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Выпуск № 2 От редакции

ПЛОХИЕ НОВОСТИ
Уважаемые читатели, авторы и рецензенты!
С горечью сообщаем, что 3 мая с. г. ушел из жизни наш коллега, Алексей Елпидифорович 

Веселов, который с первых шагов нашего журнала активно включился в его работу. Мы 
целиком разделяем скорбь его товарищей по работе в Институте биологии КарНЦ РАН, вы-
сказанную в некрологе.

Обращаем внимание авторов, что документы в ВАК ушли для включения журнала в Пе-
речень только по пяти научным направлениям: «экология», «зоология», «ботаника», «ги-
дробиология», «биогеохимия». Таким образом, тематика нашего журнала несколько сокра-
щается и становится более определенной.

С неизменной готовностью к сотрудничеству,
редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»
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МОНИТОРИНГ РОСТА И РАЗВИТИЯ 
SYRINGA JOSIKAEА JACQ. FIL. В УСЛОВИЯХ 
ЕВРО-АРКТИЧЕСКОГО РЕГИОНА (НА ПРИ-

МЕРЕ Г. МУРМАНСКА)

УДК 581.5

Ключевые слова:
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рост
развитие
температура

Аннотация: Представлены результаты 2-летнего мониторинга роста и раз-
вития Syringa josikaea Jacq. fil. (сирени венгерской) в условиях атлантико-ар-
ктического климата г. Мурманска (68°58’ с. ш., 33°4’ в. д.). Фенологические 
показатели изучались на четырех пробных площадках в разных районах го-
рода. Продолжительность вегетационного периода S. josikaea на широте г. 
Мурманска составляет 125–136 суток. Выявлено значительное укорочение 
ряда фенологических фаз, их смещение на более поздние даты по сравне-
нию с другими городами севера России. Рассчитаны суммы активных тем-
ператур (САТ) выше 0 °С для каждой фенофазы. Показано, что фенофазы 
развертывания почек, роста побегов, цветения, листопада S. josikaea про-
исходят практически синхронно в разных районах г. Мурманска и в контро-
ле при суммах активных температур, которые значительно различаются по 
годам. При этом фенофазы могут проходить при минимальных значениях 
суммы активных температур. Это может свидетельствовать о том, что про-
цессы развития S. josikaea в значительной степени детерминированы гене-
тически. S. josikaеа является видом с широкой нормой реакции, поскольку 
она успешно вегетирует и цветет в условиях полярного дня и низких темпе-
ратур Арктического региона.

© Петрозаводский государственный университет
Получена: 12 февраля 2020 года                                                  Подписана к печати: 23 июня 2020 года
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Введение
Одной из основных целей интродукции 

растений в районы Крайнего Севера являет-
ся улучшение качества городской среды. В 
последние десятилетия Российская Арктика 
все больше подвергается антропогенному 
воздействию вследствие активного разви-
тия промышленности, транспорта и логи-
стики, разведки углеводородов (Abakumov 
et al., 2017). В связи с этим в северных го-
родах необходимо формирование устойчи-
вых зеленых насаждений с использованием 
видов, способных адаптироваться к экстре-

мальным климатическим условиям и ан-
тропогенному загрязнению среды. Ряд ин-
тродуцентов, в частности из рода Syringa L., 
устойчивы к загазованности и задымлению 
воздуха (Кищенко, Потапова, 2014), они ак-
кумулируют большое количество пыли и 
газов без потери декоративности (Поляко-
ва, 2011). Одним из таких видов является 
Syringa  josikaea (сирень венгерская), она 
хорошо переносит городские условия, высо-
коустойчива к атмосферному загрязнению, 
обладает способностью к биоаккумуляции 
тяжелых металлов, проявляет к ним устой-
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чивость, что свидетельствует о ее высоком 
адаптационном потенциале (Шлапак и др., 
2017). S. josikaеа занимает одно из первых 
мест в ассортименте кустарников для озеле-
нения Мурманской области, в то время как 
S. vulgaris (сирень обыкновенная) в условиях 
полярного дня не образует репродуктивных 
органов и не цветет. С целью интродукции 
саженцы сирени венгерской были впервые 
завезены в Полярно-альпийский ботани-
ческий сад в 1936 г. из Ботанического сада 
г. Ленинграда (Гонтарь и др., 2011) и уже в  
1940 г. S. josikaеа стала использоваться для 
озеленения Мурманска и Мончегорска. 
Большая партия сирени была высажена в 
Мурманске в 1947 г. В настоящее время S. 
josikaea составляет основу зеленых насаж-
дений г. Мурманска. Доля участия сирени в 
посадках на улицах и в скверах города в 1977 
г. составляла 21 %, в 2012 г. – 28 % (Гонтарь и 
др., 2013).

Интегральным показателем, характеризу-
ющим адаптацию растений к условиям сре-
ды, является сезонный ритм развития (Логи-
нов, 1980). В последние несколько десяти-
летий весенние фенофазы древесных рас-
тений, такие как появление листьев и цвете-
ние, стали более ранними по всему земному 
шару (Chambers et al., 2013; Wang et al., 2015), 
хотя изменения осенних фенофаз менее вы-
ражены (Gill et al., 2015). Фенофаза растений 
является важным биологическим индика-
тором климата и его воздействия на назем-
ные экосистемы. Смещение фенофаз может 
привести к изменению продуктивности, ре-
продукции, несоответствию между расте-
ниями и опылителями (DeLucia et al., 2012). 
Несмотря на большой ассортимент дендро-
интродуцентов в городах Евро-Арктической 
зоны России, исследования особенностей 
их роста и развития в условиях океаниче-
ского климата немногочисленны (Бабич и 
др., 2008; Гонтарь и др., 2013; Василевская, 
Морозова, 2016; Шлапак и др., 2017; Мо-
розова, 2018; Vasilevskaya, Morozova, 2018; 
Vasilevskaya, Domachina, 2018).
Материалы 

Объект исследования – Syringa josikaea 
Jacq. fil. (сирень венгерская) относится к 
секции сирени волосистые (Villosae C. K. 
Schneid), семейству Маслинные (Oleaceae 
Link.). S. josikaea – эндемичный кустарник 
Западных Карпат, имеющий узкий ареал 
и находящийся под угрозой исчезновения 
(Lendvay et al., 2013). В настоящее время яв-
ляется очень редким видом, произрастает в 

естественных условиях только в Украинских 
Карпатах и Западных Румынских Карпатах 
(Dihoru, Negrean, 2009). По последним дан-
ным (Lendvay et al., 2013), несколько локаль-
ных ценопопуляций существуют на неболь-
ших участках в долинах вдоль ручьев, часто 
представленные всего лишь несколькими 
особями и разделенные между собой боль-
шими расстояниями. S. josikaea – декоратив-
ный, быстрорастущий, высоко засухоустой-
чивый и морозостойкий вид, его экологи-
ческая пластичность определила успешную 
интродукцию в северных районах европей-
ской части России (Гонтарь и др., 2010). В 
условиях интродукции является самым зи-
мостойким видом по сравнению с другими 
представителями рода Syringa L. (Семенюк, 
Долганова, 2008; Мартынов, 2013).

Исследования проведены в г. Мурманске 
– самом большом в мире незамерзающем 
порту за полярным кругом. Город располо-
жен в северной части Кольского полуостро-
ва, на берегу Кольского залива Баренце-
ва моря (68°58' с. ш., 33°4' в. д.), на узкой, 
всхолмленной равнине, вытянутой с севера 
на юг на 25 км (рисунок). В Мурманске выде-
ляют 3 внутригородские территории: Ленин-
ский, Октябрьский и Первомайский райо-
ны, изолированные друг от друга крупными 
сопками. Наиболее характерными являются 
иллювиально-гумусовые подзолистые по-
чвы (Переверзев, 2011). Город расположен 
в подзонах субарктической тундры (юж-
ный вариант) и лесотундры (Walker et al., 
2018). Находится в атлантико-арктической 
зоне умеренного климата. На климат горо-
да значительное влияние оказывает теплое 
Северо-Атлантическое течение Баренцева 
моря. Среднегодовая температура воздуха 
+1.1 °С, средняя температура зимы –7.2 °С, 
лета +11.1 °С (Демин, 2012). Полярная ночь 
в Мурманске начинается 2 декабря и про-
должается до 11 января, полярный день – с 
22 мая по 22 июля (Богданец и др., 1998). 
Продолжительность вегетационного пери-
ода 120–130 дней. Ветер имеет муссонный 
характер. Относительная влажность воздуха 
колеблется в пределах 61–80 %. Годовое ко-
личество осадков составляет в среднем 495 
мм. Снег в Мурманске лежит в среднем 210 
дней.

 2014 и 2015 гг., в которые проводились 
исследования, в основном соответствова-
ли средней погодной норме региона. Есть 
различия по средней температуре в пери-
од, предшествующий началу вегетации. По 
многолетним данным, средняя температура 
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мая составляет 4.0 °С, в  2014 г. ее значения 
соответствовали норме (4.2 °С), в 2015 г. зна-
чительно выше (6.9 °С). Средняя температу-
ра вегетационного сезона – 11.6 °С в 2014 г. 
и 10.6 °С в 2015 г., что близко к среднеста-
тистической (11.0 °С). Различия отмечены 
по температурам июля. По многолетним 
данным, среднемесячная температура июля 
составляет 12.8 °С, в июле 2014 г. она была 
выше (13.6 °С), в 2015 г.  – значительно ниже 
нормы (9.9 °С).

Основными источниками загрязнения г. 
Мурманска являются Мурманская ТЭЦ, Мур-
манский морской торговый порт, завод по 
термической обработке твердых бытовых 
отходов, 35-й судоремонтный  завод  АО ЦС 
«Звездочка» и база РТП «Атомфлот». Эко-
логическая ситуация в городе в последние 
годы стала резко ухудшаться за счет повы-
шения объемов перевалки угля открытым 
способом и его дробления Мурманским 
морским торговым портом, использования 
мазута низкого качества местными ТЭЦ. В 
2015 г. в Мурманске отмечен высокий ин-
декс загрязнения атмосферы (ИЗА = 2.84) 
(Доклад..., 2015).  
Методы 

Исследования проводились в г. Мурман-
ске летом 2014–2015 гг. Пробные площади 
(см. рисунок) заложены с севера на юг и от-
личаются высотой над уровнем моря, кли-
матическими условиями:  ПП1 – сквер возле 
торгового центра «Мир»; ПП2 – сквер на ул. 
Ленинградской; ПП3 – посадки сирени око-
ло автобусной остановки «Автопарк»; ПП4 – 
посадки сирени около автобусной останов-
ки «Ул. Шевченко». В качестве контрольной 
площадки (КП) выбран сквер около Музея 
Военно-воздушных сил Северного флота в 
поселке Сафоново (19 км на северо-восток 
от г. Мурманска). Сквер расположен на бе-
регу Кольского залива Баренцева моря, вда-
ли от автомобильных дорог и промышлен-
ных производств.

Скверы Мурманска, в которых проводи-
лись исследования, созданы в 40–80-е гг. 
ХХ в. Сквер на ул. Ленинградской (ПП2) яв-
ляется самым старым ботаническим объек-
том города, созданным в довоенные годы. 
Здесь еще в 1940 г. были высажены первые 
саженцы сирени, в настоящее время доля 
посадок S. josikaeа составляет 38 % от всех 
интродуцированных кустарников (Гонтарь и 
др., 2016). Посадки в сквере у торгового цен-
тра «Мир» (ПП1) датируются 1968 г. (Бродер, 

1975). Здание Администрации Первомай-
ского округа построено в 1979 г., в этот же 
год был заложен сквер (ПП4 – остановка «Ул. 
Шевченко»). В поселке Сафоново (контроль-
ная площадка) посадки в сквере сделаны 
после создания музея Военно-воздушных 
сил Северного флота в 1976 г. На всех проб-
ных площадках S. josikaeа является одним 
из доминирующих видов. Она представлена 
в основном старовозрастными (41–60 лет 
и более) и средневозрастными (до 40 лет) 
особями. На всех пробных площадках пре-
обладают растения с раскидистыми крона-
ми высотой 3–4 м, многие из них ослаблены 
в связи с отсутствием ухода и возрастом.

В работе использована методика феноло-
гических наблюдений М. С. Александровой 
(1978), Н. Е. Булыгина и В. Т. Ярмишко (2001). 
Наблюдения велись за 10 экземплярами S. 
josikaеа на каждой пробной площадке с ча-
стотой 1–2 раза в неделю (с мая по октябрь) 
в течение двух лет. Отмечались следующие 
фенологические фазы: ПЧ – развертывание 
почек; ПБ1 – рост побегов (начало измере-
ний); ПБ2 – окончание роста побегов; О1 – ча-
стичное одревеснение побегов; О2 – полное 
одревеснение побегов; Ц1 – начало цвете-
ния; Ц2 – окончание цветения; ПЛ – завязы-
вание плодов; Л1 – расцвечивание листьев; 
Л2 – начало опадения листьев.

В течение двух вегетационных сезонов 
2014–2015 гг. изучалась динамика роста по-
бегов сирени. Еженедельно измерялись при-
росты 5 побегов на 10 маркированных расте-
ниях (N = 50) на каждой пробной площадке. 
Для исследования сезонного ритма разви-
тия S. josikaea рассчитаны суммы активных 
температур (САТ), при этом суммировались 
среднесуточные температуры выше 0 °С. В г. 
Мурманске только одна метеостанция, по-
этому данных по климатическим различиям 
районов города нет. Показания температур 
получены по данным ГМС Мурманск ВМО 
22113 (широта 68.95°, долгота 33.05°, высота 
над уровнем моря 51 м).
Результаты 

В результате двух лет фенологических ис-
следований Syringa  josikaea получено, что 
вегетация сирени начинается в Мурманске 
24 мая – 2 июня (табл. 1). Развертывание по-
чек в 2014 г. происходило при сумме поло-
жительных температур 81.8–147.7 °С, в 2015 
г. при 186.7–236 °С. Синхронность пробужде-
ния объясняется очень коротким периодом 
покоя у сиреней (Пенкина, Ткаченко, 1974).
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Схема расположения пробных площадок в г. Мурманске. КП – контрольная площадка в п. Сафоново; 
ПП1 – сквер возле торгового центра «Мир»; ПП2 – сквер на ул. Ленинградской; ПП3 – сквер около 

автобусной остановки «Автопарк»; ПП4 – сквер около автобусной остановки «Ул. Шевченко»
Lay out of sample plots in the city of Murmansk. КП – control plot in Safonovo; ПП1  – square near the  

shopping center "Mir"; ПП2 – square on the  Leningradkaya Street; ПП3  – square near the bus stop 
"Autopark"; ПП4 – square near the bus stop "Shevchenko Street"

Таблица 1. Даты наступления фенофаз Syringa josikaea в г. Мурманске в 2014 и 2015 гг.

  №    ПП  Год   ПЧ   ПБ1   ПБ2    О1    О2    Ц1    Ц2    ПЛ     Л1   Л2

КП 2014 23.05 03.06 5.07 28.06 05.07 05.07 20.07 17.07 21.09 5.10
 2015 01.06 03.06 5.07 28.06 11.07 11.07 18.07 17.07 25.09 8.10

ПП1 2014 24.05 03.06 6.07 28.06 05.07 06.07 21.07 17.07 20.09 6.10
 2015 01.06 03.06 6.07 28.06 11.07 11.07 18.07 17.07 25.09 8.10

ПП2 2014 01.06 03.06 12.07 29.06 05.07 08.07 20.07 16.07 14.09 3.10
 2015 29.05 03.06 7.07 27.06 12.07 10.07 20.07 16.07 25.09 4.10

ПП3 2014 02.06 03.06 12.07 29.06 06.07 10.07 22.07 19.07 20.09 4.10
 2015 29.05 03.06 7.07 27.06 12.07 10.07 21.07 19.07 27.09 4.10

ПП4 2014 02.06 03.06 12.07 29.06 06.07 10.07 22.07 19.07 14.09 4.10
 2015 29.05 03.06 7.07 27.06 12.07 10.07 21.07 19.07 27.09 4.10



8

Василевская Н. В., Морозова Д. А. Мониторинг роста и развития Syringa josikaeа Jacq. fil. в условиях Евро-Арктиче-
ского региона (на примере г. Мурманска) // Принципы экологии. 2020. № 2. С. 4–16.

