10.4 ± 2.5 2.9 ± 1.3 1.4 ± 0,9
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Таблица 2. Ресурсные наименования, достоверно дискриминирующие кормовые пробы гусей и казарок о-ва Колгуев
в пространстве дискриминантных функций

Ресурсные наименования
Уровень и достоверность дискриминации

λ Уилкса F p

Puccinellia 0.113155 9.44245 0.000
Carex 0.123188 13.48632 0.000
Разнотравье (неопр.) 0.115840 10.52476 0.000
Хвощи 0.125901 14.58006 0.000
Злаковые (неопр.) 0.127155 15.08546 0.000
Carex subspathacea 0.107455 7.14503 0.000
Luzula 0.108493 7.56346 0.000
Salix 0.098586 3.57034 0.002
Arctagrostis latifolia 0.096829 2.86182 0.011
Мхи 0.096384 2.68264 0.016
Бобовые (неопр.) 0.096481 2.72171 0.014

Таблица 3. Ресурсные наименования, достоверно дифференцирующие социальные группы белолобого гуся и
белощекой казарки о-ва Колгуев в пространстве первых трех дискриминантных функций

Ресурсные наименования
Уровень дискриминации

D1 D2 D3

Arctagrostis latifolia –0.08188 –0.021349 –0.065119
Alopecurus –0.07492 –0.052365 0.001076
Deschampsia, Calamagrostis, Trisetum –0.03141 0.017816 0.056797
Puccinellia 0.02327 –0.016459 –0.057091
Злаковые (неопр.) 0.11210 –0.061036 0.000706
Carex subspathacea 0.13490 –0.006834 0.086074
Carex др. 0.02228 –0.070780 –0.020482
Rumex, Polygonum, Bistorta 0.13084 0.109153 –0.150108
Luzula 0.16391 –0.055471 0.176280
Salix –0.00505 –0.014129 –0.000234
Хвощи 0.06335 0.001799 0.020930
Мхи –0.01026 –0.027908 0.001759
Бобовые (неопр.) 0.07201 –0.050818 0.022307
Разнотравье (неопр.) 0.01989 0.160737 –0.030738
Кумулятивная доля дисперсии, % 57.062 79.1568 92.3302

Таблица 4. Индекс избирательного усилия социальных групп гусей и казарок о-ва Колгуев

Примечание. Обозначения социальных групп см. в табл. 1.

Местообитания
Белощекая казарка Белолобый гусь

AdN Ad + Y Y AdF AdN Ad + Y Y AdF

Тундры 0.79 1.33 1.21 2.23 1.49 1.98 1.5 1.27
Хасыреи 0.92 1.08 1.15 2.05 0.93 0.8 1.17 1.28
Речные дельты 1.11 1.62 1.37 2.95 2.72 2.32 1.32 1.46
Морские берега 1.3 1.31 1.18 1.76 1.73 1.43 1.29 1.49
Марши 1.18 1.28 1.1 2.16 1.29 1.39 1.24 1.1
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Рис. 1. Кормовые пробы и элипсоиды 95%-ного рассеяния в пространстве первых двух канонических переменных (D1
и D2) социальных групп гусей и казарок о-ва Колгуев по количественному соотношению ресурсов (обозначения групп
см. в табл. 1).
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Рис. 2. Доля числа элективных ресурсов в составе диеты (1) и количественная доля элективных ресурсов (2) социаль-
ных групп белолобых гусей и белощеких казарок о-ва Колгуев (обозначения групп см. в табл. 1).
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преимущество становится очевидным на маршах,
к потреблению важнейшей растительности кото-
рых вместе с птенцами взрослые казарки приспо-
соблены намного лучше взрослых гусей [10, 41].

Особенности использования пастбищ, как
правило, более крупноразмерными гусями пред-
полагают наличие у них менее избирательных ди-
ет, чем у казарок [10, 30, 31]. Однако такое соот-
ношение белощекой казарки и белолобого гуся
по избирательности диет наблюдается не во всех
социальных группах, соответствуя, вероятно, их
значению в успехе размножения. Интенсивность
межвидовой конкуренции тоже может иметь
групповые особенности. Например, она вряд ли
существенна в период насиживания, когда у обо-
их видов интенсивность питания минимальна, а
доля участвующих в размножении особей макси-
мальна [42]. Белолобый гусь в это время питается
намного меньше белощекой казарки [18], что
предполагает у него повышенную потребность в
качественном питании. Этой потребности спо-
собствует образование яйцевых фолликулов у гу-
сей преимущественно уже в местах размножения,
а не за счет накоплений организма, как у казарок
[25, 30, 43]. Тем не менее представленные здесь
данные по фенологически более поздним груп-
пам свидетельствуют о том, что избирательность у
белолобого гуся к концу лета снижается, а у бело-
щекой казарки растет.

Наиболее показательно соотношение сравни-
ваемых видов по избирательности в группе без-
детных особей. Их кормодобывание характеризу-
ется минимумом ограничений [18, 42], которые
мешают другим группам реализовать морфофи-
зиологические адаптации гусей к неизбиратель-
ной фитофагии. Если выросшие птенцы и их ро-
дители так же мало ограничены в кормодобыва-
нии, как и бездетные особи, то к концу сезона
размножения вся популяция гусей возвращается
к менее избирательному питанию, чем питание у
казарок. Рост потребления пищи массой взросле-
ющих выводков к концу лета должен приводить к
исчерпанию ресурсов и возрастанию роли мор-
фофизиологических адаптаций к неизбиратель-
ной фитофагии в конкуренции. Поскольку эти
адаптации проявляются у гусей и казарок в увели-
чении размера тела [10, 30, 31, 43], то конкурент-
ные преимущества менее избирательного пита-
ния более крупного белолобого гуся следует оце-
нивать выше, чем у белощекой казарки.

Появление и интенсивный рост численности
белощекой казарки на о-ве Колгуев уже к 2017 г.
привели к заселению этим видом всех его место-
обитаний [12, 15, 44, 45]. Однако дальнейшее уве-
личение ее популяции при огромном суммарном
количестве гусей и казарок на острове, как, на-
пример, в аналогичной концентрации на о-ве
Врангеля [30, 31], пока не отмечается [14]. Это до-

полнительно указывает на исчерпание трофиче-
ских ресурсов о-ва Колгуев, которое полученные
данные позволяют отнести к концу репродуктивно-
го периода, когда распределение видов по избира-
тельности соответствует их адаптациям [30, 31]. В
конечном счете доминирование белолобого гуся
пока остается доминированием более эффектив-
ного потребителя общих ресурсов, т.е. K-стратега.

Однако численность белощекой казарки рас-
тет слишком быстро [12, 14], на мировом уровне
даже экспоненциально [17, 18], чтобы недооцени-
вать возможности этого менее эффективного по-
требителя общих ресурсов доминировать. В этой
связи интерес представляют аналогичные про-
цессы в сообществах арктических травоядных на
о-вах Белый и Шокальского [46] и противопо-
ложные – на Аляске и о-ве Врангеля [30, 31]. Если
в первых двух случаях популяции наименее изби-
рательного северного оленя просто истребляются
человеком, то в двух других наиболее избиратель-
ные конкуренты в равных условиях с остальными
становятся рано или поздно доминантами. По-
этому успешную инвазию белощекой казарки на
о-ве Колгуев следует считать следствием влияния
внешних факторов, а не конкуренции в репро-
дуктивный период.

Анализ причин успеха инвазии белощекой ка-
зарки за пределами оценки условий обитания на
о-ве Колгуев приводит к заключению, что адапта-
ция к менее избирательному питанию, т.е. специ-
ализация, в данных условиях имеет, скорее, нега-
тивный эффект. Инвазии успешны на ранних
стадиях сукцессий, для которых характерны окна
возможностей [47]. Одну из них на о-ве Колгуев
обеспечивают находящиеся в состоянии перма-
нентной растительной сукцессии марши [48], с
которых и началось его освоение белощекой ка-
заркой [18, 44]. Вторая связана с глобальным по-
теплением, которое в любом случае обусловлива-
ет благоприятный для избирательного инвайдера
динамизм условий среды, в том числе рост емко-
сти репродуктивных местообитаний из-за увели-
чения первичной продукции [17]. Все это не име-
ло бы значения без высокого потенциала источ-
ника расселения и выживаемости белощекой
казарки вне репродуктивной части ее годового
цикла [10, 11, 17]. Однако и то, и другое обеспечи-
вается условиями, в которых зимует популяция
этого вида, гнездящаяся на о-ве Колгуев, на побе-
режьях Северного и Балтийского морей и кото-
рые благоприятны настолько, что пригодны и для
гнездования [11, 18, 49]. Эти условия созданы уже
усилиями человека, которые включают в данном
случае как охрану природы, так и развитие сель-
ского хозяйства в местах зимовки, а не в местах
размножения белощекой казарки.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Между популяциями белощекой казарки и бе-

лолобого гуся о-ва Колгуев в репродуктивный пе-
риод не обнаружено существенной дифференци-
ации как по количественному соотношению кор-
мов, так и по их составу. Поэтому конкуренция
между ними за ограниченные кормовые ресурсы
на острове неизбежна. Оценивая количественно
избирательность питания, которая выражается в
увеличении не только качества пищи, но и энер-
гетических затрат на ее добывание, можно сопо-
ставить эти виды по конкурентному потенциалу.
Несмотря на бóльшую избирательность в пита-
нии белолобого гуся в начале периода размноже-
ния, к концу этого периода более избирательным
фитофагом становится белощекая казарка. В ито-
ге ее следует признать менее эффективным по-
требителем общих трофических ресурсов, т.е. ис-
ходно более слабым конкурентом.

Описанное соотношение изученных видов по
избирательности соответствует уровням их мор-
фофизиологической адаптации к фитофагии.
Поэтому нет оснований ожидать в краткосрочной
перспективе изменений соотношения конку-
рентных потенциалов белощекой казарки и бело-
лобого гуся в период размножения на о-ве Колгу-
ев, например в зависимости от условий среды, в
том числе от климатического и/или антропоген-
ного влияния. Однако ускоренный рост характе-
рен для популяции белощекой казарки, тогда как
популяция белолобого гуся, хотя и многочислен-
на, но не увеличивается.

В конечном счете различия в популяционных
трендах этих видов на о-ве Колгуев, а также, веро-
ятно, в их мировых популяционных трендах нель-
зя связывать с разделом трофических ресурсов,
как во многих других сообществах арктических
травоядных. Более последовательно эти различия
объясняются климатическими изменениями и
активностью человека далеко за пределами ре-
продуктивного ареала.
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тивность во всех биотопах смещена на ночное время, при этом в открытых биотопах период
активности короче и больше связан с темным временем суток.
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Для многих видов мелких млекопитающих,
как насекомоядных, так и грызунов, характерен
полифазный цикл активности. Продолжитель-
ность светового дня является лишь одним из мно-
гих факторов, влияющих на распределение их ак-
тивности в течение суток [1, 2]. Полифазная ак-
тивность, особенно у мелких видов, связана с
высокой скоростью метаболизма и представляет
собой простой кратковременный цикл с регуляр-
ной периодичностью в несколько часов, опреде-
ляемый сменой фаз голода–насыщения [3, 4].
Относительно равномерное распределение ак-
тивности в течение суток, иногда с повышением в
ночные часы, показано как для землероек-буро-
зубок [3, 5–8], так и для полевок [9, 10].

Выявлены половые и возрастные различия в
двигательной активности животных, которые мо-
гут зависеть от численности популяции и фазы
популяционного цикла [6] в разные сезоны при
изменении таких условий окружающей среды,
как температура и влажность [11–13]. Суточные
циклы могут модифицироваться под воздействи-
ем межвидовых конкурентных отношений [7, 14,
15] или повышенного давления хищников [10,
16–18], а также при искусственной освещенности
в ночное время [19–21]. Показано, что суточная
активность может варьировать в различных ме-
стообитаниях [11, 14, 17, 18].

Большинство работ по бюджету времени вы-
полнено в вольерных условиях на искусственно
созданных группах животных. Для мелких млеко-
питающих изучение активности в природе с по-
мощью различных датчиков затруднено в связи с
их размерами и часто скрытным образом жизни.
При исследованиях, проводимых в естественной
среде, используют различные способы фиксации
двигательной активности [22] или кормодобыва-
ющей деятельности [17], но наиболее распростра-
ненным способом являются отловы в различные
промежутки времени [6, 8, 10] или с фиксирован-
ным моментом поимки [13, 18]. Использование
методов мечения с повторным отловом позволяет
проводить анализ суточной активности с учетом
видовой принадлежности и половозрастных осо-
бенностей животных.

В природных популяциях наряду с оседлыми
зверьками существует подвижная часть популя-
ции. Животных, находящихся на территории сво-
его домашнего участка, обычно рассматривают
как оседлых, или “резидентов”, противопостав-
ляя их особям, которые находятся по тем или
иным причинам за пределами домашнего участка
или не имеют его и которых предложено объеди-
нить под общим понятием “нерезиденты” [23].
Эта часть населения может быть равна или даже
превышать количество оседлых особей [24]. По-
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нятие “нерезидентность” объединяет такие явле-
ния, как собственно расселение (перемещение от
места рождения), экскурсии (временные выходы
за пределы индивидуального участка), переселе-
ние (переход с одного участка на другой) и пере-
мещение без установления резидентности – но-
мадность [25]. Обычно расселение определяют
как движение особи от места рождения к месту
воспроизводства (натальное расселение) или
движение между последовательными местами
воспроизводства (расселение после размножения
или смена участка) [26, 27]. Таким образом, гово-
ря о “нерезидентах”, мы имеем в виду любую
особь, находящуюся за пределами своего домаш-
него участка, а под термином “расселение” под-
разумеваем именно переселенцев (dispersers), на-
ходящихся в процессе поиска или смены участка.

Двигательная активность мелких млекопита-
ющих значительно повышается в ночное время
[22], при этом именно в сумерках и ночью проис-
ходят дальние перемещения [28], только в ночное
время расселяющиеся зверьки попадают в откры-
тые биотопы и пересекают водные преграды [29].
Можно ожидать, что у оседлых и нерезидентных
особей суточная активность будет различаться, и
предполагается, что у нерезидентов активность
смещена на темное время суток. В биотопах, зна-
чительно отличающихся по защитным и кормо-
вым свойствам, динамика суточной активности
как оседлых, так и нерезидентных зверьков может
значительно модифицироваться. В данной работе
мы оценивали динамику суточной активности
оседлых и нерезидентов в трех контрастных по
своим защитным свойствам биотопах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран в верхнем течении р. Илыч в

Печоро-Илычском государственном природном
биосферном заповеднике на участке между впаде-
нием притоков Большая Ляга и Укью (62.6° с.ш.,
58.9° в.д.) в августе 2018, 2020 и 2021 гг. Отловы
проводили трапиковыми беспружинными живо-
ловками [5, 30], которые позволяют отлавливать
весь комплекс видов мелких млекопитающих,
включая насекомоядных [31]. В качестве приман-
ки использовали овсяные хлопья “Геркулес”,
смоченные нерафинированным подсолнечным
маслом. В каждую ловушку помещали несколько
таких зерен. Живоловки расставляли в линию с
расстоянием между ловушками 7.5 м.