Рост вегетативных побегов S. josikaea от-
мечен через несколько суток после раз-
вертывания почек. В оба года мониторинга 
наблюдалось синхронное начало линейно-

го роста побегов во всех ценопопуляциях 
г. Мурманска и в пос. Сафоново – 3 июня 
(табл. 1, 2), в 2014 г. при сумме положитель-
ных температур 163 °С, в 2015 г. – 248 °С.

Таблица  2. Динамика прироста побегов Syringa josikaea в г. Мурманске (2014–2015 гг.) (в см)

Даты КП ПП1 ПП2 ПП3 ПП4

03.06.2014 03.06.2015 2.4 ± 0.1 
2.4 ± 0.1

2.6 ± 0.1 
2.6 ± 0.1

2.3 ± 0.1 
2.2 ± 0.1

3.6 ± 0.1 
3.6 ± 0.1

2.9 ± 0.1 
2.9 ± 0.1

08.06.2014 8.06.2015              5.5 ± 0.2 
3.8 ± 0.1

5.9 ± 0.2 
6.9 ± 0.2

5.1 ± 0.3 
4.9 ± 0.3

7.2 ± 0.2 
7.2 ± 0.2

5.4 ± 0.2 
5.4 ± 0.2

14–15.06.2014       
16.06.2015  

7.5 ± 0.3 
7.5 ± 0.4

9.8 ± 0.3 
9.8 ± 0.3

7.1 ± 0.3 
6.9 ± 0.3

10.9 ± 0.3 
11.8 ± 0.5

8.5 ± 0.3 
10.5 ± 0.4

21–22.06.2014 21.06.2015  7.5 ± 0.3 
12.0 ± 0.6

12.2 ± 0.4 
12.5 ± 0.4

8.3 ± 0.3 
8.2 ± 0.3

12.6 ± 0.4 
13.3 ± 0.6

9.8 ± 0.3 
12.2 ± 0.4

28–29.06.2014      
28.06.2015                   

10.3 ± 0.6 
14.1 ± 0.7

14.8 ± 0.5 
15.1 ± 0.5

10.2 ± 0.3 
9.9 ± 0.3

13.1 ± 0.4 
14.5 ± 0.6

11.4 ± 0.5 
13.0 ± 0.4

05–06.07.2014 06.07.2015  13.0 ± 0.8 
15.5 ± 0.7

16.0 ± 0.5 
15.7 ± 0.6

14.5 ± 0.3 
14.1 ± 0.7

16.6 ± 0.5 
16.7 ± 0.7

13.5 ± 0.4 
15.7 ± 0.6

Окончание роста побегов S. josikaea про-
исходит с 5 по 12 июля (см. табл. 1, 2). В пер-
вый год наблюдений разница в окончании 
фенофазы составляла между площадками 
около недели, во второй год мониторинга 
– 1–2 дня. При этом сумма активных темпе-
ратур в период окончания фенофазы значи-
тельно различается по годам. Если в 2014 
г. она составила 429–445 °C, то в 2015 г. – 
553–567 °С. Продолжительность фазы роста 
вегетативных побегов – 33–35 дней, только 
в 2014 г. в Октябрьском (ПП2) и Первомай-
ском районах г. Мурманска (ПП3, ПП4) этот 
показатель был выше – 40 дней (табл. 3). 
Продолжительность роста побегов характе-
ризует морозоустойчивость вида. Чем рань-
ше заканчивается эта фенофаза, тем больше 
времени для запасания питательных ве-
ществ и подготовки к зимнему периоду по-
коя (Пенкина, Ткаченко, 1974).

Длина годичных приростов S. josikaea в 
конце вегетации варьирует по площадкам 
города в диапазоне 13.5–16.6 см в 2014 г., 
14.1–16.7 см в 2015 г. Наибольшие годичные 
приросты в оба года мониторинга (см. табл. 
2) отмечены в скверах у ТЦ «Мир» (ПП1 – Ле-
нинский  район) и на ост. «Автопарк» (ПП3 
– Первомайский район). В Октябрьском рай-
оне, расположенном в центре города (сквер 
на ул. Ленинградской – ПП2) выявлено ин-
гибирование роста побегов по сравнению 
с другими ценопопуляциями S. josikaea и 
контролем. Экспериментальная площадка 
расположена в районе с высоким уровнем 

техногенной нагрузки: рядом с автомаги-
стралью и железной дорогой, а также Мур-
манским морским торговым портом, где 
происходит перевалка и дробление угля от-
крытым способом.

Частичное одревеснение побегов сирени 
отмечено 27–29 июня в оба года наблюде-
ний, полное одревеснение 5–12 июля, про-
должительность фенофазы составляет от 7 
до 8 суток в 2014 г. и 15–16 в 2015 г. Одре-
веснение побегов S. josikaea и окончание их 
роста приходится в г. Мурманске на фазу на-
чала цветения (см. табл. 1, 3), это значитель-
но раньше, чем в других регионах России, 
поскольку у многих видов сирени окончание 
роста побегов практически совпадает с фа-
зой окончания цветения (Полякова, 2011). 
Эта особенность развития S. josikaea в усло-
виях арктического климата, по-видимому, 
связана с тем, что побеги, рано окончившие 
рост, успевают достаточно одревеснеть до 
наступления пониженных температур.

Критерием успешной интродукции явля-
ется цветение и плодоношение. Фенофаза 
цветения в исследованных ценопопуляциях 
сирени венгерской начинается в Мурман-
ске 6–11 июля. В других северных городах 
России, но на более низких широтах, цвете-
ние данного вида отмечается во второй по-
ловине мая – середине июня. На родине в 
Карпатах S. josikaea зацветает в конце мая 
– начале июня (Пенкина, Ткаченко, 1974). 
В 2014 г. цветание S. josikaea  в  Мурманске 
отмечено 5–10 июля при  сумме активных 
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Таблица 3. Продолжительность фенологических фаз Syringa josikaea в г. Мурманске (2014–2015  гг.)

 №  ПП Год ПЧ ПБ О  Ц Л Продолж. 
вегетации

КП 2014 12 33 8 16 15 136
 2015 3 33 15 8 14 130

ПП1 2014 11 34 8 16 17 136
 2015 3 34 15 8 14 130

ПП2 2014 3 40 7 13 20 125
 2015 6 35 16 11 10 128

ПП3 2014 2 40 8 13 15 125
 2015 6 35 16 12 8 129

ПП4 2014 2 40 8 13 21 125
 2015 6 35 16 12 8 129

температур 429.1–500.2 °С. Летом 2015 г. 
цветение началось практически синхронно 
на всех экспериментальных площадках 10–
11 июля, при этом САТ составила 595–602 
°С, его окончание отмечено 18–22 июля. 
Продолжительность данной фенофазы яв-
ляется одной из важнейших характеристик 
декоративности сиреней (Fiala, 2008). Про-
должительность  цветения S. josikaea в ус-
ловиях арктического Мурманска составляет 
8–16  суток (см. табл. 3), в первый год мони-
торинга оно было более длительным (13–16 
суток), во второй – более коротким (8–12 
дней). Исследования флорального органо-
генеза S. josikaea показало, что заложение и 
дифференциация зачатков цветков и соцве-
тий в изучаемых ценопопуляциях г. Мурман-
ска происходит в разное время: в контроле, 
на площадках ПП2 и ПП4 – осенью 2014 г., а 
на ПП2 и ПП3 – весной 2015 г. (Василевская, 
Морозова, 2017). При этом поливариант-
ность флорального органогенеза не влияет 
на сроки начала и окончания цветения, его 
продолжительность.

Завязывание плодов у S. josikaea отмече-
но 16–19  июля (см. табл. 1, 3). Изменение 
окраски плодов от зеленого к коричневато-
му оттенку свидетельствует об их созрева-
нии, оно наблюдается в г. Мурманске значи-
тельно позже, к окончанию листопада. Ли-
стья держатся на побегах долго, расцвечива-
ние начинается с появления коричневатого 
или желтоватого оттенка. Для большинства 
видов секции Villosae C. K. Schneid (сирени 
волосистые), к которой относится сирень 
венгерская, характерно только частичное 
пожелтение листьев. Начало фазы расцве-
чивания листьев (см. табл. 1) различается по 
годам: в 2014 г. – 14–20 сентября, в 2015 г. 
– 25–27  сентября. Листопад S. josikaea отме-
чен 3–8  октября при стабильно низких поло-

жительных температурах. Полное опадение 
листьев у S. josikaea  происходит после выпа-
дения осадков в виде снега, при этом листья 
очень долго могут находиться на побегах, 
нередки случаи, когда единичные листья 
могут оставаться на побегах в течение зимы.

Исследования показали, что продол-
жительность вегетационного периода S. 
josikaea на широте г. Мурманска 125–136 
суток (см. табл. 3). Это значительно меньше, 
чем в других северных городах России. У зи-
мостойких видов сезонное развитие проте-
кает в более короткие сроки и, как правило, 
завершается в период с температурой выше 
+5 °С (Бабич и др., 2008). По-видимому, ко-
личество календарных дней безморозного 
периода вполне достаточно S. josikaea для 
прохождения всех этапов вегетативного и 
репродуктивного развития.
Обсуждение 

С введением растений в новые места оби-
тания изменяется не только их жизненная 
форма, но и период вегетации, сдвигаются 
сроки начала и окончания определенных 
фенологических фаз. Мониторинг роста и 
развития сирени венгерской в г. Мурманске 
показал, что в условиях холодного и корот-
кого арктического лета происходит сокра-
щение периода вегетации, значительное 
укорочение ряда фенофаз, их смещение на 
более поздние сроки.

Известно, что срок наступления вегетации 
– очень изменчивый признак, в значитель-
ной степени зависящий от условий среды 
(Бабич и др., 2008). В Мурманске вегетация 
S. josikaea начинается в конце мая – начале 
июня, что  значительно позже, чем в городах 
России, расположенных в подзонах север-
ной и средней тайги. В 2014 г. распускание 
почек происходило при более низких зна-
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чениях суммы активных температур, чем в 
2015 г. При этом на ряде пробных площадок 
сирень начинала вегетировать при значени-
ях САТ 81.8–87.3 °С. В г. Тюмени развертыва-
ние почек S. josikaea отмечено в разные годы 
при суммах активных температур 109–191 °С 
(Герасимова, 2015). Это подтверждает дан-
ные о том, что в северных широтах деревья 
и кустарники могут проходить начальные 
фенофазы при более низких температурах, 
чем в более южных регионах (Бабич и др., 
2008). Некоторые авторы (Видякина, Семе-
нова, 2009) считают, что различия в сроках 
развертывания почек по годам связаны с 
колебаниями весенних среднесуточных тем-
ператур. Исследования Syringa vulgaris в Ев-
ропе показали, что величина изменчивости 
температуры перед началом вегетации яв-
ляется существенным фактором, влияющим 
на весеннюю фенологию (Wang et al., 2018). 
Возможным механизмом является то, что 
растения ослабляют свои фенологические 
реакции, чтобы избежать риска замерзания 
в климате с более высоким уровнем измен-
чивости весенних температур.

Начало линейного роста побегов S. 
josikaea происходит синхронно 3 июня на 
всех пробных площадках г. Мурманска в оба 
года мониторинга, что на две – три недели 
позже, чем в городах, расположенных в под-
зонах средней и северной тайги. В 2014 г. эта 
фенофаза началась при сумме положитель-
ных температур 163 °С,  в 2015 г. при 248 °С. 
В Тюмени побеги сирени венгерской трога-
ются в рост при САТ 196–288 °С (Герасимова, 
2015). Н. А. Бабич (2008) отмечает, что нача-
ло роста побегов интродуцентов определя-
ется особенностями их биологии и суммой 
весенних эффективных температур. По мне-
нию Н. В. Поляковой (2009), наступление фе-
нофаз начала развертывания почек и роста 
побегов у сиреней в наименьшей степени 
контролируется генетическими особенно-
стями вида.

Фаза роста побегов S. josikaea на пробных 
площадках г. Мурманска отличается своей 
непродолжительностью (33–40 суток) по 
сравнению с другими северными региона-
ми. Сроки окончания роста побегов сирени, 
по данным Н. В Поляковой (2011), зависят 
от видовых особенностей и мало связаны 
с условиями года. Факт интенсивного роста 
вегетативных побегов S. josikaea в условиях 
арктического города представляет особый 
интерес, поскольку при достаточно низких 
температурах вегетационного сезона за ко-
роткий промежуток времени побеги дают 

большой прирост. Исследованиями сотруд-
ников Полярно-альпийского ботанического 
сада установлено, что для интродуцирован-
ных зимостойких кустарников на Кольском 
полуострове характерна неустойчивая и 
высокая скорость роста годичных побегов 
(Жиров, Гонтарь, 2009), обусловленная кру-
глосуточным освещением в условиях по-
лярного дня и непрерывным фотосинтезом 
в течение всего вегетационного периода. В 
условиях Кольской Арктики S. josikaea отли-
чается высокой газоустойчивостью (Салтан и 
др., 2017),  и даже при высоком уровне тех-
ногенного загрязнения окружающей среды 
в ее ассимилирующих органах наблюдается 
увеличение фотосинтетической активности. 
Выявленное ингибирование роста побегов 
сирени в центре г. Мурманска (ул. Ленин-
градская – ПП2) свидетельствует о снижении 
показателей вегетативного роста у старо-
возрастных экземпляров в условиях антро-
погенного загрязнения среды. Сквер на ул. 
Ленинградской расположен рядом с  желез-
нодорожным транспортным узлом, автома-
гистралью и Мурманским морским торго-
вым портом, где осуществляется дробление 
и перевалка угля на экспорт. Аналогичные 
результаты получены при исследовании ди-
намики роста побегов Sorbus gorodkovii (Ва-
силевская, Лебедевич, 2016). Многие виды 
сиреней являются фотопериодически ней-
тральными (Körner, Basler, 2010), именно эта 
особенность сирени венгерской обусловила 
ее успешное цветение в условиях арктиче-
ского полярного дня. Цветение  S. josikaea 
в г. Мурманске начинается в первой декаде 
июля, что на две – три недели позже, чем в 
городах, расположенных в подзонах север-
ной и средней тайги (Северодвинск, Сыктыв-
кар, Петрозаводск), и на полтора месяца поз-
же, чем в подзоне  южной тайги (Тюмень). 
В Мурманске в 2014 г. цветение S. josikaea 
началось при сумме активных температур 
429–445 °С, в то время как в 2015 г. синхрон-
ное цветение на всех пробных площадках 
отмечено при САТ 595–602 °С. В Тюмени си-
рень венгерская  зацветает при САТ 612–727 
°С в зависимости от года (Герасимова, 2015). 
Показано, что у сиреней величина темпера-
турной чувствительности начала цветения 
уменьшается по мере продвижения в более 
высокие широты (Cleland et al., 2012; Wang et 
al., 2015). Длительность цветения S. josikaea 
в г. Мурманске составляет 8–16 суток, что 
близко к данным ряда авторов (Бабич и др., 
2008; Мартынов, 2013; Кищенко, Потапова, 
2014). Несмотря на наличие неблагоприят-
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ных факторов, влияющих на рост и развитие 
сирени в районах ее интродукции, они прак-
тически не сказываются на цветении (Чащу-
хина, 1970). В условиях Севера длительность 
периода цветения интродуцированных ви-
дов не меньше, чем в более благоприятных 
климатических условиях (Бабич и др., 2008).

Листопад у сирени венгерской на широте 
Мурманска начинается в начале октября. На 
основе дисперсионного анализа Н. В. Поля-
ковой (2011) показано, что равное влияние 
на начало опадения листьев у представите-
лей рода Syringa L. оказывают как видовые 
особенности, так и климатические факторы. 
При сохраняющейся генетической обуслов-
ленности наступления этой фенофазы зна-
чительно возрастает роль климатических 
факторов, непосредственно влияющих на 
длительность сохранения листвы (перепады 
температур, осадки, интенсивность ветра).

Известно, что период вегетации интро-
дуцированных растений на Севере значи-
тельно короче, чем на их родине и в других 
географических районах (Бабич и др., 2008). 
В г. Мурманске период вегетации S. josikae 
непродолжителен и составляет 126–136 су-
ток. Укороченность вегетационного периода 
S. josikaea в Мурманске обусловлена непро-
должительным и холодным арктическим 
летом на данной приполярной широте. При 
этом сирень венгерская способна пройти все 
фенологические фазы, несмотря на сокра-
щение вегетационного периода.
Заключение

В условиях атлантико-арктического кли-
мата у сирени венгерской происходит значи-
тельное укорочение фенофаз, их смещение 
на более поздние даты по сравнению с дру-

гими городами севера России. Развертыва-
ние почек, рост побегов, начало и окончание 
цветения, листопад S. josikaea в условиях 
холодного лета и полярного дня осущест-
вляются практически синхронно в разных 
районах г. Мурманска, при суммах активных 
температур, значительно различающихся по 
годам. При этом фенофазы могут проходить 
при минимальных значениях суммы актив-
ных температур. Это может свидетельство-
вать о том, что процессы развития S. josikaea 
в значительной степени детерминированы 
генетически. Сроки прохождения растения-
ми основных фенофаз зависят не только от 
климатических условий, но в равной степе-
ни от биологических особенностей видов, 
сложившихся под влиянием естественной 
среды обитания и географического проис-
хождения последних (Пенкина, 1978; Сунцо-
ва, Иншаков, 2007). Известно, что S. josikaеа 
– реликтовый вид, в естественных условиях 
произрастающий в горных районах. В. Л. Ко-
маров (1940) предполагал, что Syringa L. яв-
ляется родом третичного периода, который 
в свое время был широко распространен в 
Старом Свете, в период повышенной гео-
логической активности ареал рода был от-
теснен на юг. Согласно М. Г. Попову (1949), 
виды рода Syringa L. сформировались в пре-
бореальных мезотермальных лесах, образо-
ванных на северной окраине арктотретич-
ной флоры, отступающих к югу под влияни-
ем плейстоценового ледника. Сирени вен-
герской свойственны высокая экологическая 
пластичность и устойчивость, она является 
видом с широкой нормой реакции, посколь-
ку успешно вегетирует и цветет в условиях 
полярного дня и низких температур аркти-
ческого региона.
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MONITORING THE GROWTH AND DEVEL-
OPMENT OF SYRINGA JOSIKAEA JACQ. FIL. 

IN THE CONDITIONS OF THE EURO-ARCTIC 
REGION (ON THE EXAMPLE OF THE CITY OF 

MURMANSK)
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Summary: The results of 2-year monitoring of the growth and development 
of Syringa josikaea Jacq. fil (Hungarian lilac) in the conditions of the Atlantic-
Arctic climate of Murmansk (68°58’ s. s., 33°4’ s. d.) are presented. Phenological 
indicators were studied at four trial sites in different districts of the city. The 
vegetation period of S. josikaea at the latitude of the city of Murmansk is 
125–136 days. A significant shortening of a number of phenological phases 
and their shift to later dates in comparison with other cities in the North of 
Russia was revealed. The sum of active temperatures (SАТ) above 0 °С for 
each phenophase was calculated. It was shown that the phenophases of bud 
development, shoot growth, flowering, and leaf fall of S. josikaea occur almost 
synchronously in different regions of Murmansk and in the control, with the 
sums of active temperatures that differ significantly over the years. At the 
same time, phenophases can pass at minimum values of the sum of active 
temperatures. It can indicate that the development processes of S. josikaea 
are largely determined by genetics. Hungarian lilac is a species with a wide 
response rate, since it successfully vegetates and blooms in the conditions of 
the polar day and low temperatures of the Arctic region.
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ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННЫЙ ПОЛИМОР-
ФИЗМ СИМПАТРИЧНЫХ ПСОВЫХ (CANIS 

LUPUS, VULPES VULPES, NYCTEREUTES 

PROCYONOIDES): КРАНИОМЕТРИЧЕСКИЕ 
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Аннотация: В статье рассмотрены факторы и формы проявления 
внутрипопуляционного размерного морфологического разнообра-
зия у трех видов симпатричных млекопитающих семейства Псовые 
в ограниченном географическом пространстве в интервале 60-лет-
него временного периода. В рамках статистического анализа раз-
личных форм полиморфизма для каждого из трех видов опреде-
лены масштабы размерной морфологической изменчивости, осо-
бенности проявления этого феномена, обсуждаются возможные 
механизмы влияния отдельных факторов. Показано, что размер-
ный половой диморфизм, проявляющийся в порядке усиления в 
ряду: енотовидная собака (ИПД = 1.7), лисица обыкновенная (ИПД 
= 3.01), волк (ИПД = 3.55), ассоциирован преимущественно с при-
знаками челюстного аппарат и зубов хищников, зависит, помимо 
полового отбора, от социальной организации видов. Простран-
ственная изменчивость характеризуется выраженной внутрипопу-
ляционной структурированностью у волка и менее выраженной у 
лисицы и енотовидной собаки. Движущими силами этой формы 
полиморфизма могут выступать как биологические особенности 
видов с более или менее характерным территориальным консер-
ватизмом, так и адаптации к локальным условиям обитания, что 
проявляется на уровне селективно значимых одонтологических и 
челюстных признаков. Хронографическая изменчивость, присут-
ствующая как объективный феномен, характеризуется различны-
ми трендами у каждого из хищников, может определяться адапта-
циями к спектру питания, а также иметь случайную природу из-за 
высокой суммарной гибели животных. Соотношение изученных 
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форм полиморфизма указывает на доминирование индивидуаль-
ной возрастной и гендерной изменчивости. Вторым порядком по 
силе влияния следует учитывать географический (пространствен-
ный) фактор и хронографическую изменчивость, в совокупности 
они определяют пространственно-временную внутрипопуляцион-
ную динамику морфологического разнообразия.

© Петрозаводский государственный университет
Получена: 27 марта 2020 года                                                  Подписана к печати: 23 июня 2020 года

Введение 
Изменчивость организмов – сложный 

биологический феномен, играет важную 
роль в поддержании жизнеспособности 
природных популяций и служит материалом 
естественного отбора (Тимофеев-Ресовский 
и др., 1978). Поливариантность онтогенеза 
отдельных особей, увеличивая внутрипо-
пуляционный полиморфизм, способствует 
формированию целостной и устойчивой по-
пуляционной структуры (Шварц, 1980; Ябло-
ков, 1987). При этом пространственная струк-
тура – важная характеристика популяции, от 
которой зависит сценарий микроэволюци-
онных событий. Основные представления 
о типах популяционной структуры и их тео-
ретические модели подробно разработаны, 
имеют прочную фундаментальную основу 
(Wright, 1951; Kimura, Weiss, 1964; Malécot, 
1975). Однако характер эволюционных пре-
образований в континуальных и дискрет-
ных популяциях до сих пор принадлежит к 
числу мало изученных вопросов. В совре-
менной широкой трактовке изменчивость 
объектов живой природы определяется 
термином «биологическое разнообразие», 
которое включает в себя разнообразие в 
рамках вида, между видами, как на феноти-
пическом, так и на генотипическом уровнях. 
Морфологическое разнообразие – одно из 
фундаментальных свойств живой материи и 
неотъемлемая часть феномена биологиче-
ского разнообразия (Пузаченко, 2009). Ана-
лиз факторов и форм разнообразия биоты, 
включая морфологический (структурный) 
полиморфизм, – важная задача, стоящая 
перед исследователем, изучающим слож-
ные биологические системы в контексте их 
непрерывного эволюционного развития. 
Рассматривая краниометрическую измен-
чивость отдельных особей как элементов 
системы в качестве наименьшей единицы 
анализа, изучение ансамбля элементов дает 
статистическую характеристику популяции 
(Пузаченко, 2016).

Для европейской территории страны волк 
Canis lupus и лисица обыкновенная Vulpes 

vulpes – аборигенные виды сем. Canidae, фи-
логенетически длительное время населяю-
щие эту местность. В рамках рассматривае-
мого участка ареала популяции ведут начало 
от животных, реколонизировавших восточ-
но-европейскую равнину после максимума 
последнего Валдайского оледенения, закон-
чившегося 17–20 тыс. лет назад (Пузачен-
ко и др., 2016). Согласно данным палеоре-
конструкций, растительный покров запада 
Тверской области (территория Центрально-
Лесного заповедника) состоял из елового и 
сосново-березового редколесья уже 11800–
11000 лет назад, подобная типология сооб-
ществ была характерна для обширных про-
странств Восточно-Европейской равнины и 
Прибалтики (Динамика лесных экосистем…, 
2011). Это позволяет предполагать активное 
заселение территории фитофагами и хищни-
ками, а общность формирования населения 
Canis lupus Европы подтверждается резуль-
татами филогеографических исследований 
(Pilot et al., 2010). Сходной филогеографиче-
ской историей характеризуются и популяции 
лисицы обыкновенной, занимающей близ-
кую экологическую нишу, однако, в отличие 
от волка, лисица, по-видимому, могла насе-
лять арктические степные районы Северной 
и Центральной Европы во время последне-
го максимума оледенения (Kutschera et al., 
2013).

Енотовидная собака Nyctereutes 
procyonoides – инвазионный вид, интроду-
цированный на территории Тверской обла-
сти в 1934 г. Источником современных по-
пуляций послужил выпуск 50 особей на се-
вере региона, относящихся к подвиду N. p. 
ussuriensis, автохтонные популяции которого 
населяют юг Дальнего Востока. Последовав-
ший вскоре стремительный рост численно-
сти («акклиматизационный взрыв») привел 
к формированию обширной метапопуля-
ции – объединению с животными, расселя-
ющимися из соседних регионов, где также 
осуществлялись интродукции. Современное 
население енотовидной собаки в Европе ха-
рактеризуется значительной генетической 
гомогенностью и несет следы множествен-
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ных интродукций (Кораблёв и др., 2011; 
Drygala et al., 2016).

Собранные на ограниченной территории 
и временном масштабе промысловые вы-
борки из популяций являются удобным объ-
ектом для изучения различных форм измен-
чивости и послужили отправной точкой для 
изучения половой и пространственно-вре-
менной динамики размерного полиморфиз-
ма хищных млекопитающих сем. Canidae. В 
Тверской области, которая послужила цен-
тром сбора краниологических коллекций, 
численность псовых за три последних де-
сятилетия характеризуется следующим со-
отношением: волк – 375 (минимально 80, 
максимально 950) особей; лисица – 8.5 тыс. 
особей (минимально 5.5 тыс.; максимально 
12.8 тыс.). Численность енотовидной собаки 
превышает суммарную численность абори-
генных Canidae и в последнем десятилетии 
составляет в среднем 12.3 тыс. особей (ми-
нимально 10.1 тыс.; максимально 14.7 тыс.) 
(данные уполномоченных региональных ор-
ганов Росприроднадзора).

Априорные знания биологии объектов 
исследования, наличие морфологических 
и генетических данных позволяют принять 
исходную гипотезу существования единой 
популяции каждого из рассматриваемых 
видов в пределах географического региона 
исследований. Эта работа дополняет и обоб-
щает серию публикаций, посвященных мор-
фологической изменчивости черепа хищных 
млекопитающих, населяющих центр евро-
пейской части России (Кораблёв и др., 2012, 

2013, 2014, 2015, 2016, 2018).
Цель работы – изучить в сравнительном 

межвидовом аспекте масштаб и факторы 
краниометрической изменчивости симпа-
тричных для европейской территории Рос-
сии представителей Canidae (Canis lupus; 
Vulpes vulpes; Nyctereutes procyonoides) на 
внутрипопуляционном уровне.

Материалы 
Объекты изучения – краниологические 

коллекции трех симпатричных для рассма-
триваемой территории представителей сем. 
Canidae: волк Canis lupus, лисица обыкно-
венная Vulpes Vulpes, енотовидная собака 
Nyctereutes procyonoides, – общим объемом 
1010 экз., выборки черепов каждого вида 
дифференцированы по полу и возрасту 
(табл. 1).

Регион исследования включает в себя 
несколько административных областей: 
Тверскую, Смоленскую, Вологодскую; пред-
ставляет Восточно-Европейскую равнину, 
частично охватывает южные отроги Валдай-
ской возвышенности, служащей Каспийско-
Балтийским водоразделом, с максимальны-
ми отметками высот около 300 м н. у. м., где 
сохранились первичные южнотаежные эко-
системы (рис. 1). В целом территория сбора 
материала слабо урбанизирована, покрыта 
преимущественно вторичными лесами и 
экосистемами с высокой мозаичностью, в 
ее границах отсутствуют географические ба-
рьеры, нарушающие панмиксию изучаемых 
хищников.

Таблица 1. Характеристика и распределение по видам исследованного материала

Характеристика 
выборки Canis lupus Vulpes vulpes

Nyctereutes 
procyonoides

Объем; самцы/самки 326; 177/149 403; 183/157 281; 143/138
Период сбора; лет 1950–2016; 66 1958–2008; 50 1947–2015; 68

Количество признаков 15 17 13
Административная 

область сбора
Тверская, Смоленская, 

Вологодская Тверская Тверская, Вологодская

Количество 
локалитетов 7 4 4

Расстояние, км 
(лимиты) 80–430 100–450 60–400
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Рис. 1. Карта районов сбора материала. Номера локалитетов для каждого вида изученных Canidae по-
казаны в эллипсах

Fig. 1. Map of collection areas. Locality numbers for each species of Canidae are shown in ellipses

В качестве тестируемых факторов поли-
морфизма использована половая принад-
лежность животных и их возраст, период 
добычи, расстояние между локалитетами и 
их географические координаты, полученные 
как центроиды между выборками в систе-
ме настольной картографии – геоинформа-
ционной системе. Выделение локалитетов 
основано на объеме поступления краниоло-
гического материала из отдельных админи-
стративных районов, объединение которых 
осуществлялось по территориальному прин-
ципу – максимальной близости и протяжен-
ным общим границам.
Методы 

Особенностью методического подхода 
стало применение стандартизированной 
методики оценки размерного морфологи-
ческого разнообразия животных, занимаю-

щих в существенной мере перекрывающие-
ся экологические ниши в пределах единого 
географического пространства.

Первичная информация о размерной из-
менчивости получена путем измерения че-
репов цифровым штангенциркулем с точ-
ность до 0.01 мм. Подробное изложение ис-
пользуемой схемы измерений представле-
но в ранее опубликованных работах: для N. 
procyonoides (Кораблёв и др., 2012); V. vulpes 
(Кораблёв и др., 2018); C. lupus. Подготовка 
цифрового материала для статистического 
анализа осуществлялась в рамках стандарт-
ных процедур: заполнение пропусков в из-
мерениях поврежденных черепов методом 
линейной регрессии, элиминация аутлае-
ров, проверка на соответствие нормально-
му распределению и, при необходимости, 
его трансформация перед осуществлением 
параметрического многомерного анализа. 
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Визуализация изменчивых анатомических 
областей черепа выполнена на 3D-моделях 
объектов, полученных с помощью трехмер-
ного сканера RangeVision Smart и программ-
ного обеспечения, поставляемого с обору-
дованием.

Для статистической обработки результа-
тов измерения краниометрических призна-
ков использовали параметрические методы 
многомерной статистики – общую модель 
двухфакторного дискриминантного анализа 
для изучения внутривидовой изменчивости. 
В качестве тестируемых факторов для опре-
деления гендерных различий учитывали пол 
и возраст животных, для оценки простран-
ственной (географической) изменчивости 
факторами выступали географическое по-
ложение локалитета и половая принадлеж-
ность животных. В качестве непараметри-
ческого аналога использована пермутаци-
онная процедура перестановок с анализом 
множественного отклика (MRPP) (McCune, 
Grace, 2002).