Ловушки были расставлены тремя параллель-
ными линиями по 50 шт. (рис. 1). Длина каждой
линии 375 м. Линия “лес” расположена на первой
надпойменной террасе в пихтово-еловом зелено-
мошно-разнотравном лесу со значительной при-
месью кедра. Линия проложена вдоль опушки на
расстоянии 3–8 м от края леса. Линия “склон”
находилась на каменистом берегу, в весенний па-

водок во время ледохода полностью заливаемого
водой. Склон покрыт травянистой растительно-
стью с проективным покрытием 10–50% и от-
дельными куртинами ольховника кустарниково-
го, ширина склона 4–10 м. Линия “пляж” выстав-
лена вдоль уреза воды на открытом каменистом
берегу. Этот участок берега лишен растительно-
сти, он периодически открывается только при
низком уровне реки и неоднократно в течение ле-
та при паводках затапливается. Ширина в разные
годы и разных местах составляла 0.5–3 м. Таким
образом, расстояние между крайними линиями
“лес” и “берег” не превышало 20 м.

Эксперимент проводили между 7 и 19 августа в
течение 3 лет по одной схеме: предварительное
мечение в течение 8 дней по 2 проверки через 1.5 ч
в светлое время (всего 16 проверок), затем суточ-
ные наблюдения в течение 2 сут с проверками че-
рез 1.5 ч, всего 32 проверки (16 проверок в сутки).
Единицей учета было количество зарегистриро-
ванных зверьков на проверку для каждой линии.
При исследовании суточной активности оцени-
вали общее количество регистраций на всех про-
верках, проводимых в одно время. Во всех случа-
ях в работе приводится астрономическое время,
т.е. полночи соответствует 00 ч 00 мин. В период
суточных наблюдений закат наступал в 20:08, а
восход в 4:08, выделяли темное (6 проверок с
20:30 до 5:30) и светлое (10 проверок с 5:30 до
20:30) время. Сравнивали количество отловлен-
ных зверьков в соответствующие проверки за вре-
мя суточных учетов.

Всего за время работ отмечено 260 особей
(1493 поимок) 9 видов (табл. 1). Наиболее массо-
выми были красная (80 особей) и рыжая (46 осо-
бей) полевки, обыкновенная (66 особей) и сред-
няя (44 особи) бурозубки – на эти виды прихо-
дится 98.3% регистраций и для них приводятся
статистические данные.

Выделяли две группы зверьков – оседлые и не-
резиденты. К “оседлым” относили зверьков, для
которых получены неоднократные регистрации.
Для отнесения к этой категории минимальное
число регистраций составляло 2–3, если они тер-
риториально расположены рядом и разнесены во
времени. В предварительном учете между такими
регистрациями должны были пройти минимум
сутки, а для суточных наблюдений – не менее
трех проверок. К “нерезидентам” относили
зверьков с единичными регистрациями или 2 по-
имки в последовательные проверки. В эту же ка-
тегорию попадают зверьки с несколькими реги-
страциями, но со значительными перемещения-
ми, превышающими размер индивидуального
участка. В 5 случаях зверьков по формальным
критериям сложно было отнести к той или иной
категории, и их статус не был определен: обычно
это зверьки с 2 поимками в соседние дни и неда-
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леко друг от друга. Статус определяли по всему
объему данных. Если зверек в период предвари-
тельного мечения получил статус оседлого, но в
период суточных наблюдений дал только одну
поимку, его статус остается “оседлый”. В данной
работе рассматриваются только видовые особен-
ности суточной активности без учета пола и воз-
раста зверьков.

Для сравнения активности в светлое и темное
время суток использовали тест Манн-Уитни
(Mann-Whitney U Test). Совпадение пиков актив-
ности различных видов в сообществе оценивали
ранговой корреляцией Спирмана (RS). Значение

среднего приводится с показателями стандартно-
го отклонения (Mean ± SD).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суточная активность оседлых. Одной из основ-
ных трудностей при проведении мечения с по-
вторным отловом является выявление оседлых
особей, участки которых расположены в стороне
от учетной линии или площадки. Такие зверьки
при учетах дают единичные регистрации и без
специальных расчетов [32, 33] невозможно отде-
лить оседлых особей от нерезидентов, которые
также дают единичные поимки. Увеличение про-

Рис. 1. Схема расположения учетных линий: 1 – лес; 2 – травянистый склон; 3 – каменистый пляж.

1

2

3

10 м

Таблица 1. Общее количество особей (над чертой) и регистраций (под чертой) мелких млекопитающих на учет-
ных линиях за весь период работ

Вид Оседлые Нерезиденты Статус
не определен Всего

Полевка рыжая (Clethrionomys glareolus Schreber, 1780) 28/285 17/20 1/2 46/307

Полевка красная (Clethrionomys rutilus Pallas, 1779) 43/738 34/35 3/6 80/579

Бурозубка обыкновенная (Sorex araneus L., 1758) 22/205 43/44 1/2 66/251

Бурозубка средняя (Sorex caecutiens Laxmann, 1788) 12/96 32/34 0/0 44/130

Полевка красно-серая (Craseomys rufocanus Sundevall, 1846) 0/0 2/2 0/0 2/2

Бурозубка равнозубая (Sorex isodon Turuv, 1924) 0/0 2/2 0/0 2/2

Бурозубка малая (Sorex minutus L., 1766) 1/3 16/16 0/0 17/19

Кутора обыкновенная (Neomys fodiens Pennant, 1771) 0/0 2/2 0/0 2/2

Лемминг лесной (Myopus schisticolor Lilljeborg., 1844) 0/0 21 0/0 1/1
Всего: 106/1327 149/156 5/10 260/1493
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должительности учетов позволяет выявлять осед-
лых зверьков, имеющих краевые участки.

Проведение предварительных учетов позволи-
ло более полно выявить оседлых особей во время
суточных экспериментов. Всего за три года во
время предварительных учетов было отмечено 80
оседлых особей всех видов, из них 6 в дальнейших
суточных учетах не были зарегистрированы. Су-
точные учеты проводили на следующий день по-
сле окончания предварительного мечения. При
этом в них было зарегистрировано 99 оседлых
зверьков, из них 25 не регистрировали во время
предварительного мечения. Такое увеличение ре-
гистрируемого числа оседлых на линиях мечения
может быть связано как с увеличением числа про-
верок во время суточных наблюдений, что позво-
ляет более полно выявлять оседлых зверьков с
краевыми участками, так и со сменой состава на-
селения. В августе происходило активное рассе-
ление и занятие новых участков расселяющимися
зверьками, а также выход молодых зверьков, ко-
торые некоторое время держатся на материнском
участке и регистрируются как оседлые. Напри-
мер, в 2021 г. из 8 оседлых рыжих полевок, отме-
ченных только во время суточных наблюдений,
5 были молодыми зверьками весом менее 10 г.

В разные годы количество оседлых особей
мелких млекопитающих, отмеченных на учетных
линиях, существенно менялось. В 2018 г. отмече-
ны 4 оседлых красных полевок, 5 рыжих полевок,
5 обыкновенных бурозубок, а средних бурозубок
не обнаружено; в 2020 г. – 14, 4, 13 и 9 оседлых осо-
бей соответственно, а в 2021 г. – 25, 20, 4 и 3 особи.
Все виды показали полифазную активность в те-
чение суток. Оседлые зверьки всех четырех видов
отмечены в лесу и на склоне. Количество зареги-
стрированных зверьков в соседние проверки мог-
ло значительно меняться, но не было выраженных
пиков и спадов активности (рис. 2). На динамику
активности могли влиять изменения погоды, осо-
бенно экстремальные показатели [34]. Резкие изме-
нения температуры или осадки могли приводить к
смещению показателей суточной активности, од-
нако за весь период наблюдений такой реакции
не было отмечено. Например, в 2018 г. на вторые
сутки наблюдений температура к утру опускалась
до 0°C, в 2020 г. в первые сутки на проверках
5:30–10:00 был дождь, а в 2021 г. на проверке 14:30

гроза. Такие изменения погоды значимо не сказа-
лись на динамике активности оседлого населения.

В лесу за все время наблюдений только у крас-
ной полевки в 2018 г. (самая низкая численность
этого вида) зарегистрировано достоверное увеличе-
ние активности в ночное время. В темное время су-
ток в среднем на проверку отмечено 2.5 ± 0.5 особи,
а в светлое – 1.1 ± 0.6; различия по тесту Манн-
Уитни достоверны (U = 12.0, p < 0.001). По объ-
единенным данным за весь период наблюдений в
лесу (рис. 3а) разница между активностью в свет-
лое и темное время суток обнаружена только у
обыкновенной бурозубки (U = 11.5, p = 0.04), при-
чем в дневное время количество поимок на про-
верку за все 6 суток было больше (7.5 ± 2.0), чем в
ночное (4.8 ± 2.3).

На открытом травянистом склоне отмечены
оседлые особи всех четырех видов. Оседлых жи-
вотных могли регистрировать только в лесу, толь-
ко на склоне или отлавливать в обоих биотопах
(табл. 2). В лесу для всех 4 видов обнаружено
91 оседлых, на склоне – 51, из них общих 46. Все
4 вида достоверно интенсивнее (p < 0.001) ис-
пользовали опушку леса по сравнению с травяни-
стым склоном (рис. 4). Таким образом, оседлое
население всех четырех массовых видов мелких
млекопитающих использовало не только терри-
торию леса, примыкавшего к опушке, но и ча-
стично открытый травянистый склон с разрежен-
ной растительностью, при этом интенсивность
использования склона была значительно ниже.
При одинаковых ловчих усилиях на лес прихо-
дится 77% регистраций оседлых особей всех ви-
дов, а на склон 23%.

Отношение к травянистому склону у видов
различалось. Оседлые особи с регистрациями
только на склоне отмечены у рыжей полевки и
обыкновенной бурозубки (см. табл. 2). Оседлых
зверьков красной полевки и средней бурозубки
отлавливали исключительно в лесу либо они со-
вершали выходы на склон. Различалась и доля ак-
тивности разных видов в лесу и на склоне. Если
при учетах в лесу на долю красной полевки при-
ходилось 58% регистраций всех оседлых зверь-
ков, то на склоне ее доля составила только 44%, а
также уменьшилась доля активности на склоне
средней бурозубки – с 9% в лесу до 2%. Соответ-
ственно на склоне увеличилась доля активности,

Таблица 2. Использование леса и травянистого склона оседлыми особями мелких млекопитающих за период су-
точных наблюдений (общее количество особей – над чертой, регистраций – под чертой)

Вид Лес Склон Лес + склон Всего

Полевка красная 21/239 0/0 21/301 42/540
Полевка рыжая 7/51 2/38 15/129 24/218
Бурозубка обыкновенная 8/44 3/22 8/87 19/153
Бурозубка средняя 9/64 0/0 2/8 11/72
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приходящейся на рыжую полевку, – с 19 до 32% и
обыкновенную бурозубку – с 14 до 22%.

В учетах на склоне общий максимум активно-
сти приходится на ночное время (рис. 3б). Всего
за 6 суток на проверку поймано в темное время
21.2 ± 3.0, а в светлое – 9.8 ± 3.6 оседлых особей
всех видов (U = 0.0, p < 0.001). У всех видов заре-
гистрирована более высокая активность в ночное
время, при этом у красной полевки, рыжей по-
левки и средней бурозубки различия достоверны
(U = 0.0, p = 0.001; U = 7, p = 0.01; U = 10, p = 0.004
соответственно), а у обыкновенной бурозубки
близки к принятому уровню достоверности (U =
= 14.5, p = 0.08).

На каменистом пляже вдоль уреза воды осед-
лых зверьков не регистрировали. Отмечена толь-
ко одна особь обыкновенной бурозубки – 8 пои-
мок на склоне и 1 регистрация на берегу. Этот
зверек встречался только во время суточных на-
блюдений: впервые появился днем на склоне,

вторая поимка на берегу и далее отмечен только
на склоне. Видимо, при появлении на берегу дан-
ный зверек еще не был оседлым, находился в про-
цессе поиска участка, но по формальным крите-
риям, принятым в данной работе, мы отнесли его
к оседлым. Таким образом, оседлые особи четы-
рех массовых видов мелких млекопитающих от-
мечены в лесу и на травянистом склоне, при этом
лесной биотоп использовался в среднем в 3.3 раза
интенсивнее. Различался в этих двух соседних
биотопах и характер суточной активности зверь-
ков: в закрытом биотопе (лесу) для всех видов от-
мечена полифазная активность без выраженных
максимумов, в то время как на открытом склоне
максимум активности оседлых зверьков прихо-
дился на темное время суток.

Суточная активность нерезидентов. За весь пе-
риод суточных наблюдений на всех трех линиях
отмечено 14 особей рыжей полевки, 22 особи
красной полевки, 38 особей обыкновенной буро-

Рис. 2. Активность оседлых зверьков (особей на проверку) в лесу в разные сутки учетов: а – красная полевка, б – рыжая
полевка, в – обыкновенная бурозубка, г – средняя бурозубка; 1 – 2018 г., 1-е сутки; 2 – 2018 г., 2-е сутки; 3 – 2020 г.,
1-е сутки; 4 – 2020 г., 2-е сутки; 5 – 2021 г., 1-е сутки; 6 – 2021 г., 2-е сутки; 7 – темное время суток.
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зубки и 26 особей средней бурозубки, отнесенных
нами к категории “нерезиденты”. Кроме того, на
линиях зарегистрировано еще 19 нерезидентных
зверьков других видов, среди которых 12 были ма-
лыми бурозубками. Необходимо отметить, что за
все время работы встречен только один оседлый
зверек этого вида. Больше всего нерезидентов
было в лесу – 53, на склоне зарегистрировано 44,
а на берегу по урезу воды 26 нерезидентных осо-
бей всех видов.

Активность нерезидентов приходилась пре-
имущественно на ночное время (рис. 3в–д) у всех
видов и во всех биотопах. Самый короткий пери-
од нерезидентной активности наблюдался на ка-

менистом пляже вдоль уреза воды (рис. 3д). На
пляже отмечены только нерезидентные особи и
исключительно в темное время, общая актив-
ность (особей всех видов на проверку за 6 сут) но-
чью составила 4.7 ± 4.6, а в светлое время суток на
берегу их не отлавливали (U = 5, p = 0.007). На
травянистом склоне с разреженной растительно-
стью активность нерезидентов продолжалась бо-
лее длительное время (рис. 3г) – в течение всей
ночи, а отдельные зверьки отловлены в сумерках.
Ночью в этом биотопе активность нерезидентов
составила 5.8 ± 4.7 особи, а в светлое время –
0.1 ± 0.3 (U = 0.5, p = 0.001). Для закрытого биото-
па – темнохвойный лес вдоль опушки, характер-

Рис. 3. Суточная активность (особей на проверку) оседлых и нерезидентных особей мелких млекопитающих в различ-
ных биотопах за все суточные наблюдения: а – оседлые в лесу, б – оседлые на склоне, в – нерезиденты в лесу, г – не-
резиденты на склоне, д – нерезиденты на берегу; 1 – красная полевка, 2 – рыжая полевка, 3 – обыкновенная бурозуб-
ка, 4 – средняя бурозубка, 5 – прочие виды, 6 – общее количество, 7 – темное время суток.
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на преимущественно ночная активность нерези-
дентов (рис. 3в) – 6.0 ± 1.7 особи на проверку за
6 сут. Значительное количество нерезидентов в
этом биотопе отлавливали также в вечерние и
утренние проверки, наблюдались они и в течение
всего дня – в среднем в светлое время отмечено
1.9 ± 2.3 особи (U = 6.5, p = 0.01). Нерезидентная
активность во всех биотопах смещена на ночное
время, при этом в открытых биотопах период ак-
тивности короче и больше связан с темным вре-
менем суток.