С целью снижения размерности морфо-
логического пространства проведено много-
мерное неметрическое шкалирование всего 
массива измерений отдельно для каждого 
вида хищников. Предикторами выступа-
ли тестируемые факторы, во всех случаях 
использована метрика Евклида, количе-

ство итераций составляло от 300 до 999. В 
дальнейшем работали с полученными ося-
ми многомерного шкалирования, которые 
обобщали изменчивость всех краниометри-
ческих признаков и достоверно коррелиро-
вали с предикторами. Для интерпретации 
результатов, количественного и качествен-
ного учета влияния факторов на полученные 
в ходе процедуры многомерного шкали-
рования макропеременные использованы 
ранговый коэффициент корреляции Спир-
мена и модели многофакторного линейного 
регрессионного анализа.

Для оценки влияния фактора изоляции 
расстоянием на морфологическую измен-
чивость животных применяли тест Мантеля 
(1000 итераций) с натуральными и логариф-
мированными значениями географических 
расстояний между локалитетами и морфо-
логическими, оцениваемыми как квадрат 
дистанций Махаланобиса. Расчеты выпол-
нены в программах: MS Excel, MapInfo, PC-
ORD, IBD, Statistica 12.0, статистической сре-
де R (R Core Team..., 2018).
Результаты 

Размерный половой диморфизм
Обобщенная характеристика размерного 

полового диморфизма изученных предста-
вителей сем. Canidae представлена в табл. 2.

Таблица 2. Характеристика полового диморфизма псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes
Nyctereutes 

procyonoides
Коэффициент вариа-

ции (/) 5.09 ± 0.49/4.93 ± 0.54 4.37 ± 0.39/4.62 ± 0.38 4.98 ± 0.38/4.70 ± 0.41
Средний индекс по-
лового диморфизма 

(ИПД)*
3.55 3.01 1.65

Критерий Вилкоксон-
ламбда (W-λ)** 0.93 0.99 0.96

Критерий Фишера 
(F)** 31.7; p < 0.001 4.8–5.46; p ≤ 0.03 10.6; p < 0.001

Квадрат дистанции 
Махаланобиса (D2) ** 2.38; p < 0.00001 2.02; р < 0.001 0.57; р < 0.01

Средний % верной 
классификации (/)** 80.0 (91.7/56.3) 76.9 (73.4/80.5) 66.4 (67.6/65.2)

Значимо дискримини-
рующие признаки**

Ширина головки су-
ставного отростка ниж-

ней челюсти

Кондилобазальная дли-
на черепа; расстояние от 

заднего края барабан-
ных камер до переднего 

края резцовой кости; 
ширина верхнего клыка у 

основания

Ширина верхнего клы-
ка у основания

Примечание. * – индекс полового диморфизма рассчитывали по формуле: ИПД = 100 × (X♂ - X♀) / X ♀, 
где ИПД – величина полового диморфизма в процентах; X♂ и X♀ – средние величины признаков для 
самцов и самок, отражает масштаб различий в процентах. ** – результаты дискриминантного анализа.
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Рис. 2. Анатомические области черепа псовых с максимальным проявление размерного полового ди-
морфизма, % – значения ИПД. А – C. lupus, Б – V. vulpes, B – N. procyonoides

Fig. 2. Anatomical areas of the skull of canids with the maximum manifestation of dimensional sexual 
dimorphism, % – value of ISD. А – C. lupus, Б – V. vulpes, B – N. procyonoides

Среднее значение ИПД краниометри-
ческих признаков волка составило 3.55. В 
группе неполовозрелых животных ИПД был 
ниже – 2.88. По всем используемым в иссле-
довании краниометрическим переменным 
размеры самцов превосходят размеры са-
мок. Максимальные проявления полового 
диморфизма найдены для признака «ши-
рина головки суставного отростка нижней 
челюсти» (ИПД = 8.1); высокие значения 
индекса также характерны для признаков 
«скуловая ширина» (ИПД = 5.5) и «ширина 
заглазничных отростков» (ИПД = 5.2) (рис. 
2А). Минимальные межполовые различия 
отмечены для признаков зубной системы 
(«длина коронки первого премоляра» (ИПД 
= 0.36)). Средние значения коэффициента 
вариации в группе взрослых самцов и самок 
близки, достоверные различия между ними 
отсутствуют (p < 0.05). Пол волков репро-
дуктивного возраста корректно распознает-
ся дискриминантным анализом лучше для 
самцов, чем самок. На протяжении всего 
возраста особей, включенных в исследова-
ние, значимо дискриминирующей пол пере-
менной служит лишь один признак – «ши-
рина головки суставного отростка нижней 
челюсти».

Среднее значение ИПД по всем кранио-
метрическим признакам взрослых особей 
лисицы обыкновенной составило 3.01, в то 
время как для неполовозрелых животных 
существенно меньше – 1.04. За исключени-
ем заглазничного сужения самцы по всем 
признакам превосходят размерами самок. 
Максимальные значения ИПД = 5.02 харак-
терны для ширины клыка и высоты венеч-

ного отростка ИПД = 4.80 (рис. 2Б). Средние 
значения коэффициента вариации самок 
и самцов различаются недостоверно (p < 
0.05). Корректная классификация половой 
принадлежности самцов и самок в рамках 
дискриминантного анализа осуществляется 
с равной вероятностью. Наибольшей разре-
шающей способностью для распознавания 
пола обладают два признака черепа и один 
признак зубной системы.

Средний индекс полового диморфизма 
енотовидной собаки в группе взрослых жи-
вотных составил 1.65, в то время как у жи-
вотных предрепродуктивного возраста был 
незначительно ниже – 1.57. Самцы крупнее 
самок по всем признакам, но максимальные 
проявления различий характерны для шири-
ны клыка (ИПД = 3.94) и ширины заглазнич-
ных отростков (ИПД = 2.68) (рис. 2В). Мини-
мальные половые различия отмечены для 
признаков: «заглазничное сужение» (ИПД = 
-0.12), «длина верхнего зубного ряда» (ИПД 
= 0.69) и «длина нижнего зубного ряда» 
(ИПД = 0.86). Несмотря на близкие средние 
значения коэффициента вариации, досто-
верные различия между самцами и самками 
по этому показателю существуют (p = 0.01). 
Дискриминантный анализ определяет лишь 
один значимый для выявления пола признак 
– «ширина клыка у основания». Корректная 
классификация с равной долей вероятности 
определяет пол самца и самки.

Как следует из приведенных данных, 
максимально выраженным половым ди-
морфизмом характеризуется череп волка, 
несколько меньшими гендерными разли-
чиями обладает лисица и минимально вы-
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раженным половым диморфизмом – еното-
видная собака. Общая тенденция для всех 
изученных видов – прогрессирующее уве-
личение размерного полового диморфизма 
с возрастом животных, максимальных ве-
личин этот показатель достигает у взрослых 
особей. Следует отметить, что наибольший 
половой диморфизм признаков ассоцииро-
ван с зубочелюстным аппаратом хищников и 
отчасти анатомическими областями черепа 

– местами прикрепления жевательной му-
скулатуры.

Пространственная изменчивость
Популяции симпатричных видов псовых 

на ограниченной географической терри-
тории характеризуются достоверной про-
странственной морфологической структури-
рованностью, но с различной степенью про-
явления этого феномена (табл. 3).

Таблица 3. Характеристика пространственной изменчивости псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes
Nyctereutes 

procyonoides

Критерий Вилкоксон-
ламбда (W–λ) 0.84–0.91 0.83–0.97 0.82–0.97

Критерий Фишера (F) 2.24–4.42 3.12–22.6 2.78–18.91
Количество значимо 
дискриминирующих 

признаков
6 6 4

Квадрат дистанции 
Махаланобиса (D2) (ср. 

значение, лимиты)
5.21 (1.9–12.6) 1.65 (0.78–3.33) 1.65 (0.85–2.66)

Средний % верной 
классификации (лими-

ты)
63.5 (33.3–91.8) 54.6 (30.9–73.9) 60 (15.4–80.3)

MRPP/a-posteriori пар-
но различающиеся ло-
калитеты, количество

Т = -6.16...-6.5; А = 0.06; 
р > 0.0001/2

T = -4.79; A = 0.01;  
p > 0.001/2

Т = -6.5... -4.41; А = 
0.04–0.06;  

р > 0.0001/3

Различающиеся при-
знаки, % максималь-

ных различий

Максимальная длина 
коронки Р1 верхней че-

люсти 12.7 %; 
коронарная длина вто-

рого моляра 12.2 %;

кондилобазальная дли-
на черепа 6.8 %;

длина верхней челюсти 
9.9 %;

общая длина зубного 
ряда нижней челюсти 

4.9 %;

альвеолярная длина 
ряда коренных зубов 

нижней челюсти 2.1 %

Кондилобазальная длина 
черепа 2.0 %; коронарная 

длина P4 1.2 %; 
скуловая ширина 1.5 %;

длина нижней челюсти 
0.8 %;

ширина рострума 6.9 %;

ширина на уровне ярем-
ных отростков 2.2 %

длина верхнего ряда 
коренных зубов 1.4 
%; коронарная дли-

на Р4 3.7 %; 
ширина верхней че-
люсти над клыками 

3.4 %;

длина нижней челю-

сти 2.8 %

 

 

Оценка изоляции рас-
стоянием (тест Манте-

ля)

Z = 31.8–31708.6; r = 
-0.1–0.03; p ≤ 0.38

Z = 7589.56; r = 0.54; p ≤ 
0.16

Z = 2.26–1876.1; r = 
-0.33...-0.42; р ≤ 0.57
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Рис. 3. Доля варьирования пространственной изменчивости краниометрических признаков псовых. А – 
V. vulpes,  

Б – N. procyonoides, В – C. lupus

Fig. 3. The proportion of variation in spatial variability of craniometric signs of canids. А – V. vulpes, Б – 
N. procyonoides, В – C. lupus

Рассматривая эту форму морфологиче-
ской изменчивости в сравнительном меж-
видовом аспекте, следует констатировать 
наиболее выраженную пространственную 
структурированность в популяции волка. Об 
этом свидетельствуют результаты дискрими-
нантного анализа и масштаб изменчивости 
значимо различающихся признаков, макси-
мальных различий среди которых достигали 
признаки зубной системы и линейные раз-
меры черепа (рис. 3В). Использование пер-
мутационной процедуры и многомерного 
параметрического анализа показывает сход-
ные результаты: с точки зрения большего 
морфологического своеобразия волка мож-
но выделить два локалитета – 2 и 6, пред-
ставляющие собой выборки из популяции с 
минимальной географической дистанцией 
(не более 80 км), в то время как остальные 
локалитеты характеризуются высокой степе-
нью подобия.

Используемые методы статистического 
анализа указывают, что пространственная 
краниометрическая изменчивость лисицы 
обыкновенной менее выражена, чем у вол-

ка. В частности, об этом свидетельствует 
меньший диапазон изменчивости призна-
ков, меньшая доля корректно классифици-
рованных особей в априори определенные 
локалитеты, более низкие значения D2. У 
лисицы в большей степени пространствен-
ной изменчивости подвержена ширина 
рострума на уровне подглазничных отвер-
стий, коронарная длина Р4 и ширина клыка 
у основания (рис. 3А). Двухфакторный дис-
криминантный и пермутационный анализы 
подтверждают наиболее выраженные от-
личия у животных репродуктивного возрас-
та из двух локалитетов – 1 и 4, разделенных 
максимальной географической дистанцией 
в 450–500 км.

Пространственная изменчивость еното-
видной собаки выражена для четырех кра-
ниометрических признаков, определяемых 
с помощью дискриминантного анализа. Од-
нако максимальный масштаб изменчивость 
проявили всего два признака: «коронарная 
длина Р4» и «ширина верхней челюсти над 
клыками» (рис. 3Б). Критерии статистиче-
ского анализа указывают на соотносимую 
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степень проявления пространственной из-
менчивости енотовидной собаки и лисицы. 
Различия заключаются в большем количе-
стве локалитетов, различающихся морфо-
логическим своеобразием у интродуциро-
ванного вида. Дискриминантный анализ и 
MRPP позволяют выделить три локалитета, 
достоверно различающихся в большинстве 
парных апостериорных сравнений и харак-
теризующихся максимальным значением 
корректной классификации особей, – 1, 2 
и 3.

Фактор изменчивости в соответствии с 
моделью «изоляция расстоянием» для из-

ученных хищников в рамках географическо-
го пространства, ограниченного дистанцией 
500 км, не обнаруживает достоверной из-
менчивости краниометрических признаков. 
Иными словами, упорядоченная расстоя-
нием изменчивость в изученных локалите-
тах отсутствует, поскольку сопоставление 
матриц морфологических и географических 
дистанций не выявило значимой корреля-
ции между ними.

Хронографическая изменчивость
Для изученных видов псовых характерно 

проявление хронографической изменчиво-
сти краниометрических признаков (табл. 4).

Таблица 4. Характеристика хронографической изменчивости псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes Nyctereutes procyonoides

Изменчивые 
признаки, % 

изменчивости

Максимальная длина 
черепа 2.2 %; длина 

верхней челюсти 2.4 %; 
максимальная длина 
коронки Р1 верхней 

челюсти  
8.7 %; максимальная 

длина коронки М2 
верхней челюсти 11.8 %; 
длина нижней челюсти  

2.2 %

Ширина рострума  
9.6 %; коронарная длина 
четвертого премоляра 2 
%; ширина клыка 7.9 %

Кондилобазальная 
длина черепа 2.7 %; 

расстояние от заднего 
края барабанных камер 

до переднего края 
резцовой кости  

3.0 %; расстояние 
от заднего края 

барабанных камер 
до заднего края 
подглазничных 

отверстий 2.8 %; 
коронарная длина Р4 

5.4 %; ширина верхнего 
клыка у основания 3.5 
%; ширина рострума 

4.3 %; ширина по 
заглазничным отросткам 

3 %; длина нижней 
челюсти  2.9 %; длина 

нижнего ряда коренных 
зубов  2.4 %; высота 

венечного отростка 3.2 %

Тренд изменчивости
Слабо выраженное 

увеличение размеров на 
фоне флуктуации

Флуктуация без 
выраженного тренда

Увеличение длины 
черепа на фоне 

флуктуации признаков, 
характеризующих 

линейные продольные 
размеры

Статистика 
изменчивых 

признаков Краскела – 
Уоллеса (K–W)

H = 8.72–49.8; p = 0.03–
0.001 H = 7.1–57.6; p < 0.001 H = 10.9–42.5; p ≤ 0.01
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Рис. 4. Доля варьирования хронографической изменчивости краниометрических признаков псовых.  
А – N. procyonoides, Б – V. vulpes, В – C. lupus

Fig. 4. The proportion of variation in the chronographic variability of craniometric signs of canids. А – N. 
procyonoides,  

Б – V. vulpes, В – C. lupus

Изучение динамики морфологической 
изменчивости во временном аспекте позво-
ляет выделить у волка пять переменных, ха-
рактеризующих вариабельность отдельных 
элементов зубной системы и черепа (рис. 
4В). Масштаб варьирования размеров выше 
у одонтологических признаков, чем крани-
ометрических. Характер временной измен-
чивости имеет тренд увеличения краниоме-
трических и уменьшения одонтологических 
признаков на фоне выраженной флуктуации 
по периодам сбора.

Анализ краниометрических признаков 
лисицы обыкновенной за период сбора кол-
лекции определил достоверную и более 
выраженную изменчивость одного кранио-
метрического и несколько менее появляю-
щуюся изменчивость двух одонтологических 
признаков (рис. 4Б). Характер варьирования 
признаков не позволяет отметить выражен-
ную тенденцию в изменчивости их разме-

ров – они флуктуируют без определенной 
направленности.

Хронографическая изменчивость еното-
видной собаки достоверно проявляется на 
двух одонтологических и восьми краниоме-
трических признаках (рис. 4А). Несмотря на 
большее количество изменчивых перемен-
ных, масштаб их варьирования ниже, чем у 
волка и лисицы. Однако характер хроногра-
фической изменчивости имеет более выра-
женную тенденцию укрупнения размеров, 
характеризующих длину черепа, что осо-
бенно отчетливо проявлялось до середины 
1980-х гг., с начала 1990-х гг. наступила ста-
билизация размеров, а на рубеже 2010-х гг. 
присутствует тренд снижения размеров от-
дельных краниометрических переменных.