Взаимодействие видов. Одной из причин рас-
хождения суточных ритмов в сообществе мелких
млекопитающих могут быть межвидовые конку-
рентные отношения [7, 14, 15]. В этом случае ак-
тивность подчиненных видов сдвигается на пери-
оды с минимальной активностью доминирующих
и можно ожидать отрицательные корреляцион-
ные связи времени активности в таких парах. При
используемом нами режиме проверок (через 1.5 ч)
среди оседлых зверьков ни на опушке, ни на
склоне значимых корреляций не получено. Не от-
мечено значимых корреляций и у нерезидентов
на опушке, в то же время обнаружены положи-

тельные корреляции активности нерезидентов на
склоне в 2020 г. в парах рыжая полевка – обыкно-
венная бурозубка (RS = 0.52, t = 3.4, p = 0.002), ры-
жая полевка – средняя бурозубка (RS = 0.43, t = 2.6,
p = 0.014) и в том же году на пляже в паре обыкно-
венная бурозубка – средняя бурозубка (RS = 0.56,
t = 3.7, p = 0.001). Наличие такой положительной
корреляции связано с исключительно ночной не-
резидентной активностью различных видов в от-
крытых биотопах.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Учетные линии в нашем эксперименте распо-
лагали на таком расстоянии, чтобы размеры до-
машних участков оседлых зверьков были больше
расстояния между крайними линиями. Дистан-
ция между линиями “лес” и “берег” в зависимо-
сти от рельефа составляла 8–18 м. Участки осед-
лых особей у зверьков, имеющих более 8 реги-
страций, оцененные по крайним точкам,
составили у красной полевки 43.1 ± 18.3 м, у ры-
жей полевки – 47.8 ± 22.7 м, у обыкновенной бу-
розубки – 50.0 ± ± 24.5 м, а у средней бурозубки –

Рис. 4. Распределение активности (особей на проверку) оседлых особей в лесу и на открытом склоне за все суточные
наблюдения: а – красная полевка, б – рыжая полевка, в – обыкновенная бурозубка, г – средняя бурозубка; 1 – лес,
зверьки отмечены только в этом биотопе; 2 – лес, зверьки, отмечаемые и в лесу, и на склоне; 3 – на склоне, зверьки
отмечены только в этом биотопе; 4 – на склоне, зверьки, отмечаемые и в лесу, и на склоне; 5 – темное время суток.
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52.5 ± 6.1 м. Тем не менее временный пляж не
входил в территорию, используемую оседлыми
зверьками. Каменистые пляжи появляются на
короткое время и периодически в течение лета
несколько раз затапливаются во время подъема
воды после дождей. Оседлые животные, несмотря
на то, что их участки находятся в непосредствен-
ной близости от уреза воды, ни разу за все время
наблюдений не выходили на открытые участки
берега, и здесь встречены исключительно нерези-
дентные особи. Из всех видов, регистрируемых во
время учетов на пляже, постоянно встречаться
может только кутора обыкновенная. Хотя в пери-
од работ постоянного населения этого вида на бе-
регу не было, но в другие годы кутору регулярно
отлавливали по урезу воды.

В отличие от пляжа склон затапливается толь-
ко один раз в год, во время весеннего половодья. На
склоне имеется разреженная травянистая расти-
тельность и отдельные группы кустарников, отсут-
ствует постоянная норовая система. На склоне не
выявлено специфических видов, населяющих
только этот биотоп. Оседлое население, встреча-
ющееся на склоне, в значительной степени связа-
но с прилегающим лесным массивом – здесь ре-
гистрировали оседлых зверьков четырех основ-
ных видов. Наиболее связанными с лесом были
красные полевки и средние бурозубки – лишь
часть оседлых зверьков выходила из леса на тра-
вянистый склон. Рыжие полевки и обыкновен-
ные бурозубки использовали склон значительно
активнее – у этих видов были оседлые особи, от-
меченные исключительно на склоне, а среди
оседлых зверьков, имевших участок внутри леса,
большую часть отмечали также на склоне.

Для оседлых зверьков, как и ожидалось, отме-
чена полифазная активность [3, 6, 9, 10], при этом
в лесу обычно не было разницы между уровнем
дневной и ночной активности. На открытом
склоне у всех видов максимальная активность
приходилась на темное время суток. Обычно сме-
щение активности на ночное время в открытых
биотопах связывают с их более низкими защит-
ными свойствами и, как следствие, возрастаю-
щим риском хищничества [10, 17, 18]. Кроме того,
мелкие млекопитающие лесной зоны, ведущие
скрытный образ жизни, могут избегать открытых
участков при ярком дневном свете и использовать
их только в ночное время.

В отличие от оседлых животных пик активно-
сти нерезидентов во всех биотопах приходился на
темное время суток. В открытых биотопах период
активности сокращается, что может быть обу-
словлено лучшей освещенностью травянистого
склона и, особенно, открытого пляжа. У многих
видов увеличение освещенности приводило к
снижению активности [19–21]. Могут сказывать-
ся и более низкие защитные свойства биотопа.

Полевки (Microtus arvalis) на скошенной и неско-
шенной траве по-разному кормились в дневное и
ночное время, что связывали с риском хищниче-
ства [17].

Вдоль уреза воды отмечено большинство ви-
дов мелких млекопитающих, характерных для ре-
гиона северной тайги [29]. Попадая на берег, рас-
селяющиеся зверьки могут некоторое время пе-
редвигаться вдоль уреза воды, прежде чем
начинают форсировать водную преграду, или
возвращаются обратно в лесной массив [29, 35].
Необходимо отметить, что на берегу мы отлавли-
ваем только расселяющихся особей – дальних пе-
реселенцев, в то время как в лесу и на склоне мо-
гут встречаться все случаи нерезидентности,
включая временные ознакомительные выходы со
своих домашних участков. Можно было ожидать,
что у оседлых зверьков, участки которых находят-
ся вблизи берега, будут единичные ознакоми-
тельные выходы на береговую полосу, но за все
время работ мы этого не наблюдали.

Как и у оседлых особей, количество регистра-
ций нерезидентных зверьков при одинаковых
ловчих усилиях снижалось от опушки леса к от-
крытому берегу. Ранее было показано [29], что в
глубине леса нерезидентов отмечается больше,
чем на берегу. Необходимо учитывать, что коли-
чество регистраций нерезидентных особей зави-
сит не столько от их плотности, сколько от по-
движности. При высокой подвижности террито-
рию посещает значительно больше зверьков, чем
если бы они оставались на одном месте, что соот-
ветствует понятию динамической плотности по-
пуляции [36]. Плотность зверьков, т.е. количе-
ство особей на единицу площади, по крайней ме-
ре внутри лесного массива, в течение суток не
может существенно меняться. Рост количества
регистраций нерезидентов в темное время связан
с повышением их двигательной активности, и соот-
ветственно на учетные линии за единицу времени
попадает больше зверьков. Можно предположить,
что в дневное время нерезиденты остаются на од-
ном месте, совершая лишь незначительные пере-
мещения в поисках корма, т.е. ведут себя как
оседлые зверьки, и вероятность попадания их в
ловушки зависит только от присутствия в точке
отлова. Такие особенности поведения позволяют
получить количественные данные о “моменталь-
ной” плотности нерезидентов [37]. Увеличение
двигательной активности нерезидентной части
популяции мелких млекопитающих в ночное вре-
мя [22], в том числе дальних перемещений [28], и
связанное с ним пересечение водных преград [29]
приводят к появлению в темное время суток ино-
гда значительного количества зверьков различ-
ных видов в биотопах, в которых оседлое населе-
ние может вообще отсутствовать.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Динамика суточной активности мелких мле-

копитающих может изменяться в широких преде-
лах в зависимости от условий среды. При этом
двигательная активность оседлых особей, нахо-
дящихся на своем домашнем участке, и нерези-
дентов существенно различается. Для разных ви-
дов мелких млекопитающих лесной зоны отмече-
ны изменения суточной активности в биотопах с
разной степенью защищенности. Оседлые особи,
при общей полифазной активности, открытые
биотопы использовали преимущественно в тем-
ное время суток, избегая такие наиболее экстре-
мальные участки, как открытые пляжи. В то же
время для нерезидентных зверьков характерна
преимущественно ночная активность, связанная
со степенью открытости биотопов. В открытых
биотопах нерезидентная активность фиксирова-
лась исключительно в темное время суток, при
этом зверьки в значительном количестве посеща-
ли территории, где не встречалось оседлое насе-
ление.

Предполагается, что уровень двигательной ак-
тивности нерезидентных зверьков связан с уровнем
освещенности. В темнохвойном лесу, где сумерки
наступают раньше, нерезидентная активность про-
должается дольше. Отмечаемая во многих исследо-
ваниях преимущественно ночная активность мел-
ких млекопитающих может быть связана не с ро-
стом активности постоянно обитающих на данной
территории оседлых зверьков, а с увеличением по-
движности и соответственно количества реги-
страций перемещающейся нерезидентной части
популяции.

Работа выполнена в рамках Государственного
задания № АААА-А18-118042490060-1.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов и подтверждают, что в работе с животными
соблюдались применяемые этические нормы.
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Изучение климатического отклика ширины
годичных колец деревьев является классическим
методом в дендроклиматологии [1, 2]. Однако в
некоторых случаях более стабильные и сильные
связи с климатическими переменными позволя-
ют получить данные об изменении таких пара-
метров годичных колец, как изотопный состав
[3–5], рентгеновская [6, 7] и оптическая плот-
ность древесины Blue Intensity (BI) [8–10]. Метод
BI основан на измерении интенсивности отра-
женного видимого синего света от поверхности
древесины в связи со способностью лигнина по-
глощать свет в ультрафиолетовой части спектра в
большей степени, чем другие структурные ком-
поненты древесины [11–13], т.е. чем выше сте-
пень отраженного синего света, тем менее плот-
ная (т.е. менее лигнифицированная) древесина.
BI отражает также количество целлюлозы и геми-
целлюлозы, которые являются сопутствующими
компонентами лигнина в клеточных стенках тра-
хеид [14, 15].

Хотя параметр BI отражает только относитель-
ную плотность древесины, существует ряд иссле-
дований, доказывающих эффективность приме-

нения BI наравне с рентгеновской денситометрией
[9, 10, 16, 17]. Чаще всего параметр BI определяют
для поздней древесины, у которой толщина кле-
точных стенок, содержание лигнина, целлюлозы
и гемицеллюлозы максимальны в годичном коль-
це. Однако наличие заболони и ядра, различных
поражений древесины, а следовательно, и откло-
нений в цвете этих структурных элементов, кото-
рые невозможно полностью устранить кипячени-
ем в этаноле или ацетоне, могут искажать измере-
ния, основанные на отражательной способности
древесины. Для исключения влияния подобных
факторов используется параметр deltaBI (ΔBI),
который рассчитывается путем вычитания значе-
ний оптической плотности ранней древесины (BI
EW) из значений поздней (BI LW). Так как содер-
жание остаточных веществ после экстракции
одинаково во всем годичном кольце, исключение
значений ранней древесины позволяет оставить
только доминирующий сигнал BI поздней древе-
сины [16, 18].

В работе Гиндл с соавт. [19] была впервые по-
казана связь между плотностью лигнина, изме-
ренной с помощью УФ-фотомикрофотографии,

УДК 574.2:58.08:58.056
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и температурой воздуха в конце вегетационного
периода. Ряд экспериментов с другими длинами
волн позволил установить, что различия между
ранней и поздней древесиной увеличиваются в
спектре от инфракрасного до ультрафиолетового,
что связывают главным образом с тем, что свет с
более короткой длиной волны лучше поглощает-
ся лигнином. Также была выявлена наиболее
сильная корреляция значений максимальной
плотности древесины именно с оптической плот-
ностью в синем спектре [6, 8].

Измерение BI в основном используется для де-
ревьев, произрастающих в высоких широтах и на
верхней границе леса, где температура оказывает
наибольшее влияние на рост по сравнению с дру-
гими параметрами климата [10, 20–23]. Несмотря
на то, что данный метод зарекомендовал себя для
анализа древесно-кольцевых хронологий, полу-
ченных для северных широт [10, 24–26], он также
успешно используется при изучении роста дере-
вьев в южных широтах [27, 28]. Большое количе-
ство работ выполнено в районах, где наблюдается
недостаточное увлажнение, в частности на раз-
личных территориях Средиземноморья [29, 30].
Однако на схожей по своим климатическим пара-
метрам территории полуострова Крым подобных
работ не проводилось.

На южном берегу полуострова Крым произ-
растают два родственных вида рода Pinus: P. brutia
и P. nigra, естественные древостои которых зани-
мают большие площади в основном на южных
склонах Главной гряды Крымских гор [31, 32]. Оба
вида имеют пересекающиеся ареалы [33, 34], счита-
ются засухоустойчивыми, способны произрастать
на обедненных маломощных почвах. Основное раз-
личие заключается в высотном диапазоне их рас-
пространения: оптимальный высотный диапазон
для произрастания P. nigra находится в пределах
800–1500 м над ур. м., для P. brutia – 0–600 м.

Для территории Крымского полуострова ранее
были проведены лишь единичные исследования
зависимости роста деревьев от погодных условий
[35–37]. Целью данной работы было (1) постро-
ить хронологии по ширине годичных колец, BI
ранней и поздней древесины и ΔBI для P. brutia и
P. nigra на территории полуострова Крым, (2) про-
анализировать климатический отклик получен-
ных хронологий, (3) оценить эффективность
применения показателя Blue Intensity для дере-
вьев, произрастающих в условиях полуострова.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве исследуемого района были выбра-
ны горные склоны южного побережья полуостро-
ва Крым (рис. 1), который располагается в север-
ной части Черного моря. Климат в районе иссле-
дования – средиземноморский. Самым теплым

месяцем является июль, а самым холодным –
февраль. Зима длится со второй половины ноября
по март. Снежный покров редко держится более
10 дней. Среднегодовое количество осадков со-
ставляет около 565 мм, которые выпадают пре-
имущественно в виде дождя. Наиболее дефицит-
ным по осадкам является период с июня по сен-
тябрь, средняя температура воздуха в этот период
достигает 22°C. В то же время значения индекса
сухости SPEI на протяжении всего года близки к
нулю, что можно интерпретировать как близкие к
нормальным условиям увлажнения, однако в от-
дельные годы среднее значение достигает −2, что
указывает на периодически экстремально засушли-
вые летние периоды. Таким образом, основным
фактором, лимитирующим рост деревьев на данной
территории, является дефицит влаги, что подтвер-
ждают предшествующе исследования [36, 37].

Значительную часть склонов горного Крыма
покрывают маломощные бурые горно-лесные
почвы, однако на высотах ниже 300–500 м их сме-
няют коричневые горные щебнистые почвы [38].
Помимо этого, встречаются участки выхода извест-
няков. Растительность имеет ксерофитный харак-
тер, на всем протяжении южного берега встречают-
ся типичные средиземноморские виды [39].

Отбор кернов, обработка и анализ данных
В исследовании проанализированы данные с

четырех участков произрастания P. nigra (AIPN,
GPN) и P. brutia (APB, NSPB) на склонах Главной
гряды Крымских гор. Отбор буровых образцов
осуществляли на высоте 1.1–1.3 м с помощью бу-
ра Пресслера.

AIPN: Участок расположен на южном склоне
гряды на хорошо развитых буроземах с уклоном
около 30°. Средняя высота первого яруса 30 м,
представлен сосной черной, сомкнутость крон
0.5, во втором ярусе бук, дуб, вяз, тис, клён. Тра-
вянистый ярус выражен слабо – купена, майник.

GPN: Исследуемый район юго-западной экс-
позиции Главной гряды. Почвы хорошо разви-
тые, бурые, мощные, каменистые. Уклон состав-
ляет около 10°. Участок заложен в смешанном
старовозрастном древостое: средняя высота перо-
вого яруса 20–22 м, сомкнутость крон 0.6; во вто-
ром ярусе вяз, клен.

APB: Образцы были взяты на крутых прибреж-
ных, часто обрывистых склонах западной экспо-
зиции. Породы представляют собой верхнеюр-
ские известняки, которые покрыты горными ко-
ричневыми почвами. В целом характерна степная
растительность – асфоделина, ковыль, келерия.
Высота деревьев в среднем 12–15 м, сомкнутость
крон 0.2.

NSPB: Участок расположен на склонах юго-
восточной экспозиции, на которых сформирова-
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лись разреженные древостои – расстояние между
деревьями составляет 10–50 м, а средняя высота
древостоя 8 м. Совместно с сосной пицундской
произрастают типичные представители среди-
земноморской флоры: можжевельник колючий,
фисташка туполистная, грабинник, скумпия,
жасмин кустарниковый. Основные характери-
стики участков приведены в табл. 1.

На каждом участке отбирали керны с 20–25
доминантных деревьев. Образцы обрабатывали
по стандартной дендрохронологической методи-
ке [41, 42]. Экстракция смолистых веществ из
кернов была проведена с помощью аппарата
Сокслета в 95%-ном этаноле в течение 48 ч. Далее
все керны были отшлифованы для дальнейшего
сканирования c помощью сканера EPSON Perfec-

tion V550. Перед сканированием аппарат был от-
калиброван с использованием IT8 Calibration Tar-
get IT8.7/2 of SilverFast Auto 8, что позволило
обеспечить сопоставимость полученных резуль-
татов c другими исследованиями.

Ширина годичных колец (ШГК), оптическая
плотность ранней (BI EW) и поздней древесины
(BI LW) были измерены по полученным изображе-
ниям в программе CooRecorder 9.6 [43]. Вычисле-
ние оптической плотности проведено с помощью
метода среднего от отсортированных пикселей
(Mean of sorted pixels), по которому выбирается
30% самых темных пикселей и рассчитывается
среднее значение яркости. Для удобства интер-
претации полученных результатов значения BI
были рассчитаны в инвертированном формате,

Рис. 1. Карта района исследования. Сверху приведены карты ареалов P. nigra и P. brutia [40].

Ареал Pinus nigra Ареал Pinus brutia

Pinus brutiaPinus brutiaPinus brutia
Pinus nigraPinus nigraPinus nigra

APBAPBAPB AIPNAIPNAIPN

GPNGPNGPN

NSPBNSPBNSPB

NN
60 km60 km60 km

Таблица 1. Основные характеристики участков сбора образцов

Участок AIPN GPN APB NSPB

Вид P. nigra P. brutia
Высота над ур. м., м 750 560 90 150
Координаты, с. ш. 44°28′09″ 44°34′15″ 44°27′52″ 44°49′09″
Координаты, в. д. 34°05′10″ 34°16′23″ 33°38′33″ 34°53′44″
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доступном в качестве опции в CooRecorder 9.6.
Параметр ΔBI был автоматически рассчитан пу-
тем вычисления разницы между значениями оп-
тической плотности ранней и поздней древесины
в программе CooRecorder 9.6.

Образцы были перекрестно сдатированы в
программе TSAPWin [44] с верификацией в про-
грамме COFECHA [45]. Для устранения возрастно-
го тренда и влияния неклиматических факторов
хронологии были проиндексированы с использова-
нием аппроксимирующей кривой, описываемой
кубическим сплайном с отсечением 50% изменчи-
вости, превышающей 67% длительности индиви-
дуальных серий [46] в пакете dplR 1.7.4 [47] стати-
стической среды R [48]. На основе индексирован-
ных рядов ШГК и BI были построены обобщенные
хронологии с “выбеливанием” (т.е. было устране-
но влияние условий предыдущего года на рост го-
дичного кольца) для каждого исследуемого участ-
ка (dplR 1.7.4, R 4.2.2, [47]). Для каждой хронологии
также был рассчитан EPS (expressed population sig-
nal), показывающий, в какой степени реальная хро-
нология отражает гипотетическую выборку из всей
генеральной совокупности. Связь между клима-
тическими переменными и параметрами приро-
ста оценивали за период с 1950 г. по 2018 г. с ис-
пользованием пакета treeclim [49]. Расчеты были
проведены для периода с ноября предшествую-
щего по ноябрь года формирования кольца.

Климатические данные
Для территории района исследования имеют-

ся достаточно продолжительные ряды метеона-
блюдений, однако в отдельные периоды они от-
сутствуют или фрагментарны (особенно после
2000 г.). В связи с этим для дендроклиматическо-
го анализа мы использовали значения климати-
ческих переменных, определенных на основе
прямых наблюдений методом пространственной
экстраполяции для точек (грид) с разрешением
0.5 × 0.5 градуса. Для каждого участка были взяты
данные ближайшего грида, полученные из откры-
того источника – подразделения по изучению кли-
мата Университета Новой Англии (http://www.cru.
uea.ac.uk/data). Из-за большой климатической и
высотной разниц точек сбора расчет климатиче-
ского отклика для точки AIPN был проведен по
исходным рядам метеонаблюдений метеостан-
ции Ай-Петри (с 1950 г. по 2012 г.).

Для оценки влияния факторов, оказывающих
лимитирующее действие на прирост исследуемых
видов, были использованы помесячные значения
индекса дефицита влаги (SPEI1) [50], а также агре-
гированные за 4 мес. значения SPEI (SPEI4), кото-
рые были построены с помощью WMO KNMI
(World Meteorological Organization, Royal Netherlands
Meteorological Institute) (http://climexp.knmi.nl) для
периода с 1950 г. по 2018 г. Значения индексов ин-

терпретируются как градация от “−2” – экстре-
мально сухо до “2” – экстремально влажно.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Радиальный прирост и оптическая 
плотность поздней древесины

Продолжительность большинства построенных
древесно-кольцевых хронологий более 200 лет
(табл. 2). Все хронологии по ширине годичных
колец показывают высокую корреляцию между
индивидуальными хронологиями (>0.5 для P. nig-
ra и >0.7 для P. brutia), что указывает на наличие
общего сигнала в индивидуальных хронологиях.
Полученные хронологии имеют различную чув-
ствительность – от слабой (0.23) до высокой
(0.43), что свидетельствует о разной степени ли-
митирования прироста деревьев внешними усло-
виями среды. При этом хронологии, построен-
ные для P. brutia, характеризуются как более чув-
ствительные, чем полученные для P. nigra.

Хотя для BI получены высокие значения EPS,
средние значения межсериальной корреляции на
всех участках имеют низкий уровень и хроноло-
гии характеризуются крайне низкими коэффици-
ентами чувствительности (0.05–0.08). При этом
чувствительность хронологий ΔBI (0.12–0.17) почти
в 2 раза выше, чем BI ранней и поздней древесины
на всех участках. Влияние условий предыдущего
года сохраняется для всех хронологий – автокор-
реляция 1-го порядка >0.5 на всех участках; наи-
большие значения характерны для хронологий по
ШГК.

Влияние количества осадков на рост
и оптическую плотность древесины

Дендроклиматический анализ показал, что на
радиальный прирост сосны пицундской оказыва-
ет положительное влияние количество осадков
июня–июля, однако для точки NSPB также уста-
новлена связь с осадками декабря прошлого года,
марта и октября текущего года (рис. 2). Для сосны
черной обнаружены положительные отклики
ШГК на режим увлажнения июля–августа, хотя в
верхней части склона (AIPN) отклик отсутствует.
Участок AIPN также отличается по откликам BI
на режим увлажнения. Для него выявлена отри-
цательная корреляция BI поздней древесины и
ΔBI с осадками августа–сентября текущего года,
а также показана положительная связь BI ранней
и поздней древесины с условиями ноября преды-
дущего года. Однако для хронологии GPN уста-
новлена положительная корреляция всех трех па-
раметров BI с количеством осадков в июле, а так-
же ΔBI с осадками ноября прошлого года и
февраля текущего года.
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BI поздней древесины сосны пицундской
(NSPB) положительно коррелирует с осадками
марта и июля. Остальные отклики параметров BI
для P. brutia отличаются в разных местах сбора. На
площадке APB ΔBI положительно коррелирует с
осадками февраля и мая–июля, тогда как на
NSPB – с осадками марта–июня. BI ранней дре-
весины имеет более разнообразные отклики. Так,
наблюдается слабая отрицательная корреляция с
уровнем увлажнения декабря предыдущего года,
мая–июня на участке NSPB и мая на участке
APB. При этом выявлены разнонаправленные от-
клики ΔBI и BI ранней древесины на осадки сен-
тября (APB).

Влияние температуры на рост и оптическую 
плотность древесины

Влияние температуры воздуха на ШГК более
разнообразно. Так, для P. nigra была установлена
корреляция ШГК с температурами марта (GPN),
хотя на вершине склона (AIPN) значимых корре-
ляций не установлено. Прирост P. brutia слабо от-
рицательно коррелирует с температурами января
(APB, NSPB), апреля, июля и сентября (APB). BI

поздней древесины и ΔBI сосны черной показы-
вают положительную связь с температурой фев-
раля, а также с температурой в летний период, од-
нако для AIPN характерны отклики на температу-
ру июня–сентября, а для GPN – марта–апреля,
июня, августа и ноября. При этом значения ΔBI
выше, чем BI поздней древесины.

Для BI ранней и поздней древесины P. brutia
характерен менее выраженный отклик на измене-
ния температуры, однако стоит отметить сильную
положительную корреляцию BI ранней древеси-
ны со средней температурой марта–мая (APB), а
также BI поздней древесины – с температурой
прошлого ноября, февраля (NSPB) и июня (APB).

Cвязь роста и оптической плотности древесины 
с индексом сухости SPEI

Корреляционный анализ между индексами
ширины годичных колец и индексом сухости
(табл. 3) показал связь между ростом деревьев и
недостатком увлажнения на всех участках. Выяв-
лена достоверная связь ШГК с дефицитом влаги
(SPEI) в середине вегетационного периода. Наи-
более сильная корреляция – с условиями июля

Таблица 2. Описательная статистика полученных хронологий

Примечание. RW – ширина годичного кольца; EW – ранняя древесина; LW – поздняя древесина; * – для индексированных
хронологий.
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AIPN RW 19 225 271 1.16 0.53 ± 0.08 0.79 ± 0.12 0.23 0.31 0.90
BI LW 1.39 0.46 ± 0.10 0.61 ± 0.16 0.07 0.18 0.81
ΔBI 0.78 0.41 ± 0.09 0.51 ± 0.20 0.14 0.17 0.79
BI EW 0.61 0.37 ± 0.05 0.69 ± 0.13 0.06 0.12 0.71

GPN RW 19 277 308 0.97 0.57 ± 0.08 0.84 ± 0.06 0.25 0.33 0.90
BI LW 1.21 0.38 ± 0.07 0.63 ± 0.15 0.08 0.15 0.78
ΔBI 0.48 0.37 ± 0.08 0.51 ± 0.16 0.15 0.15 0.78
BI EW 0.72 0.32 ± 0.09 0.72 ± 0.09 0.06 0.11 0.69

APB RW 18 240 263 0.94 0.74 ± 0.06 0.80 ± 0.08 0.32 0.59 0.96
BI LW 1.38 0.29 ± 0.08 0.63 ± 0.17 0.05 0.14 0.74
ΔBI 0.53 0.42 ± 0.08 0.56 ± 0.14 0.12 0.20 0.82
BI EW 0.85 0.47 ± 0.08 0.58 ± 0.15 0.06 0.24 0.85

NSPB RW 12 188 298 0.89 0.75 ± 0.10 0.62 ± 0.13 0.43 0.62 0.95
BI LW 1.35 0.23 ± 0.12 0.52 ± 0.16 0.07 0.10 0.56
ΔBI 0.48 0.40 ± 0.14 0.44 ± 0.16 0.17 0.19 0.73
BI EW 0.87 0.36 ± 0.10 0.41 ± 0.21 0.08 0.17 0.71
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Рис. 2. Коэффициенты корреляции между индексами радиального прироста (RW), показателями BI: поздней древе-
сины (BI LW), ранней древесины (BI EW), дельта BI (ΔBI), и климатическими переменными: температурой воздуха и ко-
личеством осадков с ноября предшествующего года (ХIп) по ноябрь текущего года роста для общего периода с 1950 г. по
2018 г. Заливкой отмечены только достоверно отличающиеся от 0 (при p < 0.05) коэффициенты. Буквой “п” отмечены
месяцы предыдущего года.
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Таблица 3. Коэффициенты корреляции прироста и BI сосны с SPEI1

Примечание. Здесь и в табл. 4 заливкой обозначены значимые коэффициенты корреляции.

Учас-
ток

RW

XIп XIIп I II III IV V VI VII VIII IX X XI

AIPN 0.05 −0.10 −0.20 0.23 −0.03 0.07 0.25 0.07 0.25 0.14 −0.04 −0.03 0.09
GPN 0.12 −0.03 0.01 0.14 −0.08 0.17 0.01 0.13 0.41 0.30 0.10 0.16 −0.02
APB 0.15 0.25 0.06 0.06 0.17 0.21 0.07 0.28 0.35 0.13 0.10 0.16 0.20
NSPB 0.18 0.35 0.17 0.10 0.28 0.17 0.18 0.38 0.32 0.10 0.07 0.29 0.10

BI LATEWOOD
AIPN 0.14 0.12 −0.16 0.19 0.01 −0.12 0.12 −0.11 0.02 −0.37 −0.24 −0.06 0.07
GPN 0.23 0.17 0.01 0.20 0.14 −0.11 0.10 0.03 0.36 −0.16 0.00 −0.04 −0.09
APB 0.05 −0.01 0.16 0.21 0.15 −0.07 −0.03 0.01 0.39 −0.08 0.06 0.00 0.00
NSPB −0.05 0.01 0.02 0.04 0.16 0.01 0.02 0.09 0.34 −0.05 −0.10 0.02 0.07

DELTA BLUE
AIPN 0.05 0.09 −0.08 0.23 0.03 −0.18 0.17 −0.03 −0.05 −0.47 −0.28 −0.01 0.15
GPN 0.28 0.15 0.05 0.21 0.17 −0.14 0.13 0.08 0.29 −0.24 −0.02 0.00 −0.04
APB 0.14 0.08 0.17 0.26 0.14 0.11 0.20 0.22 0.33 0.01 −0.19 0.02 0.01
NSPB −0.02 0.22 0.04 0.17 0.25 0.17 0.19 0.32 0.26 −0.15 −0.15 0.17 0.18

BI EARLYWOOD
AIPN 0.24 0.08 −0.20 0.11 −0.01 −0.06 −0.03 −0.24 0.10 −0.17 −0.11 −0.03 −0.03
GPN 0.11 0.14 −0.02 0.14 0.13 −0.04 0.04 −0.01 0.36 −0.05 0.05 −0.03 −0.10
APB −0.06 −0.08 0.00 0.01 0.03 −0.19 −0.20 −0.20 0.09 −0.11 0.21 −0.01 −0.01
NSPB 0.01 −0.22 −0.04 −0.20 −0.09 −0.17 −0.23 −0.28 0.09 0.11 0.13 −0.16 −0.06

текущего года. Кроме того, на радиальный рост
P. brutia влияют условия июня, а на участке NSPB
также и декабря предшествующего года. Хроно-
логия AIPN слабо коррелирует со значениями
SPEI мая в отличие от GPN, где наблюдается
сильная корреляция с индексом сухости июля–
августа.