Приоритетность факторов полимор-
физма

Для оценки приоритетности тестируемых 
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предикторов-факторов, оказывающих влия-
ние на размерную морфологическую измен-
чивость изученных Canidae, использован 
многофакторный линейный регрессионный 
анализ зависимых макропеременных осей 
многомерного шкалирования.

Краниометрическая изменчивость волка 
воспроизводится тремя ОМШ (96.4 %). Доля 
объясняемой осями изменчивости состави-
ла: ОМШ-1 = 57.8 %; ОМШ-2 = 30.4 %; ОМШ-
3 = 8.2 %, значение стресса – 0.07. ОМШ-1 
коррелирует с географическим положением 
локалитета (r

Spearman
 = 0.28), в большей мере 

описывает изменчивость кондилобазальной 
длины черепа (r

Spearman
 = -0.50) и коронарной 

длины М2 (r
Spearman

 = 0.32). ОМШ-2 коррели-
рует с полом (r

Spearman
 = 0.21) и возрастом 

(r
Spearman

 = -0.49), а также двенадцатью крани-
ометрическими переменными: максималь-
но выражены для скуловой ширины (r

Spearman
 

= -0.77) и заглазничных отростков (r
Spearman

 = 
-0.74). ОМШ-3 коррелирует с периодом до-
бычи животных (r

Spearman
 = 0.14) и всеми кра-

ниометрическими признаками, наибольшие 
корреляции характерны для длины чере-
па (r

Spearman
 = -0.55), длины верхней (r

Spearman
 

= -0.47) и нижней (r
Spearman

 = -0.45) челюсти, 
признаков, характеризующих длину зубного 
ряда (r

Spearman
 = -0.43...-0.44).

Размерный полиморфизм черепа лисицы 
обыкновенной удовлетворительно описыва-
ется (93.9 %) тремя осями: ОМШ-1 = 65.3 %; 
ОМШ-2 = 16.5 %; ОМШ-3 = 12.1 %. Значение 
стресса составило 0.108. ОМШ-1 коррелиру-
ет с полом (r

Spearman
 = 0.50) и возрастом жи-

вотных (r
Spearman

 = -0.52); ОМШ-3 – с периодом 
добычи (r

Spearman
 = -0.34) и географическим 

положением локалитета (долгота r
Spearman

 = 
-0.45; широта r

Spearman
 = -0.27). При этом ОМШ-

1 воспроизводит изменчивость длины це-
ребральной и висцеральной частей черепа 
(r

Spearman
 ≥ |0.70|), а ОМШ-3 – ширину ростру-

ма, коронарную длину Р4 и ширину коронки 
клыка у основания.

Краниометрический полиморфизм ено-
товидной собаки описывается (98.1 %) дву-
мя ОМШ: ОМШ-1 = 91 %; ОМШ-2 = 7.1 %. 
Значение стресса – 0.07. ОМШ-1 коррели-

рует со всеми тестируемыми факторами 
полиморфизма, в большей мере с райо-
ном добычи (r

Spearman
 = -0.21) и полом жи-

вотных (r
Spearman

 = -0.23), в меньшей – с воз-
растом (r

Spearman
 = -0.18) и периодом добычи 

(r
Spearman

 = -0.12). Наряду с этим данная ма-
кропеременная характеризуется наиболь-
шими значениями корреляции r

Spearman
 = 

|0.70 – 0.98| с краниометрическими призна-
ками, описывающими длину черепа (конди-
лобазальная длина, длина от барабанных 
камер до резцовой кости и подглазничного 
отверстия, межорбитальным промежутком), 
и одонтологическими признаками: длиной 
верхнего ряда коренных зубов, коронарной 
длиной Р4.

Поскольку в анализ включены черепа 
всех особей выборки, был добавлен фактор 
возрастной индивидуальной аллометриче-
ской изменчивости, который, как очевидно 
следует из результатов анализа, доминирует 
над остальными факторами размерного по-
лиморфизма.

Как показали результаты изучения, раз-
мерный половой диморфизм выступает ви-
довой характеристикой изученных Canidae. 
Поэтому он стал вторым по значимости по-
сле возрастной изменчивости фактором раз-
мерного полиморфизма.

Результаты проведенного анализа в отно-
шении волка (рис. 5) показали абсолютное 
преобладание фактора индивидуальной ал-
лометрической изменчивости над размер-
ным половым диморфизмом. Наряду с этим 
пространственная изменчивость превосхо-
дит по мощности проявления хронографи-
ческую. Результаты регрессионного анализа 
выявили сходное соотношение факторов по-
лиморфизма у лисицы (рис. 6). Однако, в от-
личие от волка, факторы возрастной и поло-
вой изменчивости лисицы характеризуются 
близким по силе влиянием. В соотношении 
пространственно-временной изменчивости 
доминирует принадлежность к локалитету 
больше, чем время сбора, что свидетель-
ствует о преобладании пространственной 
изменчивости над временной.
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Рис. 5. Гистограммы коэффициентов Парето, характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Canis lupus, обобщенную с помощью макропеременных – ОМШ. Здесь и далее в столбцах по-
казаны значения параметров регрессионной модели. А – ОМШ-2, 30.4 % изменчивости; Б – ОМШ-1, 

57.8% изменчивости
Fig. 5. Pareto charts characterizing the dimensional morphological variability of Canis lupus generalized using 

macro variables - axes of non-metric multidimensional scaling (NMS). Hereinafter in columns the values of 
the regression model parameters    are shown. А – The second axe of NMS, 30.4 % of variability, Б – The first 

axe of NMS, 57.8 % of variability
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Рис. 6. Гистограммы коэффициентов Парето и характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Vulpes vulpes, обобщенную с помощью макропеременных – OМШ. А – ОМШ-1, 65.3 % измен-

чивости; Б – ОМШ-3, 12.1 % изменчивости
Fig. 6. Pareto charts characterizing dimensional morphological variability of Vulpes vulpes generalized using 

macro variables - axes of non-metric multidimensional scaling (NMS). А – The first axe of NMS, 65.3 % of 
variability, Б – The third axe of NMS, 12.1 % of variability
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Влияние тестируемых факторов размер-
ного морфологического полиморфизма ено-

товидной собаки несколько отличается от 
аборигенных Canidae (рис. 7).

Рис. 7. Гистограммы коэффициентов Парето,  характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Nyctereutes procyonoides, обобщенную с помощью одной макропеременной – оси многомер-

ного шкалирования, объясняет 91 % изменчивости
Fig. 7. Pareto charts characterizing dimensional morphological variability of Nyctereutes procyonoides 

generalized using one macro variable – axis of non-metric multidimensional scaling, it explaines 91 % of 
variability

Превалирующая доля дисперсии кранио-
метрических признаков описывается одной 
осью многомерного шкалирования, что по-
зволяет использовать эту макропеременную 
для характеристики соотношения факторов 
полиморфизма. Ведущую роль в проявлении 
краниометрической изменчивой играет по-
ловая принадлежность, а не возрастная со-
ставляющая, что, скорее, можно объяснить 
относительной гомогенностью выборки по 
возрастному составу, представленной чере-
пами практически взрослых животных. На 
втором месте по силе влияния в паритетном 
соотношении выступает пространственная 
и временная изменчивости, по мощности 
лишь немногим уступающие возрастному и 
половому полиморфизму.
Обсуждение 

Половой диморфизм
В ряду хищных млекопитающих, насе-

ляющих европейскую территорию страны, 
Canidae демонстрируют менее выраженные 
межполовые различия, чем Mustelidae (Ко-
раблёв и др., 2014). Будучи фундаментально 

обусловленным половым отбором, половой 
диморфизм связан с социальной организа-
цией видов, которая у псовых отличается от 
таковой куньих. Волк, лисица и енотовидная 
собака проявляют более или менее выра-
женные черты моногамной стратегии раз-
множения, являясь «облигатными монога-
мами», поскольку часто самец активно уча-
ствует в поимке и доставке добычи кормя-
щей самке и ее детенышам (Kleiman, 1977). 
В ряду рассматриваемых видов наиболее 
выраженные размерные половые различия 
характерны для волка, половозрелые самцы 
которого в среднем на 3.6 % крупнее самок. 
Для обыкновенной лисицы также отмечены 
относительно высокие межполовые разли-
чия – средний размер самцов превосходит 
самок на 3 %. Наименее диморфна еното-
видная собака, самцы которой крупнее са-
мок лишь на 1.7 %. Такие соотношения меж-
половых различий подтверждаются и ре-
зультатами дискриминантного анализа. Еще 
одну особенность проявления размерного 
полового диморфизма можно отметить, об-
ратив внимание на тот факт, что максималь-
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ные различия между самцами и самками 
обнаруживаем среди признаков, характе-
ризующих зубной и челюстной аппараты, 
но не общие размеры черепа. Учитывая 
преимущественно моногамный образ жиз-
ни псовых рассматриваемой области, такие 
морфологические различия между полами 
призваны снизить внутривидовую конкурен-
цию за счет некоторой сегрегации их трофи-
ческих ниш, что в большей мере выражено у 
волка и лисицы. Слабо выраженный половой 
диморфизм енотовидных собак может отра-
жать их широкую пищевую специализацию, 
которая снижает не только меж-, но и вну-
тривидовую конкуренцию. Отсутствие до-
стоверных различий коэффициентов вариа-
ции краниометрических признаков самцов 
и самок указывает на сходство ширины их 
экологической ниши, однако различия этого 
показателя у енотовидной собаки заставля-
ют с осторожностью трактовать результаты 
и полагать существование незначительной 
внутривидовой специализации обоих по-
лов псовых, что не противоречит известным 
биологическим особенностям этих видов. 

 Пространственная изменчивость
Волк. Большинством авторов при изуче-

нии краниологических коллекций вида, со-
бранных на территориях разного масштаба, 
подтверждается существенная изменчи-
вость как краниометрических, так и одонто-
логических признаков (Россолимо, Долгов, 
1965; Юдин, 2013; Milenkovič et al., 2010). 
Наши результаты указывают на достоверную 
пространственную изменчивость четырех 
признаков (кондилобазальной длины че-
репа, длины верхней челюсти, коронарной 
длины первого премоляра, коронарной дли-
ны второго моляра), наибольших масштабов 
различия достигали между локалитетами, 
расположенными на минимальной геогра-
фической дистанции. При этом упорядочен-
ная географическая изменчивость в соответ-
ствии с моделью «изоляция расстоянием» 
отсутствовала, что может быть вызвано как 
единообразием экологических факторов и 
спектра питания на изучаемой территории, 
так и панмиксией, определяемой биологи-
ческими особенностями волка. Простран-
ственная структурированность популяции 
этого представителя Canidae может быть 
интерпретирована с учетом биологических 
особенностей. Волк – вид с ярко выражен-
ной социальной организацией (Овсяников и 
др., 1985). Стая занимает определенное про-
странственное положение с выраженным 

территориальным зонированием, описы-
ваемым посредством буферных зон (Mech, 
1994) или более дифференцированных про-
странственных субъединиц (Эрнандес-Блан-
ко и др., 2005; Мельник и др., 2007). Волчьи 
семьи могут в течение длительного време-
ни занимать определенную местность, а их 
расселяющееся потомство формирует се-
мейные пары и нередко занимает соседние 
участки (Mech, Boitani, 2003). Территориаль-
ный консерватизм волка (Эрнандес-Бланко и 
др., 2005; Мельник и др., 2007) при опреде-
ленных условиях приводит к формированию 
внутрипопуляционных демов – семейных 
групп, характеризующихся определенным 
генотипическим и фенотипическим род-
ством. Подобная социальная организация 
способствует проявлению эффекта Валунда, 
когда в результате нарушения панмиксии в 
мелких неравночисленных семейных груп-
пах происходит близкородственное скрещи-
вание, и формируются временные инбред-
ные линии, характеризующиеся морфологи-
ческим своеобразием. Однако постоянный 
охотничий пресс, нарушающий родственные 
связи и стимулирующий иммиграцию и эми-
грацию особей, не позволяет этим феноти-
пическим различиям принять дальнейший 
дивергентный характер.

Лисица обыкновенная. Изменчивость 
краниометрических признаков вида на ми-
нимальной географической дистанции, не 
превышающей 150 км, обнаруживалась и 
ранее, в частности такие сведения извест-
ны для животных, населяющих британские 
острова (Huson, Page, 1980). Отмеченная 
нами пространственная изменчивость за-
трагивает ширину рострума и коронарную 
длину Р4 – признаки, ассоциированные с 
зубочелюстным аппаратом. Функциональ-
ная обусловленность признаков позволяет 
предполагать влияние на них как трофиче-
ских, так и социальных факторов. Известно, 
что внутри- и межвидовые взаимодействия 
в рамках гильдий экологических ниш хищни-
ков могут оказывать влияние на вариабель-
ность признаков черепа и зубной системы 
(Van Valen, 1965; Meiri et al., 2005). В преде-
лах рассматриваемой территории плотность 
популяции лисицы не высока, в среднем со-
ставляет 0.1 особи на км2, что в значитель-
ной мере нивелирует остроту внутривидо-
вой конкуренции. Кроме того, среди симпа-
тричных Canidae хищник не имеет прямых 
конкурентов и, за исключением антагони-
стических отношений с волком, может всту-
пать в агрессивные межвидовые контакты 
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c енотовидной собакой при совместном 
использовании нор (Kowalczyk et al., 2008; 
Сидорчук, Рожнов, 2010). В изменчивости 
зубной системы лисицы значительную роль 
играют особенности рациона в различных 
частях ареала и на различных этапах филоге-
неза (Szuma, 2008; Szuma, Germonpré, 2020). 
Цикличные колебания численности мелких 
млекопитающих – основных объектов пи-
тания лисицы связаны с динамичными па-
раметрами среды Каспийско-Балтийского 
водораздела (Истомин, 2008), что создает 
предпосылки к изменению рациона хищни-
ка в масштабах территории исследования, 
характеризующейся высокой мозаичностью. 
Отсутствие упорядоченной географической 
изменчивости по принципу «изоляция рас-
стоянием» в рамках изученного фрагмента 
ареала обусловлено биологическими осо-
бенностями вида – протяженными индиви-
дуальными участками и высокой террито-
риальной мобильностью. Поэтому следует 
предполагать комплементарное влияние на 
размерную вариабельность черепа лисицы 
обсуждаемых причин изменчивости, что в 
совокупности приводит к пространственной 
внутрипопуляционной структурированно-
сти.

Енотовидная собака. Пространственная 
структурированность вида связана с четырь-
мя признаками, но степень проявления этой 
формы изменчивости выражена в меньшей 
мере, чем у аборигенных хищников. Новей-
шая история популяций енотовидной собаки 
включает интродукцию и последующие про-
цессы освоения территории по мере есте-
ственного расселения. Поэтому механизм 
возникновения пространственной структу-
рированности может быть связан с адапта-
циями к новым условиям обитания, а также 
определяться демографическими особенно-
стями, зависящими от путей освоения тер-
ритории. Выраженная изменчивость одон-
тологических признаков енотовидной соба-
ки может свидетельствовать об адаптивном 
характере, демонстрируя приспособление к 
изменившемуся спектру питания. Как пока-
зали исследования изменчивости окклюзив-
ной поверхности зубной системы вида, фик-
сируются достоверные отличия в контраст-
ном сравнении животных, интродуцирован-
ных в Европе, по отношению к популяциям 
автохтонного ареала (Korablev et al., 2017). 
В целом обнаруженная внутрипопуляци-
онная пространственная изменчивость со-
гласуется с биологическими особенностями 

енотовидной собаки. Таковыми выступают 
отсутствие территориального консерватиз-
ма, склонность к широким перемещениям. 
Поэтому обширная метапопуляция еното-
видной собаки в европейской части страны 
с учетом стабильно высокой численности и 
эврибионтности определяет слабую внутри-
популяционную структурированность.

Отсутствие упорядоченной географиче-
ской изменчивости по принципу «изоляция 
расстоянием» у изученных представителей 
Canidae не стало сюрпризом. Обширные 
территориальные участки семейных групп 
волка, в европейской части страны состав-
ляющие от 200 до 280 км2, индивидуальные 
участки лисицы порядка 30 км2, годовые 
перемещения енотовидной собаки на рас-
стояние до 80 км, а также относительно ста-
бильная численность создают предпосылки 
для панмиксии на подобного масштаба пло-
щадях. Способствуют этому и отсутствие гра-
диента факторов среды, а также географиче-
ских барьеров, поэтому влияние подобных 
биологических и географических особенно-
стей нивелирует эту модель изменчивости.