Хронологии BI поздней древесины обоих ви-
дов сосны положительно коррелируют с индек-
сом SPEI июля, но отрицательно на участке AIPN
с индексами августа–сентября. В целом ΔBI по-
вторяет отклики, полученные для BI поздней дре-
весины, однако выявлена слабая связь с недоста-
точным увлажнением в феврале для AIPN, GPN,
APB и в марте для NSPB. Наиболее неоднознач-
ные результаты показал параметр BI ранней дре-
весины – корреляции с индексом SPEI1 слабые и
общие закономерности выявить сложно.

Связи параметров прироста с агрегированны-
ми значениями SPEI за четыре месяца позволили
установить, насколько сильно продолжительный
недостаток влаги в течение вегетационного сезо-
на влияет на процессы роста и лигнификации го-
дичного кольца (табл. 4).

Годичный прирост P. nigra в высокогорье
(AIPN) наиболее зависим от дефицита влаги в на-
чале вегетационного периода (февраль–май,

май–август). Высокие отрицательные коэффи-
циенты корреляции параметров BI поздней дре-
весины и ΔBI установлены с условиями периода с
июня по сентябрь. Хронология GPN, построен-
ная по ширине годичного прироста, показывает
сильную положительную связь с недостатком
увлажнения на протяжении всего периода роста
(июнь–октябрь), однако относительно низкие
значения корреляции параметров BI c индексом
SPEI – в промежутке с ноября предшествующего
по февраль текущего года. Накопительного эф-
фекта влияния водного дефицита на лигнифика-
цию ранней древесины у сосны черной на участке
GPN не обнаружено.

У сосны пицундской связь ШГК с условиями
недостаточного увлажнения сравнительно силь-
нее – выявлены наиболее высокие значения кор-
реляции с условиями в начале вегетации (ап-
рель–июль), однако ярко выражено влияние
уровня сухости зимы и осени прошлого года, осо-
бенно на участке NSPB. Достоверного отклика
хронологии BI поздней древесины для P. brutia не
установлено, однако параметр ΔBI показал слабые
коэффициенты корреляции с осенне-зимними
(прошлого года) и высокие коэффициенты с весен-
не-летними (апрель–июль) условиями увлажне-
ния. Достоверная связь BI ранней древесины с
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уровнем засухи характерна только для P. brutia в
период с марта по июнь.

ОБСУЖДЕНИЕ

Насколько нам известно, это первое примене-
ние параметра Blue Intensity для расчета климати-
ческих откликов хвойных на территории полуост-
рова Крым. В связи с этим интерпретация резуль-
татов должна приниматься во внимание с учетом
уникальности климатических условий и разнооб-
разия реакций роста деревьев на полуострове.

Наши исследования показали, что температу-
ра воздуха в большей степени влияет на оптиче-
скую плотность древесных колец P. nigra, чем на
их ширину. Большую чувствительность парамет-
ров BI по сравнению с ШГК к изменениям темпе-
ратурного и водного режимов обычно связывают
с меньшим воздействием внешних неклиматиче-
ских факторов на формирование толщины кле-
точной стенки и просвета клеток [10, 30]. В то же
время для P. brutia на участке APB была обнаруже-
на связь образования более узких колец в годы с
высокими летними температурами, что, скорее
всего, является следствием большего влияния за-
сух на прирост данного вида, а также это характер-
но для участков, расположенных на более низких

высотах над уровнем моря [30, 51]. Чувствитель-
ность сосны пицундской к январским температу-
рам, что было показано в предыдущих исследова-
ниях в этом регионе [37], можно объяснить нега-
тивным влиянием теплой и сухой зимы на
развитие активных камбиальных структур древе-
сины за счет иссушения ассимиляционной систе-
мы дерева в холодный период.

Анализ корреляций хронологий ШГК обоих
видов сосны с количеством осадков выявил силь-
ную связь с летними осадками, хотя выше по
склону (AIPN) отклик отсутствует, что также под-
тверждает теорию о меньшем влиянии дефицита
воды на прирост с увеличением высоты произрас-
тания. В то же время для хронологий, построен-
ных для параметров BI поздней древесины, полу-
чены высокие отклики на весенне-летние осадки
и в период активного роста не только в нижней
части склона, но и в высокогорье, где выявлена
отрицательная корреляция BI поздней древесины
с режимом увлажнения августа–сентября. Этот
эффект будет более подробно рассмотрен при
анализе корреляции с индексом сухости SPEI.
Также нужно отметить, что значения коэффици-
ентов корреляции ΔBI на всех участках выше зна-
чений BI поздней древесины.

Таблица 4. Коэффициенты корреляции прироста и BI сосны с SPEI4

Примечание. Цветом обозначены значимые коэффициенты корреляции.

RW

Участок VIIIп–XIп IXп–XIIп Xп–I  XIп–II XIIп–III I–IV II–V III–VI IV–VII V–VIII VI–IX  VII–X  VIII–XI

AIPN −0.15 −0.02 0.14 0.05 0.09 −0.01 −0.28 −0.21 −0.28 −0.31 −0.17 −0.15 −0.06
GPN −0.20 −0.16 −0.08 −0.11 −0.01 −0.13 −0.12 −0.15 −0.33 −0.39 −0.41 −0.43 −0.22
APB −0.23 −0.30 −0.30 −0.28 −0.29 −0.30 −0.28 −0.35 −0.40 −0.38 −0.36 −0.30 −0.24
NSPB −0.20 −0.40 −0.41 −0.39 −0.42 −0.36 −0.37 −0.47 −0.50 −0.43 −0.35 −0.31 −0.20

BI LATEWOOD
AIPN −0.04 −0.08 −0.03 −0.12 −0.05 0.11 −0.08 0.04 0.07 0.20 0.38 0.31 0.30
GPN −0.03 −0.14 −0.23 −0.28 −0.22 −0.08 −0.13 −0.09 −0.15 −0.13 −0.05 −0.07 0.15
APB −0.06 −0.09 −0.14 −0.14 −0.18 −0.19 −0.09 −0.03 −0.13 −0.11 −0.11 −0.15 0.02
NSPB −0.10 −0.08 −0.03 0.01 −0.08 −0.10 −0.10 −0.14 −0.24 −0.15 −0.07 −0.08 0.05

DELTA BLUE
AIPN −0.02 −0.04 −0.01 −0.11 −0.08 0.08 −0.10 −0.01 0.05 0.21 0.44 0.40 0.31
GPN −0.08 −0.15 −0.24 −0.31 −0.23 −0.09 −0.15 −0.10 −0.13 −0.09 0.01 0.00 0.16
APB −0.25 −0.28 −0.28 −0.28 −0.27 −0.32 −0.33 −0.30 −0.38 −0.32 −0.12 −0.06 0.07
NSPB −0.20 −0.23 −0.15 −0.18 −0.29 −0.31 −0.38 −0.44 −0.45 −0.23 −0.06 −0.03 0.03

BI EARLYWOOD
AIPN −0.07 −0.09 −0.05 −0.11 0.03 0.12 0.02 0.16 0.12 0.18 0.20 0.09 0.18
GPN 0.04 −0.11 −0.16 −0.18 −0.16 −0.08 −0.10 −0.05 −0.13 −0.13 −0.12 −0.16 0.08
APB 0.18 0.16 0.11 0.09 0.06 0.10 0.20 0.26 0.23 0.20 0.02 −0.09 −0.03
NSPB 0.12 0.19 0.12 0.22 0.27 0.26 0.35 0.35 0.26 0.09 −0.06 −0.12 −0.06
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Хотя для хронологий обоих видов и характер-
ны тесные связи со среднемесячными значения-
ми температуры и осадков, более полное пред-
ставление о зависимости роста и оптической
плотности древесины от климата дает сочетание
климатических факторов: установлена сильная
корреляция ШГК P. nigra (GPN) со значениями
SPEI июля, а для ШГК P. brutia – с условиями
июня–июля. Как упоминалось ранее, подобная за-
висимость объясняется разницей в высоте произ-
растания указанных видов и соответственно режи-
мом увлажнения на разных участках [30, 52, 53].

BI поздней древесины на всех участках имеет по-
ложительную связь с индексом сухости июля в пе-
риод, когда предположительно начинается форми-
рование поздней древесины. Данное наблюдение
подтверждают исследования, проведенные ранее в
других районах Средиземноморья [30]. Необходи-
мо отметить различия в хронологиях, построен-
ных на основе параметров BI поздней древесины
и ΔBI. Хотя оба параметра отражают оптическую
плотность поздней древесины, исключение влия-
ния различных шумов (ΔBI) увеличивает чувстви-
тельность хронологий почти в 2 раза для обоих
видов (см. табл. 2), а также повышает межсери-
альную корреляцию, как в случае с P. brutia. Такие
изменения закономерно отражаются и на коэф-
фициентах корреляции. Результаты табл. 3 на-
глядно показывают согласованность откликов
ΔBI с откликами ШГК. Помимо этого, появляет-
ся слабая достоверная связь с уровнем сухости
февраля (марта на участке NSPB), которая не бы-
ла отмечена для параметра BI поздней древесины.

Известно, что погодные колебания могут вли-
ять на изменение просвета клеток ксилемы и тол-
щину клеточных стенок [54, 55]. Считается, что
наиболее эффективный способ проведения воды
в условиях недостаточного увлажнения заключа-
ется в снижении радиального прироста, умень-
шении толщины клеточной стенки и увеличении
диаметра просвета клеток ксилемы. Так, в усло-
виях дефицита воды дерево может сократить объ-
ем образуемых структурных элементов, но сохра-
нить проводимость ткани [56]. Сопутствующим
эффектом продолжительного засушливого пери-
ода можно также считать снижение поступления
углеводов, которые необходимы для формирова-
ния тканей древесины [57]. Все эти изменения хо-
тя и позволяют минимизировать влияние высо-
кой температуры и дефицита влаги, но несут за
собой риски для роста древесных растений в дол-
госрочной перспективе [58].

Отклик хронологии P. nigra, произрастающей в
верхней части склона горы Ай-Петри (750 м над
ур. м.), качественно отличается от описанных ра-
нее. При положительной корреляции ШГК с ин-
дексом сухости мая BI поздней древесины и ΔBI
характерна отрицательная корреляция с показа-

телями августа–сентября. Такой механизм фор-
мирования поздней древесины может реализовы-
ваться во избежание кавитации и снижения риска
имплозии в условиях длительного водного стрес-
са, когда происходит уменьшение диаметра про-
света как средства сохранения гидравлической
проводимости и предотвращения сжатия ксиле-
мы из-за отрицательного давления. В целом это
понижает чувствительность к продолжительному
периоду засухи [59]. Подобный механизм был
описан ранее на примере P. canarensis [58]. Однако
нет оснований считать, что древостой на участке
AIPN находится в менее климатически благопри-
ятных условиях, чем на участке GPN. Причина
такой реакции поздней древесины на количество
осадков и индекс сухости требует дальнейшего
изучения.

Оптическая плотность ранней древесины в
меньшей степени чувствительна к климатиче-
ским параметрам по сравнению с плотностью
поздней древесины. Нами обнаружена слабая от-
рицательная связь BI ранней древесины P. brutia и
индекса сухости SPEI в весенне-летний период, в
том числе значения коэффициентов корреляции
повышаются при использовании агрегированных
значений SPEI за 4 мес., что указывает на накопи-
тельный эффект продолжительного дефицита
влаги на формирование ранней древесины в пе-
риод с апреля по июль. Такая реакция характерна
для более ксерических условий [60, 61], что согла-
суется с относительно высокими откликами BI
поздней древесины, хотя к объяснению подобно-
го отклика оптической плотности ранней древе-
сины также стоит относиться осторожно из-за
малой изученности данного вопроса.

В то же время стоит обратить внимание на до-
стоинства параметра ΔBI. При расчете коэффи-
циентов корреляции BI поздней древесины с аг-
регированными значениями SPEI у P. brutia исчез
отклик на весенне-летний дефицит влаги. Ис-
ключение значений BI ранней древесины позво-
ляет получить более сильные связи с климатом,
которые согласуются с результатами отклика на
одномесячный индекс сухости. Это доказывает
преимущество использования данного параметра
в дендроклиматических исследованиях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Исследование климатических факторов, кон-

тролирующих рост деревьев родственных видов
сосен в прибрежных популяциях Крыма, показа-
ло, что корреляционные связи между климатом и
ростом P. brutia и P. nigra достоверны. Установле-
но влияние накопительного эффекта недостатка
влаги на радиальный рост и процессы лигнифи-
кации древесины хвойных. Выявлена специфи-
ческая реакция P. nigra в высокогорных районах
на условия продолжительной засухи.
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Сравнение откликов различных параметров
оптической плотности древесины (в том числе
ΔBI) на климатические переменные показало,
что оптическая плотность поздней древесины
имеет более выраженную реакцию на изменения
климатических условий июня–июля на побере-
жье и июля–сентября на склонах Главной гряды,
чем ширина годичного кольца. Таким образом,
открываются широкие перспективы применения
метода BI в дендроклиматических исследованиях
на территории полуострова Крым, а также для ре-
гионов со схожими климатическими условиями.
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Планктонные сообщества очень важны для функционирования водных экосистем [1, 2]. Фито-
планктон – доминирующий первичный продуцент в водной среде, с которого начинается большин-
ство пищевых сетей и который производит кислород, необходимый для гидробионтов [3]. Показа-
тели развития фитопланктона используются для оценки экологического состояния водоемов [4].
Быстро реагируя на изменения водной среды, фитопланктон может служить индикатором состоя-
ния всей экосистемы. Цель настоящей работы – сравнительный анализ состояния фитопланктона
двух озер, испытывающих антропогенную нагрузку и располагающихся на островной территории
Соловецкого архипелага и материковой части Архангельской области в бассейне р. Северная Дви-
на. Озеро Банное (Гагарье) расположено на территории пос. Соловецкий. Ранее на его берегу рас-
полагались предприятие по переработке кож и банное хозяйство монастыря. Сейчас здесь находят-
ся здания Соловецкого филиала Архангельского опытного водорослевого комбината. Озеро Хол-
мовское находится в Приморском районе Архангельской области в 18 км от г. Архангельска. На
западном берегу озера расположены деревня Холм и дачные участки. Со стороны оз. Холмовское
деревня Холм опоясана искусственно вырытой канавой, куда впадают все хозяйственные стоки. На
северном берегу находятся бывшие хозбытовые помещения. На акватории озера расположено дей-
ствующее садковое форелевое хозяйство, являющееся источником дополнительного поступления в
озерные воды органики.

Ключевые слова: Volvox sp., Anabaena lemmermannii, биомасса, цветение воды, качество озерных вод
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Для изучения качественного и количественно-
го состава фитопланктона в июне 2022 г. были
отобраны пробы фитопланктона с акватории
оз. Банное (2 пробы) и оз. Холмовское (13 проб).
Сбор и камеральную обработку материала осу-
ществляли в соответствии со стандартными мето-
дами [5]. Фиксацию фитопланктона производили
кислым раствором Утермеля. Микроскопирова-
ние выполняли с помощью светового микроско-
па “БиОптик С-300”. Видовую принадлежность
устанавливали с помощью определителей [6–12].
Численность (кл/м3) фитопланктона в единице
объема воды оценивали с использованием каме-
ры Фукса-Розенталя (глубина 0.2 мм) и рассчи-
тывали стандартным методом [5]. Расчет биомас-
сы (г/м3) проводили с помощью таблиц размеров
и весов (масс) фитопланктона [13]. Класс каче-
ства вод определяли согласно “Комплексной
экологической классификации качества поверх-
ностных вод суши” [14], а также с помощью вы-

числения индекса сапробности (по методу Пант-
ле-Букка в модификации Сладечека) [15].

В пробах из оз. Банное обнаружено 14 видовых и
надвидовых таксонов фитопланктона, принадле-
жащих шести отделам микроводорослей (табл. 1, 2).
Основу видового состава альгофлоры составили
диатомовые и зеленые водоросли (по 5 видов).
Абсолютным доминантом по численности и био-
массе является колониальная зеленая микрово-
доросль Volvox sp. (в среднем 99.0% от суммарной
численности и 98.6% от суммарной биомассы). В
одной колонии насчитывалось в среднем 35 тыс.
клеток. В большом количестве, но недостаточ-
ном, чтобы занять субдоминантную позицию,
встречались колониальные микроводоросли: ци-
анопрокариота Anabaena sp. и золотистая Dinobry-
on sertularia.

В оз. Холмовское обнаружено 40 видовых и
надвидовых таксонов фитопланктона из семи от-
делов. Основу видового разнообразия альгофло-
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Таблица 1. Таксономический состав и количественные показатели фитопланктона озер Банное и Холмовское в
июне 2022 г.

Таксон
Озеро Банное Озеро Холмовское

% от суммарной 
численности

% от суммарной 
биомассы

% от суммарной 
численности

% от суммарной 
биомассы

Bacillariophyta 0.003 0.015 1.501 2.257
Achnanthes sp. 0.0004 0.002 0.011 0.026
Amphora ovalis – – 0.030 0.030
Amphora sp. – – 0.006 0.004
Asterionella formosa 0.001 0.001 0.006 0.003
Aulacoseira granulata 0.001 0.003 1.000 0.150
Closterium moniliferum 0.0001 0.001 – –
Cyclotella sp. – – 0.040 0.030
Cymbella ventricosa – – 0.005 0.008
Fragilaria capucina – – 0.240 0.090
Gomphonema acuminatum – – 0.006 0.009
Gyrosigma acuminatum – – 0.010 0.710
Navicula sp. 0.0002 0.001 0.090 0.023
Nitzschia sp. 0.0003 0.008 0.036 0.004
Stauroneis anceps – – 0.002 0.017
Surirella biseriata – – 0.010 1.010
Synedra ulna – – 0.005 0.005
Tropidoneis lepidoptera – – 0.005 0.137

Chlorophyta 99.026 98.550 0.374 0.592
Closterium sp. – – 0.050 0.150
Coelastrum microporum – – 0.010 0.030
Cosmarium sp. – – 0.005 0.007
Crucigenia quadrata – – 0.040 0.010
Crucigenia tetrapedia 0.0003 0.00001 0.030 0.001
Mougeotia sp. – – 0.005 0.105
Pediastrum boryanum – – 0.021 0.014
Pediastrum duplex – – 0.047 0.214
Pediastrum tetras – – 0.110 0.040
Phacus alatus 0.0001 0.0002 – –
Scenedesmus acuminatus – – 0.006 0.001
Scenedesmus quadricauda – – 0.050 0.013
Schroederia setigera 0.0000 0.0001 – –
Staurastrum sp. – – 0.001 0.006
Tetraedron incus 0.0001 0.0001 – –
Volvox sp. 99.025 98.549 – –

Chrysophyta 0.082 0.078 9.877 5.845
Dinobryon bavaricum – – 0.090 0.060
Dinobryon divergens – – 9.680 5.770
Dinobryon sertularia 0.082 0.078 – –
Mallomonas sp. – – 0.002 0.005
Synura sp. – – 0.105 0.010

Cryptophyta 0.003 0.002 0.150 0.050
Cryptomonas sp. 0.003 0.002 0.150 0.050

Cyanophyta 0.886 1.356 87.970 86.480
Anabaena lemmermannii – – 85.030 84.600
Anabaena sp. 0.886 1.356 – –
Aphanizomenon flos-aquae – – 2.940 1.880

Dinophyta 0 0 0.122 4.774
Ceratium hirundinella – – 0.020 2.490
Gymnodinium fuscum – – 0.090 2.210
Gymnodinium sp. – – 0.006 0.063
Peridinium sp. – – 0.006 0.011

Xanthophyta 0 0 0.006 0.004
Centritractus belonophorus – – 0.006 0.004
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ры составили диатомовые (16 видов) и зеленые
(12 видов) водоросли. Абсолютным доминантом
по численности и биомассе был представитель
цианопрокариот Anabaena lemmermannii (в сред-
нем 85.0% от суммарной численности и 84.6% от
суммарной биомассы). Этот представитель водо-
рослей широко распространен в северных обла-
стях умеренной зоны, являясь пресноводно-со-
лоноватоводным видом и одним из обычных воз-
будителей летнего цветения воды. Как
субдоминант на некоторых станциях отмечен Di-
nobryon divergens (в среднем 9.7% от суммарной
численности и 5.8% от суммарной биомассы).

Фитопланктон оз. Банное был бедным по ви-
довому составу (в среднем 10 видов). Численность
в среднем составила 12.3×1010 кл/м3 (см. табл. 2).
Среднее значение биомассы – 80.4 г/м3, что сви-
детельствует об интенсивном цветении воды
[16]. Наибольшую долю в суммарной численности
и биомассе имели представители зеленых водорос-
лей, и лишь 1% и менее привнесла колониальная
цианопрокариота Anabaena sp. (см. табл. 1). Низкие
значения индекса Шеннона (см. табл. 2), рассчи-
танные по численности (в среднем 0.15) и биомас-
се (в среднем 0.20), обусловлены абсолютным до-
минированием одного вида по численности и
биомассе, что свидетельствует о низком таксоно-
мическом разнообразии.

Фитопланктон оз. Холмовское также имел
бедный видовой состав (число видов от 7 до 16).
Низкие значения индекса Шеннона, рассчитан-
ные по численности (в среднем 0.75) и биомассе
(в среднем 0.84), обусловлены доминированием од-
ного вида, что также свидетельствует о низком раз-
нообразии. Численность фитопланктона изменя-
лась от 0.1 × 1010 до 0.5 × 1010 кл/м3, в среднем со-
ставляя 0.3 × 1010 кл/м3 (см. табл. 2). Значения
биомассы фитопланктона, находившиеся в диа-
пазоне от 1.3 до 5.6 г/м3, свидетельствуют о цвете-
нии воды в умеренных пределах [16].

Наибольшую долю и по суммарной численно-
сти, и по биомассе имели представители циано-
прокариот, доля которых достигала свыше 90.0%.
Иногда значительный вклад в суммарную чис-

ленность привносили золотистые микроводорос-
ли (в среднем 13.4 и 14.5% от общей численности
соответственно) за счет представителей рода Di-
nobryon или динофитовые (в среднем 13.0% от об-
щей биомассы) за счет крупной микроводоросли
Ceratium hirundinella.

Оценка качества вод оз. Банное показала, что
индикаторные виды составляли 57.0% от общего
числа видов, из них большинство являются пока-
зателями β- и олиго-β-мезосапробных условий.
Индекс сапробности в среднем составил 1.6, что
соответствует II классу качества вод и характери-
зует воды как “слабозагрязненные”.

Оценка качества вод оз. Холмовское показала,
что в летний период индикаторные виды состав-
ляли 55% от общего числа видов, из которых
большинство являются показателями β-мезоса-
пробных условий. Также в значительном количе-
стве обнаружены виды-индикаторы олиго-, оли-
го-β-мезосапробных вод. Индекс сапробности
изменялся в малом диапазоне – от 1.84 до 1.99 и в
среднем составил 1.91, что соответствует II классу
качества вод и характеризует воды как “слабоза-
грязненные”.

Таким образом, исследуемые фитопланктон-
ные сообщества характеризуются низким таксо-
номическим богатством планктона, структура и
количественные показатели свидетельствуют о
низкой устойчивости сообществ. В озерах отме-
чено цветение воды, причиной которого может
служить поступление в водоемы минеральных,
особенно фосфоросодержащих, синтетических
моющих веществ и органических загрязнителей.
Высокие значения количественных показателей в
оз. Банное могут свидетельствовать об эвтрофи-
кации. Цветение цианопрокариот, наблюдаемое
в середине лета в оз. Холмовское, также может
служить признаком эвтрофирования экосистемы
[17], происходящим в результате как вероятного
естественного старения водоема, так и антропо-
генного воздействия. Антропогенные воздействия
в большинстве случаев приводят к исчезновению из
сообществ и экосистем наиболее специализирован-
ных видов. За этим следуют сокращение трофиче-
ских связей, упрощение трофических сетей, изме-

Таблица 2. Количественные показатели, индексы сапробности и индексы разнообразия фитопланктона озер
Банное и Холмовское в июне 2022 г.

Показатели Озеро Банное Озеро Холмовское

Численность, ×1010 кл/м3 12.30 ± 4.50 0.30 ± 0.05

Биомасса, г/м3 80.39 ± 0.60 2.93 ± 0.50

Количество видов, шт. 10 ± 0.05 12 ± 0.84
Индекс сапробности 1.60 ± 0.01 1.91 ± 0.01
Индекс Шеннона (Hn) по численности 0.15 ± 0.03 0.75 ± 0.13
Индекс Шеннона (Hb) по биомассе 0.20 ± 0.12 0.84 ± 0.14
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нение структуры сообществ и экосистем. Под
влиянием загрязнения и эвтрофирования водое-
мов разнообразие и стабильность систем умень-
шаются. При анализе индикаторных видов и рас-
чете индекса сапробности водам озер Банное и
Холмовское присвоен II класс качества, что ха-
рактеризует их как “слабозагрязненные”.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания “Изучение изменений в эко-
системе р. Северная Двина и в водоемах особо
охраняемых природных территорий (ООПТ) Ев-
ропейского Северо-Востока России в условиях
климатических сукцессий и воздействия антро-
погенных факторов” № 122011800593-4 (оз. Хол-
мовское) и при финансовой поддержке гранта
РНФ “Оценка современного состояния пресно-
водных экосистем Соловецкого архипелага (фун-
даментальный и прикладной аспекты)” № 22-14-
20045 (оз. Банное).
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Фрагментация ландшафтов признана одной из
существенных угроз для сохранения биологиче-
ского разнообразия [1, 2]. Основным предлагае-
мым методом решения данной проблемы являет-
ся создание и поддержание “коридоров” между
частично изолированными участками местооби-
таний. Такие структуры должны способствовать
передвижениям особей между локальными попу-
ляциями, обеспечивая их функциональную связ-
ность. Основная проблема при организации ко-
ридоров связана с недостаточностью данных о
дальних передвижениях многих видов животных
в связи со свойствами ландшафтов, что мешает
выработке стандартов. Наличие структурной
ландшафтной связанности между местообитани-
ями не гарантирует функциональную связность
локальных популяций животных и требует спе-
циальной проверки [3].

Цель настоящего исследования – оценить свя-
зующую роль прирусловой растительности малой
реки для популяций нескольких видов мышевид-
ных грызунов и землероек. Предполагалось, что
лесные виды мелких млекопитающих (ММ) будут
передвигаться между участками леса преимуще-
ственно вблизи русла, а не по открытым участ-
кам. Дополнительно решалась методическая за-
дача – проверка целесообразности применения
ответвлений заборчиков (“закрылок”) при отлове
ММ цилиндрами. Ранее эта модификация мето-
дики показала свою эффективность по отноше-
нию к амфибиям и рептилиям, но не проверялась
на ММ [4].

Исследование выполнено в Первоуральском
городском округе Свердловской области, Россия
(56°51′10.75″ с.ш., 59°48′41.06″ в.д.). В качестве
полигона для проведения работ выбрана террито-
рия, включавшая массивы елово-пихтовых лесов
с примесью сосны и березы, отделенные друг от

друга полосой сельхозугодий шириной не менее
500 м, засеянных кормовыми травами (далее
условно “поле”) (рис. 1). На всем протяжении по-
лигон пересекает р. Листвянка, которая относит-
ся к малым рекам. В период исследований шири-
на ее русла составляла от 1 до 3 м. Прирусловая
зона шириной 100–120 м, которую мы рассматри-
вали в качестве возможного ландшафтного кори-
дора, включала как луговые, так и лесные участки
(далее условно “пойма”).

Для проверки гипотезы в обоих лесных масси-
вах проведено групповое мечение животных с по-
мощью приманки с родамином В (производство
КНР). Приманку изготавливали на основе овся-
ных хлопьев по методике, опубликованной ранее
[5]. Концентрация маркера составляла 800 мг/кг
сухих хлопьев. Приманку перед использованием
опрыскивали нерафинированным подсолнечным
маслом и распределяли на двух участках площа-
дью по 3 га из расчета 4 кг приманки на 1 га (за
один тур). Расстояние между площадками мече-
ния и ближайшими линиями отлова составляло
380 м. Для обеспечения постоянного потока ме-
ченых животных процедуру повторяли раз в две
недели, что соответствует минимальному сроку
сохранения приманки [6].

В период с 12 июля по 10 сентября 2021 г. жи-
вотных отлавливали с помощью линий цилин-
дров с заборчиками [7]. На полигоне было уста-
новлено шесть стометровых линий – по 3 линии с
каждой стороны реки перпендикулярно руслу
(см. рис. 1). Расстояние между линиями на каж-
дом из берегов составляло около 150 м. Заборчики
были изготовлены из армированного полиэтиле-
на толщиной 200 мкм и высотой 30 см. Полиэти-
лен крепили к колышкам, вбитым в землю через
каждые 1.5–2 м. В отличие от оригинальной мето-
дики [7] из-за крайне сухой и твердой почвы края

УДК 574.91:599.32/.38

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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заборчиков не вкапывали, а фиксировали в земле
с помощью гвоздей с пластиковыми шайбами.
Цилиндры из пластика (по 6 на линию) диамет-
ром 30 см и глубиной 50 см устанавливали через
15 м друг от друга. Одна половина каждой линии
находилась в поле (цилиндры 1–3), а вторая – в
пойме (цилиндры 4–6). Каждый цилиндр в лини-
ях 1, 2 и 6 был дополнен четырьмя короткими
(1 м) заборчиками, отходящими от оси основного
заборчика на 45° [4].

Авторы руководства [8] рекомендуют исполь-
зовать в качестве фиксирующей жидкости в ци-
линдрах спирты со слоем масла, предотвращаю-
щего испарение. Мы не могли использовать та-
кой способ, так как масло препятствует
обнаружению родаминовой метки. Поэтому ци-
линдры на 15–20 см заполняли фиксатором “Аль-
дофикс” на основе глиоксаля (производитель
ООО “Новохим”, Россия) и прикрывали крыш-
ками от дождя для предотвращения разбавления
раствора. “Альдофикс” испаряется медленно и
защиты маслом не требует. Кроме того, он не
имеет резкого запаха, который мог бы отпугнуть
животных, при этом обеспечивает хорошую со-
хранность зверьков. Проверку цилиндров прово-

дили раз в пять дней (всего 11 туров). Пойманных
зверьков помещали в индивидуальные пластико-
вые пакеты. В лабораторных условиях зверьков
сушили и проводили поиск родаминовой метки
[5]. Затем особей вскрывали для уточнения их по-
ла и возраста. Видовая диагностика проведена с
использованием краниального материала.