Хронографическая изменчивость
Хронографическая динамика морфоло-

гического разнообразия присутствует у всех 
трех изученных видов, но характеризуется 
различными тенденциями. При всем много-
образии факторов, обсуждаемых в отноше-
нии феномена временной изменчивости 
животных, их можно свести к трем группам 
и рассмотреть в качестве гипотез.

Во-первых, внутривидовая временная 
изменчивость размеров млекопитающих 
объясняется исходя из природно-климати-
ческого контекста – глобальных климатиче-
ских процессов и опосредованного антропо-
генного влияния. Механизм, описываемый 
этой концепцией, складывается из двух вза-
имосвязанных процессов: глобального поте-
пления, приводящего к увеличению первич-
ной продуктивности экосистем (еNPP Rule) 
(Huston, Wolverton, 2011), и прямого влия-
ния температурного фактора, действующего 
на гомойотермных животных в соответствии 
с биогеографическим правилом Бергма-
на (Yom-Tov, 2003; Yom-Tov, Geffen, 2011). 
Частным случаем выступает антропогенное 
влияние, проявляющееся в формировании 
агроландшафтов, характеризующихся высо-
кой продуктивностью, что часто приводит к 
увеличению размеров консументов высших 
порядков (Yom-Tov, 2003; Yom-Tov, Yom-Tov, 
2012).
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Во-вторых, объясняется фундаменталь-
ным правилом Копа – Депере, определя-
ющим укрупнение размеров организмов в 
ходе филогенеза, и, как показали недавние 
исследования, этот процесс также зависит от 
совокупности биотических и абиотических 
факторов, менявшихся в физиографической 
истории континентов (Smith et al., 2010).

В-третьих, хронографическая изменчи-
вость определяется биотическими взаимо-
действиями, формирующимися в природ-
ных сообществах в рамках системы «хищник 
– жертва»: размеры хищников коррелируют 
с размером жертвы (Mech, Paul, 2008; Yom-
Tov, Geffen, 2011).

Рассмотрим более подробно обсуждае-
мые гипотезы в отношении хронографиче-
ской изменчивости волка. Изученный уча-
сток ареала за 50-летний период характе-
ризуется приращением температуры +2.08 
ºС (Пузаченко, 2012). Однако не климатиче-
ские сдвиги, а депопуляция сельского насе-
ления и усиление лесопользования привели 
к сукцессиям и увеличению мозаичности 
угодий, что повлекло увеличение числен-
ности основной добычи волка – лося Alces 
alces и кабана Sus scrofa. Поэтому тенден-
цию укрупнения отдельных краниометри-
ческих признаков волка на ограниченном 
пространственно-временном интервале мы 
склонны объяснять биотическими причина-
ми межвидового взаимодействия в системе 
«хищник – жертва» при регулярной охоте на 
лося и кабана на фоне устойчивой тенденции 
увеличения плотности популяции жертвы. В 
пользу этого свидетельствуют и проявившие 
хронографическую изменчивость функцио-
нально важные в добыче крупной жертвы 
признаки челюстного аппарата. Реалистич-
ность гипотезы подтверждают и тренды чис-
ленности крупных млекопитающих, которые 
доминируют в рационе волка на рассматри-
ваемой территории.

Влияние правила Копа – Депере необхо-
димо анализировать на достаточно больших 
временных периодах филогенетического 
масштаба, однако подобные эмпирические 
обобщения применялись к новейшей исто-
рии популяций волка ранее (Раменский и 
др., 1985).

У лисицы этот тип изменчивости носит 
флуктуирующий характер без определенно-
го тренда. Изменения климатической обста-
новки в районе исследования не привели к 
глубоким трансформациям экосистем, од-
нако хозяйственная деятельность челове-
ка в связи с усилением лесопользования и 

упадком сельского хозяйства вызвала мас-
штабные сукцессионные изменения и по-
высила мозаичность экосистем. Осцилля-
цию размеров можно связать, учитывая их 
функциональную обусловленность, с доми-
нирующим типом питания в рационе хищ-
ника, например пульсационной динамикой 
численности преобладающей жертвы – ми-
кромаммалия, демографическая и видовая 
структура мелких млекопитающих, как по-
казали мониторинговые исследования А. В. 
Истомина (2008) в Тверской области, харак-
теризуется нестационарной динамикой.

Временная изменчивость интродуциро-
ванной в Европе енотовидной собаки, на 
наш взгляд, может быть связана с заполне-
нием естественной экологической емкости 
экосистем при отсутствии напряженной вну-
три- и межвидовой конкуренции, т. е. объяс-
няется тем, что животные осваивали вакант-
ную экологическую нишу. Это заключение 
согласуется с высказанным С. С. Шварцем 
(1980) мнением об укрупнении размера тела 
акклиматизированных видов вследствие за-
полнения свободных экологических ниш в 
местах интродукции. Однако присутствует 
и функциональная причина – одонтологиче-
ские признаки также претерпевают хроно-
графическую изменчивость, что можно рас-
сматривать сквозь призму влияния трофиче-
ского фактора.

Также полагаем, что возможной причиной 
хронографической изменчивости псовых мо-
жет быть интенсивная ненаправленная эли-
минация вследствие суммарной гибели, как 
из-за добычи человеком, так и в результате 
естественных причин. Доля гибели молодых 
зверей Canis lupus в течение первых двух лет 
жизни достигает 60–80 % (Данилов и др., 
1985). Выживаемость лисицы в отдельных 
популяциях (районы Урала) составляет от 33 
% у сеголетков до 56 % у взрослых животных 
(Кorytin, 2002). Для сеголетков енотовидной 
собаки смертность достигает 61 % только за 
три первых месяца жизни (Kowalczyk et al., 
2009). Высокая суммарная гибель особей 
может приводить к отклонениям от «сред-
него» фенотипа в большую или меньшую 
сторону, вызывая ненаправленные (стоха-
стические) осцилляции размеров. Таким об-
разом, временная изменчивость псовых в 
этой части ареала может быть вызвана ком-
плементарным действием ряда факторов, 
среди которых трофическая обстановка и 
стохастические факторы, вызванные интен-
сивной элиминацией животных в результате 
суммарной гибели.
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Соотношение факторов полиморфиз-
ма

Общей тенденцией полиморфизма трех 
видов хищных млекопитающих является 
приоритетность влияния индивидуальной 
онтогенетической изменчивости. Вторым 
по значимости вклада служит размерный 
половой диморфизм. Пространственная из-
менчивость преобладает над хронографи-
ческой, их совокупный эффект определяет 
пространственно-временную изменчивость 
животных в изученных промысловых сбо-
рах.

Результаты изучения внутрипопуляцион-
ной изменчивости хищных млекопитающих 
позволяют рассматривать морфологическую 
структурированность на минимальной гео-
графической шкале как общую закономер-
ность. Степень наблюдаемых различий не 
высока, не упорядочена в географическом 
отношении и определяется, очевидно, со-
четанием эндогенных и внешних факторов. 
Отмеченные морфологические различия 
могут не иметь адаптивных качеств, но, по-
вышая полиморфизм, формируют сложную 
внутрипопуляционную систему, устойчивую 
к дестабилизирующим факторам, а также 
служат материалом для адаптациогенеза, 
позволяя динамично реагировать на изме-
няющиеся в пространственно-временном 
континууме параметры среды.
Заключение

Морфологическая структурированность 
популяций крупных и средних хищных мле-
копитающих на микрогеографической шка-
ле вызвана биологическими особенностями 
этих видов. Самые сильные проявления на-
блюдаемого феномена в пространственном 
отношении обнаружены у волка. Это может 
быть связано с групповым семейным разме-
щением и образом жизни хищника. Строгая 

территориальность и тесные родственные 
связи формируют демы, которые нарушают 
равновесную численность генотипов, укло-
няются от распределения Харди – Вайнберга 
в силу эффекта Валунда. Ситуация с лисицей 
может складываться по похожему сцена-
рию. Однако менее выраженная простран-
ственная изменчивость вида определяется и 
иной жизненной стратегией: варьировани-
ем репродукции от облигатной моногамии 
до факультативной полигамии, т. е. менее 
выраженной социальной организацией. 
Пространственная популяционная структура 
енотовидной собаки наименее выражена, 
что вполне ожидаемо, учитывая отсутствие 
территориальности, склонность вида к ко-
чевому образу жизни, подобные биологиче-
ские особенности предопределяют панмик-
сию.

В случае географического микро(мезо)
масштаба пространственная структуриро-
ванность популяции этих видов может не яв-
ляться адаптацией к среде обитания, а носит 
отчасти стохастический и эфемерный харак-
тер. Демы существуют несколько поколений 
и исчезают, что нивелирует морфологиче-
скую структурированность. Кроме того, вы-
сокая суммарная смертность видов вносит 
дестабилизирующее влияние, способствуя 
динамичному изменению популяционной 
структуры. Тем не менее в отдельных случа-
ях следует полагать и адаптивную природу 
селективно значимых признаков, в первую 
очередь одонтологических, находящихся 
под более сильным контролем со стороны 
генотипа. Этот вывод соответствует сущно-
сти синтетической теории эволюции, посту-
лирующей преимущественное размноже-
ние определенных фенотипов (генотипов) 
и передачу их потомкам применительно к 
селективно значимым функционально обу-
словленным признакам.
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Summary: Studying essential background of mammalian biology at the level 
of intra-population morphological diversity provides important information 
for understanding the patterns of formation and stability of complex biological 
systems, and serves as an important basis for developing in-situ management 
and conservation of biological diversity. The article discusses the factors 
and forms of manifestations of intra-population dimensional morphological 
diversity in three species of sympatric mammals of the Canids family in a 
limited geographical area within a 60-year time period. In the framework of 
statistical analysis of various forms of polymorphism for each of three forms, 
the magnitude of the dimensional and morphological variability, the features 
of this phenomenon and the possible mechanisms of influence of individual 
factors are discussed. It is shown that the dimension of sexual dimorphism 
(SSD) is manifested in the order of amplification in the row: the raccoon dog 
(ISD = 1.7), red fox (ISD = 3.01), wolf (ISD = 3.55). It is associated mainly with 
signs of jaw apparatus and carnassial teeth. In addition to sexual selection, SSD 
depends on the social organization of species. Spatial variability in the studied 
species is characterized by pronounced intra-population structure in the grey 
wolf and less pronounced in the red fox and raccoon dog. The driving forces of 
this form of polymorphism can be both the biological features of species with 
more or less characteristic territorial conservatism, and adaptation to local living 
conditions, which is manifested at the level of selectively significant functional 
odontological and maxillary features. Chronographic variability, present as 
an objective phenomenon, is characterized by different trends in each of the 
predators. It can be determined by adaptations to the food spectrum, and 
also has a random nature due to the high total death of animals. The ratio 
of the studied forms of polymorphism indicates the dominance of individual 
age and gender variability. The geographical (spatial) factor and chronographic 
variability should be considered as the second order of influence; they together 
determine the spatial-temporal dynamics of intra-population morphological 
diversity.
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СМЕНА ЖИЗНЕННОГО СОСТОЯНИЯ КАК 
СПОСОБ ВЫЖИВАНИЯ 

PINUS SYLVESTRIS L. НА ТЕХНОГЕННО ЗА-
ГРЯЗНЕННОЙ ТЕРРИТОРИИ

УДК УДК 630*161.02+630*174.754

Ключевые слова:
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обыкновенная 
норма реакции 
семенная 
продуктивность 
физиологические 
показатели 
техногенный стресс

Аннотация: Лесные древесные растения являются неотъемлемой частью 
экологического каркаса больших городов. Целью исследования было срав-
нительное морфологическое и физиолого-биохимическое изучение лес-
ных культур сосны с техногенно загрязненной (г. Воронеж, автомагистраль 
«Дон») и экологически благоприятной территории (Воронежская область, 
Ступинский тест-объект). Изучено распределение изменчивости между по-
пуляциями и внутри них по признакам семенной продуктивности (число и 
процент семян на шишку) и водного режима (дефицит влаги, общее коли-
чество влаги, содержание коллоидно-связанной воды). Показано, что у сту-
пинской популяции диапазон изменчивости признаков минимален. Семен-
ная продуктивность шишек высокая. Физиолого-биохимические показатели, 
наоборот, имеют более низкие модальные значения. Это свидетельствует, 
что популяция находится в состоянии динамического равновесия, которое 
характеризуется устойчивостью и упорядоченностью. Насаждение «Москов-
ский проспект», напротив, имеет пониженную продуктивность, более широ-
кую норму реакции, высокий уровень вариабельности признаков. Различия 
между объектами (за исключением содержания влаги) статистически досто-
верны. В оптимальные годы амплитуда изменчивости и типы трансформации 
структуры не меняются, что подтверждает стабильность данных жизненных 
состояний. Константность признаков указывает, что сосна вдоль автотрассы 
представляет слабо неравновесную систему. Обсуждается энергетическая 
концепция адаптации растений, согласно которой приспособление вида к 
техногенному стрессу требует дополнительной энергии. Растения, чтобы 
выжить, вынуждены перейти на менее энергозатратный путь развития. Не-
равновесное состояние обеспечивает определенный уровень их стрессоу-
стойчивости и в то же время ведет к снижению качества и продуктивности 
сосновых лесов и их семенных потомств.
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Введение
Центрально-Черноземный район (ЦЧР) 

характеризуется высоким уровнем эколо-
гической напряженности (7-й ранг) (Госте-
ва, 2010). В его больших городах изменены 
микроклимат, почвенный и растительный 
покровы, подземные воды. Во второй поло-
вине ХХ в. население Воронежа увеличилось 
вдвое. Часть лесных массивов из созданного 
в 1960-х гг. зеленого пояса (в основном лес-
ные культуры сосны) вошла в черту город. 
Сосна обыкновенная очень чувствительна к 
техногенному стрессу (Лесные экосистемы…, 
1990). Поэтому исследование экологическо-
го потенциала, адаптации и причин ослабле-
ния вида на урбанизированных территориях 
является актуальной задачей экологической 
генетики, физиологии и биохимии (Grey, 
Deneke, 1986; Чиркова, 2002; Brandt et al., 
2016).

Целью работы является изучение на кон-
трастном экологическом фоне структуры 
популяций, нормы реакции и ее сдвигов у 
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) по 
морфологическим и физиолого-биохимиче-
ским признакам генеративной и вегетатив-
ной сферы.
Материалы 

Объектами исследования являлись два 
одновозрастных 53–55-летних насаждения 
сосны из экологически контрастных мест 
произрастания. Ступинский тест-объект (Во-
ронежская область, Рамонской район, лес-
ные культуры II класса бонитета, 30 дере-
вьев, контроль) является объектом длитель-
ного мониторинга (1987–2020 гг.), типичное 
для лесостепной зоны по вегетативной и се-
менной продуктивности насаждение, приле-
гающее к Воронежскому биосферному запо-
веднику. Исследования на опытном объекте 
«Московский проспект» проводятся с 2007 г. 
Участок лесных культур находится в черте г. 
Воронежа (30 деревьев, опыт), вдоль круп-
ной автотрассы М-4 «Дон», уровень эмисси-
онной нагрузки 6.02 т/год на км2 (Куролап, 
Клепиков, 2013). За годы мониторинга в ре-
гионе произошло 8 засух (1991, 1995, 2001, 
2007, 2010, 2012, 2014, 2019 гг.), 3 года были 
холодными (1990, 1994, 2016), остальные со-
ответствовали категории оптимальных.
Методы 

Интенсивность семеношения сосны оце-
нивалась по 5-балльной шкале В. Г. Каппера, 
полнозернистости семян (%) и числу семян 
в шишке (шт.). Полнозернистость вычисля-

ли как соотношение числа полных семян 
к общему их числу (полные + пустые). Для 
оценки полиморфизма деревьев и опреде-
ления частотного распределения генотипов 
диапазон их изменчивости разбит на клас-
сы продуктивности в следующих границах: 
по полнозернистости семян: I – 0.0–24.9 %: 
II – 25.0–49.9 %; III – 50.0–74.9 %; IV – 75 % и 
выше; по числу семян в шишке: I – 0.0–9.9; 
II – 10.0–19.9; III – 20.0–29.9; IV – 30.0 и боль-
ше.