Сравнение долей меченых особей в двух ме-
стообитаниях выполнили с помощью критерия
χ2. Его же использовали для тестирования значи-
мости различий по числу особей, отловленных в
разных цилиндрах, а также на линиях с “закрыл-
ками” и без них. Определение факторов, влияю-
щих на общее обилие ММ в конкретной точке
(уникальный № цилиндра, 36 шт.), провели мето-
дом LME (Модель линейных смешанных эффек-
тов). Набор факторов включал местообитание
(поле/пойма), уникальный № цилиндра и вид
животного. В качестве группирующей перемен-
ной учитывали номер тура проверки (1–11). Те-
сты отношения правдоподобия использованы
для определения общей значимости модели, зна-
чимости эффекта группирующей переменной и
оценки необходимости включения в модель взаи-
модействий факторов. Для сравнения моделей

Рис. 1. Пространственный план эксперимента: I – здания; II – площадки мечения и линии заборчиков; III – асфаль-
тированные дороги; IV – гравийные дороги; V – грунтовые дороги; VI – реки; VII – лес; VII – обрабатываемые поля;
IX – прирусловая растительность; крупные цифры – номера учетных линий, мелкие – номера цилиндров.
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применяли скорректированный информацион-
ный критерий Акаике (AICc). Все статистические
анализы проводили с использованием R 4.2.2
[10]. Набор всех возможных моделей получен с
помощью пакета MuMIn [11].

Всего отловлено 338 животных 14 видов, из ко-
торых 42 имели метку (табл. 1). Доля меченых в поле
и пойме не отличалась (df = 1; χ2 = 0.02; P = 0.89),
однако общее количество зверьков и число мече-
ных, отловленных в двух местообитаниях, разли-
чалось в 5 раз: в пойме отловили 284 зверьков
(35 меченых), а в поле – 54 (7 меченых). В цилин-
драх, установленных в поле, уловистость увели-
чивается по мере приближения к пойме (рис. 2).

Полная модель, объясняющая количество пой-
манных в разных точках животных, помимо основ-
ных факторов, включала их взаимодействия: место-
обитание × вид, закрылки × вид, вид × № цилин-
дра. Полный спектр состоял из 35 моделей. Лучшая
модель включает только факторы “местообита-

ние”, “вид” и их взаимодействие (табл. 2). Эта мо-
дель значимо отличалась от редуцированной (P <
< 0.001) и от модели без группирующей перемен-
ной (P < 0.001). Относительный вес остальных
моделей был значительно меньше (Δ AICc > 2) [9].
Хотя фактор “закрылки” не вошел в лучшую мо-
дель, общее количество отловленных зверьков
было выше в цилиндрах с “закрылками” (197 ос.
против 142) и различие было значимым (df = 1; χ2 =
= 4.83; P = 0.03).

Известно, что в цилиндры ловятся преимуще-
ственно нерезидентные животные [12, 13]. Поэто-
му большинство и меченых, и немеченых особей,
отловленных нами, вероятно, не были резидента-
ми. Поскольку меченые животные на расстоянии
380 м и более от площадки мечения были отлов-
лены в основном в пойме, это местообитание, по-
видимому, является более благоприятным для
дальних передвижений охваченного спектра ви-
дов ММ благодаря особым микроклиматическим

Таблица 1. Число отловленных и меченых животных разных видов в двух местообитаниях

Местообитание Вид Всего отловлено, ос. Количество меченых, ос.

Поле Agricola agrestis (Linnaeus, 1761) 3 1

Microtus arvalis (Pallas, 1778) 30 3

Myodes glareolus (Schreber, 1780) 3 0

Myodes rutilus (Pallas, 1779) 1 0

Sicista betulina (Pallas, 1779) 7 2

Sorex araneus (Linnaeus, 1758) 8 1

Sorex caecutiens (Laxmann, 1788) 1 0

Sorex minutus (Linnaeus, 1766) 1 0

Всего 54 7

Пойма Apodemus agrarius (Pallas, 1771) 3 1

Micromys minutus (Pallas, 1771) 4 0

Agricola agrestis 5 2

Microtus arvalis 99 7

Alexandromys oeconomus (Pallas, 1776) 20 0

Myodes glareolus 51 8

Craseomys rufocanus (Sundevall, 1846) 2 0

Myodes rutilus 7 2

Sicista betulina 37 7

Sorex araneus 14 1

Sorex caecutiens 11 2

Sorex isodon (Turov, 1924) 1 1

Sorex minutus 19 2

Sylvaemus uralensis (Pallas, 1811) 11 2

Всего 284 35
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условиям и разнообразию растительности. В пе-
риод исследования погода была жаркой и засуш-
ливой, что могло дополнительно повысить при-
влекательность поймы для ММ. Лесные виды
(Myodes spp., S. uralensis, Sorex spp.) встречались в
поле на разном удалении от поймы с заметным
уменьшением в последнем цилиндре (цил. 3 – 5 ос.,
2 – 6 ос., 1 – 3 ос.). Среди них был только один ме-
ченый зверек (S. araneus в цил. 3).

Наша гипотеза о том, что лесные виды мыше-
видных грызунов и землероек будут перемещать-
ся преимущественно в пределах границ поймен-
ной растительности, подтвердилась – пойма ма-
лой реки функционировала как ландшафтный
коридор для ММ, совершающих дальние пере-
движения в процессе дисперсии в сельскохозяй-
ственном ландшафте, обеспечивая тем самым
функциональную связность локальных популя-

ций. В ходе эксперимента впервые получены дан-
ные о дальних передвижениях равнозубой буро-
зубки – меченая половозрелая самка-сеголеток
была отловлена на линии 1 (дальность передви-
жения минимум 380 м) спустя 15 дней после нача-
ла мечения. Показано, что установка “закрылок”
повышает эффективность отлова ММ цилиндра-
ми с заборчиками.

Работа выполнена в рамках госзадания ИЭРиЖ
УрО РАН (№ 122021000082-0, 122021000076-9).

Авторы выражают признательность Ю.Л. Су-
морокову и Е.И. Куваевой за помощь в полевых
работах, анонимным рецензентам – за конструк-
тивные замечания к тексту рукописи.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов и подтверждают, что в работе с живот-
ными соблюдались общепринятые этические
нормы.

Рис. 2. Суммарное число отловленных и помеченных животных в зависимости от положения цилиндра в линии.
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Таблица 2. Лучшие модели, объясняющие число отловленных животных

Примечание. β0 – свободный член регрессионного уравнения, AICc – информационный критерий Акаике, скорректирован-
ный для малых выборок; Δ AICc – величина отличия от лучшей модели; Wi – относительный вес модели; прочерк – фактор
использован в анализе, но не вошел в данную модель.

Модель β0
Место-

обитание Вид Место-
обитание × вид Закрылки № 

цилиндра
Закрылки  × 

× вид
Вид × 

× № цилиндра AICc Δ AICc Wi

1 0.00 + + + – – – – 2353 0 0.8

2 –0.01 + + + + – – – 2356 3 0.2
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Глобальные изменения среды, например сме-
на способов землепользования, потепление кли-
мата или эвтрофирование местообитаний, могут
оказаться благоприятными для некоторых абори-
генных видов растений и будут способствовать
росту их численности и степени доминирования в
сообществах [1, 2]. Распространение чужеродных
видов растений может иметь те же последствия –
все большее их число будет доминировать в рас-
тительном покрове [3]. Высказывается опасение,
что эти процессы могут представлять угрозу для
существования других видов растений, а соответ-
ственно и для фиторазнообразия регионов в це-
лом [1, 2, 4].

Но способны ли доминанты влиять на видовое
богатство крупных участков растительного по-
крова? Результаты некоторых исследований [5–7]
не подтверждают это опасение. Они свидетель-
ствуют о том, что доминанты, достигающие высо-
кого проективного покрытия, обычно снижают
видовое богатство сообществ на небольших
участках, но сила этого эффекта ослабевает по
мере увеличения пространственного масштаба
исследования. Предполагается, что это может
быть связано с характером их воздействия на со-
путствующие виды растений – неизбирательным
либо избирательным, но при условии, что менее
устойчивыми к этому фактору являются обычные, а
не редкие виды [6–8]. При этом универсальность
данной закономерности была оспорена [9].

Мы оценили характер воздействия чужерод-
ных и аборигенных доминантов на сопутствующие
виды растений на примере нескольких десятков
участков природных и синантропных травяных со-
обществ юга России и макрофитобентоса Черного
и Азовского морей [8, 10]. Был сделан вывод, что
доминанты, способные избирательно воздей-
ствовать на другие виды, не имеют широкого рас-
пространения в растительном покрове этого ре-
гиона [8, 10].

Если воздействие доминантов на сопутствую-
щие виды растений является неизбирательным
(т. е. виды исключаются из небольших участков
сообществ случайным образом), то каждый из
этих видов имеет определенную вероятность быть
обнаруженным на участках с любой степенью до-
минирования. В этом случае сообщества с низкой
и высокой степенью доминирования (LD и HD)
должны характеризоваться сходным размером
видового пула и соответственно включать сход-
ное число видов, если их площадь достаточно ве-
лика. Как следует из работы М. Gaertner et al. [5],
для растительных сообществ средиземноморско-
го типа воздействие чужеродных доминантов ста-
новится малозаметным на участках площадью бо-
лее 100 м2. Другие работы, касающиеся этой про-
блемы, нам не известны.

В настоящем сообщении мы рассмотрели дан-
ный вопрос на примере пяти участков наземных
травяных сообществ (полян, залежей и пустырей)
и одного участка макрофитобентоса с доминиро-
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ванием аборигенных и чужеродных видов, спо-
собных образовывать густые и высокие заросли:
Calamagrostis epigejos, Glycyrrhiza glabra, Pteridium
aquilinum, Zostera noltei и Z. marina (аборигенные
виды), Solidago сanadensis и Silphium perfoliatum
(родина Северная Америка). Краткая информа-
ция о сообществах и местах их расположения
приведена в табл. 1. Номенклатура сосудистых
растений дана по [11], макроводорослей – по [12].

Сбор фактического материала был выполнен в
летний полевой сезон 2022 г. В пределах каждого
участка наземной растительности, выбранного
нами в качестве объекта исследования, мы по
возможности максимально равномерно заложи-
ли и описали по 50 пробных площадок размером
2 × 2 м. Из них 25 площадок (их общая площадь
100 м2) были заложены на участках с относитель-
но низким проективным покрытием доминирую-
щего вида (20–50%) и 25 – с высоким (75–99%).
Заложить существенно большее число пробных
площадок оказалось затруднительно из-за отсут-
ствия на местности достаточных по размеру про-
странственно однородных участков растительного
покрова с доминированием определенного вида.

Для каждой группы описаний отдельно с LD и
HD путем последовательного их объединения мы
построили по десять рядов накопления видов
(число видов в одном описании – на 4 м2, в двух –
на 8 м2, … в 25 – на 100 м2). Порядок объединения

описаний для каждого из 10 вариантов определя-
ли на основе генератора случайных чисел. Для
каждого выборочного усилия (суммарной площа-
ди пробных площадок – А) рассчитали среднее
число видов (формирование рядов накопления
видового богатства выполнено по [13, 14]). В ито-
ге определили отношение значений этой характе-
ристики для групп описаний сообществ с HD
(SHD) к ее значениям для таких же по объему
групп описаний сообществ с LD (SLD). Аналогич-
ная работа была выполнена на участке макрофи-
тобентоса с разным суммарным проективным по-
крытием Z. noltei и Z. marina: были отобраны и обра-
ботаны пробы с 30 площадок размером 0.5 × 0.5 м
на участках с относительно высоким общим по-
крытием этих видов и с 30 площадок такого же
размера – с относительно низким; построены по
10 рядов накопления видов; оценены значения
соотношения SHD/SLD (Q). Максимальное выбо-
рочное усилие было определено опытным путем.

Так как соотношение SHD/SLD (Q) имеет пре-
дел роста (Qmax), его зависимость от выборочного
усилия (А) была аппроксимирована логистиче-
ской функцией:

(1)

Параметры данного уравнения (N, C, a, b)
определяли методом общего понижающего гра-

( ) += +
+

.
1 10a bA

NQ A C

Таблица 1. Характеристика участков растительных сообществ

Примечание: SLD – число видов на участках растительных сообществ с относительно низким (20–50%) проективным покры-
тием доминирующего вида, SHD – с относительно высоким покрытием (75–99%); Q = SHD/SLD.

Доминанты (константные виды) Месторасположение
(высота над ур. м., координаты)

SHD/SLD/Q

4 м2 100 м2

Pteridium aquilinum (Astrantia maxima, Bet-
onica macrantha, Brachypodium pinnatum, 
Galega orientalis, Ranunculus caucasicus)

Поляна на хр. Азиш-Тау, бас. р. Белая, Крас-
нодарский край (1340 м, 44°09′14″ с.ш., 
40°04′33″ в.д.)

21.6/33.5/0.64 74/80/0.93

Silphium perfoliatum (Poa angustifolia, 
Brachypodium pinnatum, Elymus repens, 
Cruciata laevipes, Pentanema aspera)

Старая залежь на террасе р. Белая в окрестностях 
пос. Каменномостский, Республика Адыгея 
(370 м, 44°21′19″ с.ш., 40°11′58″ в.д.)

11.6/16.3/0.71 49/53/0.93

Calamagrostis epigejos (Poa angustifolia, 
Agrimonia eupatoria, Holcus lanatus, Agros-
tis gigantea, Convolvulus arvensis)

Старая залежь на террасе р. Белая в окрестностях 
пос. Каменномостский, Республика Адыгея 
(279 м, 44°31′05″ с.ш., 40°08′29″ в.д.)

12.8/24.6/0.54 50/63/0.79

Solidago сanadensis (Elymus repens, Poa 
angustifolia, Rubus caesius, Potentilla rep-
tans, Cruciata laevipes)

Пустырь в окрестностях г. Майкопа, 
бас. р. Белая, Республика Адыгея 
(201 м, 44°38′11″ с.ш., 40°04′22″ в.д.)

12.7/18.3/0.69 54/60/0.90

Glycyrrhiza glabra (Thinopyrum elongatum, 
Elymus repens, Poa angustifolia, Ambrosia 
artemisiifolia, Galium humifusum)

Пустырь в окрестностях хут. Прорвенский, 
Краснодарский край, Приазово-Кубанская низ-
менность (0 м, 45°32′38″ с.ш., 37°42′22″ в.д.)

7.3/11.2/0.69 22/27/0.81

Zostera noltei и Z. marina (Chara baltica, 
Chaetomorpha linum, Pneophyllum fragile, 
Vertebrata reptabunda)

Мелководье Таманского залива Азовского моря 
около пос. Сенной, Краснодарский край (глу-
бина 0.7–0.8 м, 45°16′48″ с.ш., 36°58′33″ в.д.)

3.4/5.3/0.64 12/13/0.92
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диента (ОПГ) в среде Excel 2013. Их значения, ко-
торые приводятся в табл. 2, позволяют опреде-
лить характеристики, существенные для решения
поставленной задачи, в частности

(2)

Кроме того, характер зависимости Q(A), уста-
новленный на основе фактических данных, поз-
воляет оценить (прогнозировать) ожидаемую
площадь (AE), для которой рассматриваемое от-
ношение (Q) будет отличаться от его предельного
значения (Qmax) не более чем на 1%.