Для физиолого-биохимических исследо-
ваний в мае с 11 модельных деревьев ото-
браны побеги второго года жизни и прове-
ден анализ средней пробы хвои. Исследо-
вания водного режима растений (дефицит 
влаги, общее количество влаги, содержа-
ние коллоидно-связанной воды) проводили 
по общепринятой методике Х. Н. Починка 
(1976). Содержание свободного пролина 
определяли в воздушно-сухих пробах мето-
дом Bates et al. (1973). Для статистической 
обработки данных использовали программу 
Statistica 6.
Результаты 

Ступинский тест-объект. Район иссле-
дований относится к зоне высокопродук-
тивных сосновых лесов (Kuznetsova et al., 
2019). В оптимальные годы интенсивность 
семеношения сосны стабильно высокая (4 
балла). Потенциальная норма реакции по 
полнозернистости семян составляет 0–100 
%. Реализованная норма вдвое уже и имеет 
асимметричный характер. Модальные зна-
чения признака (79–86 %) находятся в обла-
сти высокопродуктивного IV класса. Выборка 
оптимальных лет имеет однотипную струк-
туру, при которой основная часть деревьев 
выборки относится к продуктивным III и IV 
классам (рис. 1).

Потенциальная норма реакции по чис-
лу семян равна 0–50 семян. Модальные 
значения реализованной нормы признака 
(19.6–26.1 семени) расположены в центре 
вариационного ряда и, как правило, в зоне 
деревьев III класса продуктивности. Макси-
мальный размах амплитуды изменчивости 
составляет 77.2 % (5.2–43.8 семени) от по-
тенциальной. В структуре выборки представ-
лены деревья всех классов – от I до IV (рис. 
2). Число низкопродуктивных и высокопро-
дуктивных деревьев невелико, но последних 
больше. Поскольку внутрипопуляционная 
выборка в оптимальные годы существенно 
не меняется, то групповой вклад классов в 
семенную продукцию года приблизительно 
одинаковый.
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Рис. 1. Распределение деревьев сосны обыкновенной по полнозернистости семян в оптимальные 
годы: I класс – 0–24.9 %; II класс – 25.0–49.9 %; III класс – 50.0–74.9 %; IV класс – 75 % и выше. S – Сту-

пинский тест-объект, M – Московский проспект
Fig. 1. Distribution of Scots pine trees by the proportion of plump seeds in optimal years: I class – 0–24.9 
%; II class – 25.0–49.9 %; III class – 50.0–74.9 %; IV class – 75 % and above. S – Stupinsky test-objekt; M – 

Moscosky avenue 

Рис. 2. Распределение деревьев сосны обыкновенной по числу семян на шишку в оптимальные годы: 
I класс – 0.0–9.9; II класс – 10.0–19.9; III класс – 20.0–29.9; IV класс – 30.0 семени и больше. S – Ступин-

ский тест-объект, M – Московский проспект
Fig. 2. Distribution of Scots pine trees by the number of seeds per cone in optimal years: I class – 0.0–9.9; II 
class – 10.0–19.9; III class – 20.0–29.9; IV class – 30.0 and more. S – Stupinsky test-objekt; M – Moscovsky 

avenue 



43

Кузнецова Н. Ф., Клушевская Е. С. Смена жизненного состояния как способ выживания Pinus sylvestris L. на
техногенно загрязненной территории // Принципы экологии. 2020. № 2. С. 40-47.

Подробный анализ физиолого-биохими-
ческих показателей ступинской популяции 
дан в предыдущей работе (Клушевская, Куз-
нецова, 2016). Здесь мы приводим краткую 
информацию, необходимую для сравни-
тельного анализа. Установлено, что средние 
значения уровня влаги в свежесобранных 
образцах хвои составляют 55.3 + 1.11 %. 
Размах изменчивости признака небольшой 
– в пределах 11.6 % (50.7–62.3 %). Уровень 

дефицита влаги – 8.7 + 0.81 %. Амплитуда 
изменения признака составляет всего 6.6 
% (6.0–12.6 %). Количество коллоидно-свя-
занной воды – 19.1 + 1.65 %. Амплитуда из-
менчивости признака 16.9 %, максимальные 
значения достигают 27.7 %. Для деревьев 
контроля характерен в среднем невысокий 
уровень пролина – 2.96 + 0.27 мкМ/г, кото-
рый колеблется в достаточно узких пределах 
(1.84–4.53 мкМ/г) (рис. 3).

Рис. 3. Содержание пролина в хвое сосны обыкновенной в оптимальные годы. S – Ступинский тест-
объект, M – Московский проспект

Fig. 3. The proline content in the needles of Scots pine in optimal years. S – Stupinsky test-objekt; M – 
Moscovsky avenue 

Объект «Московский проспект». Юве-
нильный период формирования насажде-
ния «Московский проспект» пришелся на 
относительно нормальные экологические 
условия. После того как в середине 1970-х гг. 
данный лесной массив вошел в городской 
округ Воронежа, его развитие продолжа-
лось под прессингом постоянно нарастаю-

щего техногенного стресса.
По данным мониторинговых исследова-

ний, интенсивность семеношения большин-
ства деревьев Московского проспекта ниже 
региональной нормы – 2–3 балла. Шиш-

ки, как правило, более мелкие по размеру. 
Средний уровень полнозернистости семян 
составляет 69.1 + 3.0 %. Значения варьиру-
ют в границах 62.8–78.9 %, что на 15–20 % 
ниже региональной нормы. Реализованная 

норма реакции вдвое шире ступинской и по 
амплитуде приблизилась к потенциальной 
(0.0–93.7 %). Изменилась структура выбор-
ки за счет появления низкопродуктивного I 
класса и резкого увеличения доли деревьев 
II класса (см. рис. 1). Модальные значения 
второго признака – число семян на шишку – 
ниже региональной нормы на треть: 16.4 + 
1.4 шт. (в пределах 13.6–17.2 семени) и на-
ходятся в зоне II класса (см. рис. 2). Реали-
зованная норма реакции смещена к левому 
пределу (0.0–37.4 семени), амплитуда изме-
нения признака близка к Ступино (74.8 %). 
Здесь следует учитывать, что пустосемян-
ность у сосны обусловлена гибелью зароды-
шей в раннем эмбриогенезе. Редукция чис-
ла семян связана с летальностью семяпочек 
до оплодотворения из-за недоопыления и 
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нарушения проэмбриогенеза.
Уровень влаги в свежесобранной хвое де-

ревьев выше, чем на контрольном объекте, 
– 60.5 + 2.82 %, что, по-видимому, обуслов-
лено его природой. В литературе описаны 
случаи увеличения содержания влаги в хвое 
сосны обыкновенной по мере приближения 
к источникам загрязнения как приспособи-
тельная реакция организма, направленная 
на детоксикацию избыточного содержания 
тяжелых металлов (Кизеев и др., 2009). По 
содержанию влаги деревья очень разнород-
ны. Амплитуда изменчивости признака со-
ставляет 31.3 % (40.2–71.6 %), что в 2.7 раза 
больше, чем в Ступино (11.6 %) (см. рис. 2). 
Величина дефицита влаги – 16.2 + 1.83 %, что 
выше контроля в 1.9 раза. Причем если ми-
нимальные значения признака сопоставимы 
(5–6 %), то максимальные отличаются вдвое: 
12.6 % в Ступино, 25.6 % – на Московском 
проспекте. Ранее показано, что атмосфер-
ное загрязнение способно повышать дефи-
цит влаги растений за счет роста скорости 
водоотдачи и понижения водоудерживаю-

щей способности хвои сосны (Прожерина, 
2006). Еще одним анализируемым показа-
телем является содержание коллоидно-свя-
занной воды. Ее уровень у деревьев опытно-
го варианта резко, в 3.9 раза, повышен (75.3 
+ 2.37 %). Нижняя граница признака равна 
58.9 %, что на 1/3 выше верхнего его преде-
ла в контроле.

Свободный пролин является стрессовым 
метаболитом, его концентрация свидетель-
ствует о текущем состоянии растения и пря-
мо зависит от факторов окружающей сре-
ды (Кузнецов, Шевякова, 1999; Verbruggen, 
Hermans, 2008). Установлено, что содер-
жание пролина в хвое деревьев с Москов-
ского проспекта превышает контроль в 2.5 
раза (7.43 + 1.73 мкМ/г). Для них характерна 
широкая область распределения признака 
(1.45–15.38 мкМ/г) (см. рис. 3). Ранее для 
сосны и ели показано увеличение пролина 
в хвое при атмосферном загрязнении (Доро-
феева, 1981).
Обсуждение 

В оптимальные годы ступинская популя-
ция находится в состоянии, близком к равно-
весию, характеризуется упорядоченностью 
процессов, оптимальной изменчивостью и 
устойчивостью. Особенностью таких лесных 
экосистем является то, что они всегда после 
возмущения (в пределах адаптационных 
возможностей вида) возвращаются в исход-
ное положение – региональной нормы. Для 

поддержания упорядоченности им необхо-
дима энергия. В зоне высокопродуктивных 
сосновых лесов, куда входит район иссле-
дований, энергетических ресурсов у сосны в 
системах «вид – среда» и «генотип – среда» 
достаточно для сбалансированного разви-
тия вегетативной и генеративной сферы, что 
подтверждается экспериментальными дан-
ными.

На техногенно загрязненной территории 
Московского проспекта биологические и 
экологические требования сосны обыкно-
венной и параметры среды обитания со-
впадают лишь частично. Растительные со-
общества тратят часть своей энергии на де-
токсикацию внутренней среды и сохранение 
гомеостаза. Поэтому они вынуждены не 
просто приспосабливаться к хронической 
стрессовой нагрузке, но использовать наи-
менее энергозатратные пути выживания и 
жизнеобеспечения. Один из таких путей – 
переход в качественно иное жизненное со-
стояние – слабо неравновесной системы. 
Для неравновесных систем при отсутствии 
внешнего воздействия характерен более 
низкий уровень упорядоченности. При поло-
вом воспроизведении избыточная изменчи-
вость частично нивелируется путем элими-
нации наиболее отклоняющихся генотипов, 
что проявляется в виде пустосемянности и 
уменьшения числа семян в шишках.

При смене одного устойчивого состоя-
ния на другое неизбежно происходит пре-
образование предшествующей структуры 
и функций (Раутиан, 1993). Во многом это 
происходит посредством реорганизации ме-
таболических процессов, усиления репара-
тивной способности растений, расширения 
нормы реакции (Чудинова, Орлова, 2006). 
При частичном дисбалансе генотипы име-
ют больше степеней свободы, нормы реак-
ции перекрываются, что обеспечивает их 
устойчивость к дополнительной стрессовой 
нагрузке. Однако переход в данное функ-
циональное состояние сопряжен с падени-
ем качества как лесных экосистем, так и их 
семенного потомства. При нормализации 
среды данное состояние обратимо. Возвра-
щение сосны к динамическому равновесию 
происходит в ходе полового размножения в 
системе «родители – потомки» (Кузнецова, 
Машкина, 2011).
Заключение

Деревья и популяционные выборки на-
саждений сосны из экологически благопри-
ятных (Ступинский тест-объект) и техногенно 
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загрязненных (Московский проспект) мест 
обитания достоверно отличаются по эко-
логически зависимым морфологическим и 
физиолого-биохимическим показателям, за 
исключением содержания влаги. При срав-
нении данных объектов наблюдается общая 
тенденция – расширение границ варьирова-
ния признаков в неблагоприятных условиях.

Морфологические признаки у анализиру-
емых объектов имеют разную структуриро-
ванность и адаптивную норму реакции. По-
вышенная изменчивость и тип трансформа-

ции структуры выборки в череде оптималь-
ных лет не меняется, что свидетельствует о 
стабильности данных состояний. Вероятно, 
при хроническом техногенном загрязнении 
стрессоустойчивость вида обеспечивается 
переходом растений на менее энергоза-
тратный путь развития – слабо неравновес-
ной системы. Высвобождающаяся при этом 
энергия идет на поддержание жизнеспособ-
ности и выживание растений в аномальных 
условиях.
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CHANGING THE VITAL STATE OF PINUS 

SYLVESTRIS L. AS A WAY OF SURVAL 
IN A TECHNOGENICALLY POLLUTED 

TERRITORY

Keywords: 
Scots pine 
reaction norm 
seed productivity 
physiological traits 
technogenic stress

Summary: Forest woody plants are an integral part of the ecological framework 
of large cities. The aim of the research was a comparative morphological and 
physiological-biochemical study of pine forest cultures from technogenically 
polluted (Voronezh, “Don” highway) and environmentally friendly territory 
(Voronezh region, Stupinsky test-object). We studied the distribution of 
variability between populations and within them by the traits of seed 
productivity (number and proportion of plump seeds per cone) and water 
regime (moisture deficiency, total moisture content, amount of colloid-bound 
water). It is shown that the range of variability of traits in the Stupino population 
is minimal. Seed efficiency of cones is high. Physiological and biochemical 
parameters, on the contrary, have lower modal values. This indicates that 
the population is in a state of dynamic equilibrium, which is characterized by 
stability and order. The “Moscovsky avenue” planting, on the contrary, has 
lower productivity, a wider response rate, and a high level of trait variability. 
Differences between the objects (with the exception of moisture content) 
are statistically significant. In optimal years, the amplitude of variability and 
types of structure transformation do not change, which confirms the stability 
of these vital states. The constancy of the traits indicates that the pine trees 
growing along the highway are a weak non-equilibrium system. We discuss the 
energy concept of plant adaptation, according to which the adaptation of a 
species to anthropogenic stress requires additional energy. To survive, plants 
are forced to switch to a less energy- consuming path of development. The 
non-equilibrium state provides a certain level of their stress resistance and 
at the same time leads to a decrease in the quality and productivity of pine 
forests and their seed progenies.
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ОПЫТ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ФУНКЦИОНАЛЬ-
НОЙ КЛАССИФИКАЦИИ ФИТОПЛАНКТО-

НА ДЛЯ ОЦЕНКИ КАЧЕСТВА ВОДЫ НЕ-
КОТОРЫХ ЛЕВОБЕРЕЖНЫХ ПРИТОКОВ 

Р. ВОЛГИ (БАССЕЙН ЧЕБОКСАРСКОГО ВО-
ДОХРАНИЛИЩА) 

УДК 574.583(28):581 – Биологические науки

Ключевые слова:
фитопланктон 
качество воды 
«функциональные» группы 
показатель экологического 
состояния 
Q индекс 
сапробность

Аннотация: На примере двух равнинных рек бассейна Средней Вол-
ги показаны результаты использования принятых в странах Европы 
(WDF) и РФ подходов к оценке качества вод и их вероятная связь. 
Применение функциональной классификации фитопланктона вы-
явило преобладание в планктоне рек водорослей из кодонов TB, 
D, часто при сопутствии в летний период групп, показателей эвтро-
фирования вод (P, H1, W2, L0). Продемонстрирована более высокая 
чувствительность индексов сообщества Q и EQR как показателей 
экологического состояния в сравнении с сапробиологическим ана-
лизом и индексом УКИЗВ.
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Введение

Прогрессирующее усиление темпов за-
грязнения и эвтрофирования водных экоси-
стем и контроль за их состоянием, основан-
ный на научно разработанной оценке каче-
ства вод, приобретает особую значимость 
при мониторинге водных ресурсов (Семен-
ченко, Разлуцкий, 2011). Традиционные фи-
зические и химические методы контроля ка-
чества вод и биоиндикации в разных странах 
достаточно сильно различаются и нередко 
адаптированы к условиям региона. В России 

на протяжении многих лет распространен-
ной является система сапробности, направ-
ленная на оценку органического загрязнения 
и часто не отражающая истинного состояния 
качества вод водоемов (Шитиков и др., 2003).