Характер изменения фактического соотноше-
ния SHD/SLD (Q) на градиенте суммарной площади
участков (A) показан на рис. 1 и в табл. 1. Видно, что
для отдельных пробных площадок, заложенных в
наземных сообществах (участков сообществ пло-
щадью 4 м2), значения Q варьируют в пределах
0.54–0.71; для групп площадок с общей площадью
100 м2 – 0.79–0.93. В частности, для участков со-
обществ с доминированием Calamagrostis epigejos
и Glycyrrhiza glabra – 0.54 и 0.61 (4 м2), а также 0.79
и 0.81 (100 м2); с доминированием Solidago
сanadensis, Silphium perfoliatum и Pteridium aquilinum –
0.64–0.71 и 0.90–0.93. Таким образом, наши дан-
ные подтверждают предположение, что различие
в видовом богатстве участков сообществ с LD и
HD сокращается по мере увеличения их размеров
[5–7]. Причем в 3 из 5 случаев участки наземных
сообществ площадью 100 м2 с LD и HD характе-
ризуются близким видовым богатством, по край-
ней мере число видов в них различается не более
чем на 10% (см. табл. 1 и рис. 1). На участке мак-
рофитобентоса с доминированием Z. noltei и
Z. marina фактические значения SHD/SLD состави-
ли в среднем 0.64 для 0.25 м2 и 0.92 для 7.5 м2.

Из рис. 1 и табл. 2 видно, что регрессионные
модели логистического типа объясняют долю
дисперсии соотношения SHD/SLD (Q) на 93–99%

( )
→∞

= = +max lim .
A

Q Q A N C

(в среднем на 96%), соответственно могут быть
использованы для прогноза на основе экстрапо-
ляции наиболее вероятных предельных значений
этой характеристики (Qmax), а также площади
участков растительных сообществ (AE), на кото-
рой они могут быть достигнуты. Из табл. 1 и 2
видно, что для большинства участков наземных
сообществ (кроме участка с доминированием Sol-
idago сanadensis) расчетные значения Qmax близки
к фактическим значениям Q для площади 100 м2.
Это касается и сообществ с доминированием Cal-
amagrostis epigejos и Glycyrrhiza glabra, хотя расчет-
ные значения Qmax для их участков, как и факти-
ческие для площади 100 м2, ниже, чем для участ-
ков сообществ с доминированием других видов.
Применительно к участку сообщества с домини-
рованием Glycyrrhiza glabra такой результат не яв-
ляется неожиданным, поскольку ранее нами бы-
ли обнаружены признаки избирательного вытес-
нения этим доминантом других видов [8, 10]. В
сообществах макрофитобентоса с доминирова-
нием Z. noltei и Z. marina расчетные значения Qmax
оказались равными 0.92, т.е., как и на большин-
стве наземных участков сообществ, близкими к
максимальным фактическим значениям Q. При
этом AE составляет 5.5 м2 (см. табл. 1 и 2).

Таким образом, наши результаты показывают,
что при значительном росте проективного по-
крытия доминирующих видов участки наземных
травяных сообществ суммарной площадью 100 м2

и макрофитобентоса площадью 5–6 м2 позволяют
во многих случаях сохранить более 90% их видо-
вого богатства. При этом характер зависимости
Q(A), установленный на основе фактических дан-
ных, позволяет прогнозировать, что более круп-
ные по размеру участки сообществ не являются
более эффективными в этом отношении. Приме-
нительно к наземным сообществам наши выводы
в целом согласуются с результатами, полученны-

Таблица 2. Значения параметров модели (1), описывающей соотношение между Q (SHD/SLD) и площадью участ-
ков сообществ (А) с доминированием определенных видов

Примечание: Q (SHD/SLD) – соотношение между числом видов на участках сообществ с равной площадью, но при этом с низ-
ким (SLD) и высоким (SHD) покрытием доминирующего вида; a, b, C и N – константы; Qmax = C + N – прогнозируемое мак-
симально высокое значение Q; AE – ожидаемая площадь (м2), для которой рассматриваемое соотношение (Q) будет отличать-
ся от его предельного значения (Qmax) не более чем на 1%.

Доминанты
Параметры уравнения (1)

a b C N R2 Qmax AE

Pteridium aquilinum –1.23 –0.03 –5.20 6.12 0.98 0.91 48.5
Silphium perfoliatum –1.27 –0.01 –4.96 5.91 0.97 0.95 127.2
Clamagrostis epigejos –1.30 –0.02 –5.15 5.94 0.99 0.80 100.1
Solidago canadensis –0.34 –0.01 0.00 1.00 0.95 1.00 237.4
Glycyrrhiza glabra 1.30 –0.03 0.59 0.22 0.96 0.81 105.2
Zostera noltei и Z. marina –1.82 –0.29 –23.13 24.04 0.93 0.92 5.6
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ми ранее для растительных сообществ средизем-
номорского типа [6]. Чтобы оценить их право-
мерность для сообществ других типов местооби-
таний, необходимы дальнейшие исследования.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований (грант № 20-04-00364).
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Остеотропными являются органические (на-
пример, ализарин, тетрациклин) и неорганиче-
ские (Ca, P, Mg) вещества, стабильные элементы
(F, Pb, Cr, Zn, Be, V) и радиоактивные изотопы
(45Ca, 90Sr, 91Y, 210Pb, 224, 226, 228Ra, 238, 239Pu, 241Am),
многие из которых токсичны. Их опасность обу-
словлена тем, что, во-первых, эти вещества изби-
рательно накапливаются в скелете и остаются в
костной ткани на продолжительный срок, во-
вторых, ряд остеотропных радионуклидов имеют
длительный период полураспада, вследствие чего
являются постоянным источником внутреннего
облучения или интоксикации организма. К на-
стоящему времени накоплен большой фактиче-
ский материал по обмену остеотропных токсиче-
ских веществ и эффектам их воздействия на орга-
низм позвоночных (см. обзоры [1–5] и др.),
однако ряд проблем все еще не решен.

Размах индивидуальных показателей накопле-
ния остеотропных веществ внутри одного вида
даже у лабораторных животных довольно широк.
Например, в лабораторном эксперименте инди-
видуальные показатели обмена 90Sr и стабильного
фтора у мышей различаются в 2–8 раз при коэф-
фициенте вариации 13.5–25.9 и 23.5–36.5% соот-
ветственно [6]. Еще больше диапазон значений в
природных популяциях. В работе [7] обобщены
все известные данные по коэффициентам пере-
хода радионуклидов из среды в наземные и вод-
ные животные и растения, приведены численные
значения коэффициентов (во многих случаях с
разбросом на порядки величин), однако в боль-
шинстве случаев причины различий и разбросов
авторы не объясняют, признавая наличие про-
блемы.

В последних обзорах литературы по состоя-
нию наземных экосистем ВУРСа, Чернобыля и

Фукусимы [8–11] подчеркивается, что экстрапо-
ляция данных о биологических эффектах, полу-
ченных в лабораторных (контролируемых) усло-
виях, для прогнозирования эффектов в полевых
условиях является весьма сложной задачей. Это
связано с тем, что при обитании животных на ра-
диоактивно загрязненных территориях в услови-
ях хронического поступления 90Sr к влиянию эн-
догенных характеристик добавляются экзоген-
ные факторы (уровень загрязнения территории
обитания, год и сезон отлова, пищевые предпо-
чтения). Значительный вклад в изменчивость де-
понирования 90Sr в организме животных вносят
неоднородность загрязнения почв и, как след-
ствие, различия в кормовой базе. Показано, на-
пример, что на участках размером 0.2–0.5 км2 раз-
брос в плотностях загрязнения почв 90Sr состав-
ляет 1.2–2.7 раза, а по мере удаления от
центральной оси ВУРСа уровни загрязнения сни-
жаются на три порядка величин [12]. Это делает
актуальными именно полевые исследования при-
родных популяций.

Не менее сложными являются проблемы межви-
довых различий в уровне накопления радионукли-
дов. В частности, недостаточно известны механиз-
мы формирования радиобиологически значимых
межвидовых различий и их возможная роль в эко-
логической специализации видов. Обычно видо-
вой показатель – это среднее значение депониро-
вания 90Sr у отдельных индивидов представитель-
ной выборки, причем диапазон внутривидовых
различий накопления радионуклида регулярно
превышает межвидовые различия ([13, 14] и др.).

Актуальность цели настоящего исследования –
оценить меж- и внутривидовые особенности акку-
муляции остеотропных радионуклидов на примере

УДК [574:539.16.047]+591.1+599.343.4

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ



402

ЭКОЛОГИЯ  № 5  2023

СТАРИЧЕНКО

депонирования 90Sr в скелете грызунов, обитающих
в зоне Восточно-Уральского радиоактивного следа
(ВУРСа), и проанализировать возможные причи-
ны этих различий. Нами 90Sr рассмотрен не толь-
ко как конкретный радионуклид, но и как инди-
катор депонирования других веществ, накапли-
вающихся в скелете.

В работе использован костный материал ма-
лой лесной мыши (Sylvaemus uralensis Pall, 1811) и
узкочерепной полевки (Microtus gregalis Pall, 1779).
Животные были отловлены в 2012 г. на двух участ-
ках ВУРСа с плотностью загрязнения 90Sr в сред-
нем 0.74 и 3.7 МБк/м2. Из больших выборок жи-
вотных проанализированы только те особи, кото-
рые принадлежали к одной функционально-
возрастной группе (ювенильные животные или
неразмножающиеся сеголетки), вследствие чего
однородные выборки малочисленны (по 7 особей).

Для определения удельной активности 90Sr
(Бк г–1 сырой кости) очищенные и озоленные
бедренные кости растворяли в концентрирован-
ной азотной кислоте. Раствор наносили на алю-
миниевую подложку и высушивали. Радиомет-
рию проб осуществляли на приборе бета-счета

VAG–120 (VEB RFT Messelektronik, производство
Германии) с использованием калийных эталонов
[15]. Результаты измерений представляют собой
суммарную удельную активность 90Sr и его дочер-
него 90Y (в равновесии).

Статистическая обработка данных выполнена
с помощью программы Microsoft Excel 2007. Зна-
чимость различий между выборками оценивали с
помощью t-критерия Стьюдента. Статистиче-
ский вывод осуществляли на 5%-ном уровне зна-
чимости (p < 0.05). Анализировали также литера-
турные данные по интересующей тематике.

На рис. 1 представлены данные по аккумуля-
ции 90Sr в скелете двух видов грызунов. Средние
значения накопления 90Sr у малых лесных мы-
шей, отловленных в зоне ВУРСа с плотностью за-
грязнения почв 90Sr ≈ 0.74 и ≈3.7 МБк/м2, как у
ювенильных животных, так и у неразмножаю-
щихся сеголеток в 1.5–2 раза меньше, чем у узко-
черепных полевок (32 и 91 Бк/г и 162 и 301 Бк/г
соответственно), что отмечали ранее и другие ав-
торы ([16, 17] и др.); индивидуальные показатели
у ювенильных животных – 20–56 и 42–116 Бк/г
(коэффициент вариации 32–47%), у неразмножа-
ющихся сеголеток – 60–306 и 164–410 Бк/г (ко-
эффициент вариации 29–55%), т. е. индивидуаль-
ные значения аккумуляции 90Sr различаются в
2.5–5.1 раза. Межвидовые различия средних со-
ставляют 2.8 для ювенилов и 1.9 – для неразмно-
жающихся сеголеток и значимы в обоих случаях
(p < 0.001).

Полученные нами результаты с учетом литера-
турных данных позволяют сделать предположе-
ние о различиях механизмов, определяющих осо-
бенности депонирования 90Sr у отдельных осо-
бей, принадлежащих к одному виду, и между
разными видами.

Межвидовые различия базируются на эколо-
гических особенностях вида (в частности, на
уровне энергетического обмена, продолжитель-
ности жизни, параметрах метаболизма базового
минерала скелета – стабильного кальция, осо-
бенностях экологической специализации, разли-
чии рационов). Последний фактор является весь-
ма существенным и объясняет выявленные нами
межвидовые различия, поскольку остальные пе-
речисленные параметры у мышей и полевок
близки. Мыши питаются семенами и насекомы-
ми, полевки – надземными и подземными частя-
ми растений, заглатывая при этом частички поч-
вы, содержащие радионуклид ([16, 17] и др.),
вследствие чего в их организм попадают бóльшие
количества радионуклида, чем у мышей.

Индивидуальные особенности накопления
остеотропных веществ внутри одного вида обуслов-
ливают преимущественно морфофизиологические
параметры скелета, через которые опосредуется

Рис. 1. Аккумуляция 90Sr в скелете ювенильных жи-
вотных (а) и неразмножающихся сеголеток (б) двух
видов грызунов, отловленных в зоне ВУРСа с плотно-
стью загрязнения почв 90Sr ≈ 0.74 (а) и ≈3.7 МБк/м2 (б).
Штриховой линией обозначен средневидовой уровень.
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влияние пола и возраста животных [2, 3, 18]. На-
пример, влияние на аккумуляцию 90Sr одного из
эндогенных факторов скелета – минеральной
плотности костной ткани – выявлено как при
обитании животных на радиоактивно загрязнен-
ных территориях [16, 18], так и в лабораторных
экспериментах [19]. Показано [3], что уровень де-
понирования таких остеотропных веществ, как
91Y (однократное введение) и стабильный фтор
(хроническое поступление), в скелете экспери-
ментальных животных (крысы Вистар и лабора-
торные мыши) также определяется морфофизио-
логическими характеристиками их скелета [3].
Следует отметить, что при анализе более крупной
выборки животных, чем в нашем исследовании,
т.е. отловленных на значительно большей терри-
тории, в действие будет вступать большее количе-
ство факторов: мозаичность загрязнения терри-
тории, демографическая структура популяции,
присутствие в выборке животных-мигрантов и
т.д. [13, 16].

Косвенно наши предположения о различии
механизмов меж- и внутривидовой вариабельно-
сти накопления радионуклидов подтверждаются
успешной межвидовой экстраполяцией периода
полувыведения ряда радионуклидов на основе
принципа подобия обмена веществ ([20, 21] и др.)
и невозможностью использования такого подхо-
да для индивидуального прогнозирования. Оче-
видно, эта невыполнимость связана с тем, что ни
один из экстраполяционных параметров (уровень
обмена веществ, масса тела, теплопродукция, по-
требление кислорода, продолжительность жиз-
ни) непосредственно не связан с факторами,
определяющими уровень задержки радионукли-
дов в скелете отдельного индивида. В этом же ря-
ду факторов – кальций-энергетический показа-
тель (Са/Е), позволивший получить показатели
депонирования 90Sr у человека, совпадающие с
реально наблюдаемыми характеристиками, на
основе данных по животным [22].

Таким образом, на примере двух видов грызу-
нов, обитающих на территории ВУРСа, показаны
различия средневидовых и внутривидовых уровней
накопления 90Sr, что подтверждают литературные
данные. На основе наших и опубликованных ре-
зультатов сформулированы основные причины
меж- и внутривидовых различий накопления остео-
тропных радионуклидов. Представленный в работе
анализ может быть полезен при поиске путей совер-
шенствования экстраполяционных подходов и, в
частности, при интерпретации недостаточной пре-
цизионности межвидовой экстраполяции вслед-
ствие высокого уровня индивидуальной измен-
чивости, поскольку эти процессы в значительной
степени независимы.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ИЭРиЖ УрО РАН (№ 122021000077-6).
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