Исходя из того, что к разным экологиче-
ским условиям адаптирована группа видов 
водорослей, сходных по устойчивости к опре-
деленным абиотическим факторам, в рамках 
концепции Водной Рамочной Директивы Ев-
ропейского союза (WFD) была разработана и 
принята функциональная классификация фи-
топланктона и связанные с ней индексы со-
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общества Q и EQR (Семенченко, Разлуцкий, 
2011; Reynolds et al., 2002; Borics et al., 2007; 
Piirsoo et al., 2010; Abonyi et al., 2014).

Цель работы – использование метода 
функциональной классификации фитоплан-
ктона и рассчитанных на его основе индексов 
сообщества Q и EQR для оценки качества вод 
двух крупных левобережных волжских при-
токов бассейна Чебоксарского водохранили-
ща (рек Ветлуга и Керженец), а также срав-
нение полученных результатов с данными 

традиционно применяемых в РФ методов 
оценки качества воды по фитопланктону.
Материалы 

Пробы фитопланктона отбирались еже-
декадно в период открытой воды (с мая по 
ноябрь) в среднем течении рек  Ветлуга (ст. 
1 – Воскресенский район, д. Чернышиха – 
2014, 2016 гг., ст. 2 – Варнавинский район, 
пос. Варнавино – 2010 г.) и Керженец (ст. 3 
– Борский район, пос. Рустай – 2008, 2014 и 
2016 гг.) (рис. 1).

Рис. 1. Карта-схема исследованных водотоков с обозначением станций отбора проб
Fig. 1. Map of the studied watercourses with designation of sample stations

Отбор и обработка проб проводились по 
общепринятой для фитопланктона методи-
ке (Методика..., 1975; Экологический мони-
торинг..., 1995). Водоросли идентифициро-
вали с использованием микроскопа MEIJI 
(Япония) при увеличении 1000х. Перечень 
определителей и сводок, используемый для 
определения видового состава, указывался 
в предыдущих работах (Охапкин, 1998; Во-
денеева, 2006б). Всего было проанализиро-
вано порядка 60 проб фитопланктона.
Методы 

Качество воды оценивали по индексу са-
пробности, рассчитанному по численности 
(S

N
) и биомассе (SB) индикаторных видов 

(Оксиюк и др., 1993). Значение индексов са-
пробности для отдельных видов приведены 

в соответствии с «Унифицированными ме-
тодами исследования...» (Унифицирован-
ные методы..., 1975, 1977), а также работой 
R. Wegl (Wegl, 1983). Величины индекса са-
пробности соответствовали классам каче-
ства воды: 4.00 – грязные (VI) (Методика..., 
1975; Оксиюк и др., 1993).

Расчет индекса сообществ Q произво-
дился по формуле (Семенченко, Разлуцкий, 
2011):

Q = ∑P
i
F,

где P
i
 – доля биомассы i-й функциональ-

ной группы в общей биомассе функциональ-
ных групп; F – коэффициент этой группы в ис-
следуемой группе водоемов.

Функциональные группы фитопланктона, 
а также фактор F, необходимые для расчета 
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индекса Q, выделяли согласно классифика-
ции Рейнольдса (Reynolds, 2002) с дополне-
ниями Падисак (Padisak et al., 2009) и Борикс 
(Borics, 2007). Индекс Q соответствовал зна-
чениям экологического состояния согласно 
шкале от 0 до 5: 0–1 – плохое, 1–2 – низкое, 
2–3 – умеренное, 3–4 – хорошее и 4–5 – вы-
сокое.

Показатель экологического качества 
(Ecological Quality Ratio (EQR)) (Cеменченко, 
Разлуцкий, 2011; Borics, 2007) оценивается 
как отношение наблюдаемого значения к 
эталонному (ожидаемому) и применяется 
для разных биоиндикаторов, в том числе и 
для фитопланктона:

EQR = Q/5.
По значениям EQR Водная Рамочная 

Директива делит весь диапазон условий 
на пять категорий качества (от 0 до 1): вы-
сокое (High), хорошее (Good), умеренное 
(Moderate), низкое (Poor), плохое (Bad) (Се-
менченко, Разлуцкий, 2011). Чем ближе 
значения EQR к единице, тем выше степень 
сходства между наблюдаемыми и эталонны-
ми условиями и, как следствие, лучше эко-
логическое состояние водоема.

Статистическую обработку проводили с 
использованием программы Statistica 8.0, 
достоверность различий определяли с по-
мощью критерия Манна – Уитни.
Результаты 

Реки Керженец и Ветлуга являются типич-
но равнинными и входят в систему Волги и 
ее притоков. По характеру водного режи-
ма они относятся к восточноевропейскому 
типу с преимущественно снеговым типом 
питания (Природа..., 1974). По длине русла 
(р. Ветлуга – 899 км, р. Керженец – 290 км) 
и площади водосборного бассейна (39400 
км2 и 6140 км2) исследуемые водотоки отно-
сятся к категориям больших и средних рек.

Особенностями вод исследованных рек 
являются низкая минерализация, слабокис-
лая реакция и повышенные значения цвет-
ности. По результатам гидрохимической 
оценки качество вод в р. Ветлуге изменялось 
в среднем классами 3 «б» – 4 «а» (очень за-
грязненные – грязные), а в р. Керженец – 3 
«б» (очень загрязненные) (таблица). Для р. 
Ветлуги в 2014 и 2016 гг. характерно высокое 
содержание органических веществ (по ХПК) 
до 47.2 мг/л, соединений меди до 2–8 ПДК и 
железа до 4–9 ПДК (по максимальным кон-
центрациям) (Качество..., 2017). В 2010 г. ка-
чество воды вниз по течению реки ухудша-
лось от разряда «б» 3-го класса на участках 

реки у г. Ветлуга (УКИЗВ 3.14) до разряда «а» 
4-го класса в черте д. Марьино (4.35) (Каче-
ство..., 2011). Для р. Керженец характерно 
загрязнение воды нефтепродуктами (до 4 
ПДК), органическими веществами (по ХПК) 
до 37.5 мг/л, соединениями меди (до 3 ПДК), 
железа (до 4 ПДК). Качество воды р. Керже-
нец стабилизировалось на уровне разряда 
«б» 3-го класса («очень загрязненная» вода) 
(Качество..., 2017).

Анализ архивных данных, литературных 
источников (Воденеева, 2006а, 2006б; Воде-
неева и др., 2016) и результаты собственных 
наблюдений позволили выявить в планкто-
не 795 видовых и внутривидовых таксонов 
водорослей, относящихся к 189 родам, 67 
семействам, 25 порядкам, принадлежащих 
8 отделам. Таксономическое разнообразие 
водорослей в исследованных водотоках 
было представлено 592 (р. Керженец) и 531 
(р. Ветлуга) видовыми и внутривидовыми 
таксонами. Ведущими систематическими 
группами в водотоках выступали зеленые 
(по 42 % от общего таксономического разно-
образия) и диатомовые (25–30 %) водорос-
ли. Значительная доля видового богатства 
принадлежала отделам Euglenophyta (10  и 
13 %) и Cyanophyta (по 7 %). Менее значи-
мыми были отделы Chrysophyta (5  и 6 %), 
Dinophyta (2.5  и 2 %), Xanthophyta (2 и 3 %) 
и Cryptopyta (1.5 и 2 %). Сравнительный ана-
лиз видового состава фитопланктона ис-
следованных водотоков показал довольно 
высокую степень сходства (коэффициент 
Серенсена K

S 
= 58 %) их флористических спи-

сков, что отражает общность условий фор-
мирования стока этих рек. Высокое видовое 
богатство фитопланктона и его своеобразие 
в каждом водотоке определялись в основ-
ном природными особенностями водосбо-
ра, характеризующегося преобладанием 
лесов и болот, морфометрией (длина русла), 
гидродинамическим режимом, содержани-
ем биогенных элементов и органических ве-
ществ.

Средние за год значения биомассы фито-
планктона в р. Керженец в разные годы ис-
следований достоверно не отличались и со-
ставляли от 1.39 ± 0.24 (в 2016 г.) до 2.07 ± 
0.68 г/м3 (в 2008 г.) с максимумом значений 
(12.08 г/м3) в 2014 г. и были схожими с пре-
дыдущими годами исследований (Воденее-
ва, 2006б). В р. Ветлуге биомасса фитоплан-
ктона варьировала в разные годы от 1.04 ± 
0.18 (в 2016 г.) до 1.51 ± 0.42 г/м3 (в 2014 г.) 
с наибольшими показателями (4.38 г/м3) в 
2014 г. Общая биомасса растительного план-
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ктона исследуемых водотоков, как правило, 
была сформирована диатомовыми (72–75 % 
средневегетационной) и зелеными (8.9–
9 %), а в летний период — синезелеными (до 
63 % биомассы фитопланктона р. Ветлуги) и 
динофитовыми (до 76 % в р. Керженец) во-
дорослями.

Средние значения индексов сапробности 
р. Керженец, вычисленные по численности 
(1.86 ± 0.05 – 2008 г., 2.06 ± 0.02 – 2014 г., 1.82 
± 0.04 – 2016 г.) и биомассе (1.95 ± 0.04 – 2008 
г., 2.01 ± 0.03 – 2014 г., 1.8 ± 0.06 – 2016 г.), в 
разные годы менялись незначительно, со-
ответствуя уровню умеренно загрязненных 
вод. В р. Ветлуге во все сезоны вегетации 
разных лет исследований варьирование по-
казателей органического загрязнения также 
происходило в пределах III класса вод (уме-
ренно загрязненные).

Фитопланктон обеих рек в период ис-
следования был представлен 21 функцио-
нальной группой (кодоном) фитопланкто-
на, среди которых постоянным и ведущим 
компонентом выступала группа T

B
. Для ча-

сти представителей литературные данные о 
принадлежности к какой-либо группе отсут-
ствовали. Общими для обеих рек оказалось 
16 кодонов (P, D, W0, W1

, W2, F, E, H
1
, L0, C, T

B
, 

X
1
, X2, X3, J и Y).
Применение функциональной классифи-

кации пресноводных водорослей для оцен-
ки качества вод по индексу сообщества Q 
показало, что в р. Керженец средние его 
значения изменялись от 2.33 ± 0.15 до 3.42 ± 
0.18 и соответствовали «умеренному» (2008, 
2014 гг.) и «хорошему» (2016 г.) состоянию 
вод. Показатель экологического состояния 
EQR оценивал качество вод р. Керженец как 
«низкое» (2008 г.), «плохое» (2014 г.) и «уме-
ренное» (2016 г.) (см. табл. 1).

В р. Ветлуге средний за период исследо-
ваний индекс Q варьировал от 2.58 ± 0.15 до 
3.15 ± 0.2, а индекс EQR – от 0.51 ± 0.03 до 
0.63 ± 0.03. Качество вод по индексу Q оце-
нивалось как «умеренное» (2010 г.) и «хоро-
шее» (2014, 2016 гг.), а по EQR – как «низкое» 
(2010 г.) и «умеренное» (2014, 2016 гг.).

Оценка качества воды исследуемых водотоков с использованием разных подходов

Водоток
Показатель качества 

и экологического 
состояния

Сезон
весна лето осень вегетационный 

период

Ветлуга 
(2014/ 
2016)

Sb индекс 
сапробности, 
рассчитанный 
по биомассе 

фитопланктона

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные  

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

ІІІ класс качества 
умеренно 

загрязненные  

Q хорошее умеренное хорошее хорошее
EQR хорошее плохое/низкое хорошее умеренное

Гидрохимический 
показатель УКИЗВ* – – –

«Б» III класс 
(очень 

загрязненная)

Ветлуга 
(2010)   

Sb

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс качества 
умеренно 

загрязненные
Q умеренное умеренное хорошее умеренное

EQR плохое низкое умеренное низкое
Гидрохимический 

показатель УКИЗВ* – – –
От «Б» III  класса 

до разряда «А» IV 
класса

Керженец 
(2014/ 
2016) 

Sb  

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс 
качества 

умеренно 
загрязненные

III класс качества 
умеренно 

загрязненные

Q умеренное хорошее
умеренное/ 

хорошее
умеренное

EQR плохое умеренное плохое низкое
Гидрохимический 
показатель УКИЗВ* – – –

«Б» III класс 
(очень 

загрязненная)
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Обсуждение 
Индекс сапробности, разработанный в 

(Pantle, Buck, 1955; Sládeček, 1963; Zelinka, 
Marvan, 1968), характеризует органическое 
загрязнение водных масс в виде число-
вых значений и позволяет сравнивать со-
стояние водоемов различных районов и в 
разные сроки исследования (Cеменченко, 
Разлуцкий, 2011). Этот показатель оказался 
информативным в долгосрочной перспек-
тиве, что позволило выявить изменения в 
сторону ухудшения качества вод р. Волги с 
начала XX в. по настоящее время (Охапкин, 
1997; Воденеева и др., 2016). В некоторых 
случаях он не отражал реального состояния 
вод, испытывающих загрязнение не только 
легко минерализуемыми органическими ве-
ществами, но также тяжелыми металлами и 
нефтепродуктами (Старцева, 2002).

Сезонные изменения индексов сапроб-
ности в р. Керженец выражены довольно 
четко, отражая ход процессов загрязнения 

и самоочищения, протекающих в водо-
токах (рис. 2). Весной при максимальном 
поступлении органических веществ с во-
досборной территории, с водами поло-
водья показатели загрязнения вод орга-
ническим веществом возрастали. Наблю-

далось интенсивное развитие фитоплан-
ктона, связанное с поступлением в план-
ктон бентосных диатомей Melosira varians 
Ag., Navicula radiosa Kütz., Surirella robusta 
Ehr. и развитием зеленых водорослей 
(Pandorina morum (O. F. Müll.) Bory., виды 
рода Chlamydomonas), большая часть из ко-
торых является β-мезосапробами. В начале 
лета значения индексов сапробности сни-
жались, отражая активацию процессов са-
моочищения воды. Основу биомассы также 
определяла Melosira varians при содомини-
ровании пеннатных диатомей. В конце лета 
и осенью наблюдаласЬ стабилизация индек-
сов сапробности по численности и биомассе 
в пределах от 1.6 до 2.2.

Рис. 2. Динамика индекса сапробности, рассчитанного по численности (1) и биомассе (2) 
фитопланктона р. Керженец в разные годы исследований. Условные обозначения: I – загрязненная (IV 

класс), II – умеренно загрязненная (III класс), III – чистая (II класс)
Fig. 2. Dynamics of the saprobity index calculated from the abundance (1) and biomass (2) of phytoplankton 

in the Kerzhenets river in different years. Water quality: I – fairly poor (IV class), II – fair (III 
class), III – good (II class)

В р. Ветлуге с марта по ноябрь показате-
ли органического загрязнения также варьи-
ровали в пределах III класса вод (умеренно 
загрязненные) за счет присутствия в водах 
β-мезосапробов: Ulnaria ulna (Nitzsch) Co

mpère., Navicula radiosa, Pinnularia viridis 
(Nitz.) Ehr., Pandorina morum и видов рода 
Chlamydomonas, Dolichospermum spiroides 
(Kleb.) Wacklin, Hoffm. & Komárek и др. 
(рис. 3).
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Рис. 3. Динамика индекса сапробности, рассчитанного по численности (S
N
) и биомассе (S

B
) фитоплан-

ктона р. Ветлуги в разные годы исследований. Условные обозначения те же, что и на рис. 2
Fig. 3. Dynamics of the saprobity index calculated from the abundance (1) and biomass (2) of phytoplankton 

in the Vetluga river in different years. Water quality: I – fairly poor (IV class), II – fair (III 
class), III – good (II class)

В 2010 г. повышение значений индек-
сов сапробности наблюдалось весной (1.78 
± 0.01 – S

B
; 2.08 ± 0.01 – S

N
) и летом (1.88 

± 0.07 – SB; 1.72 ± 0.04 – S
N
), когда в план-

ктоне доминировали водоросли – пока-
затели β-α и α-мезосапробных условий 
(Pteromonas angulosa (Cart.) Lemm. индика-
ционное значение 2.3), эвгленовых (весна) 
и синезеленых водорослей (лето). В 2014 
и 2016 гг. максимальные индексы сапроб-
ности (2.14 – S

B
, 1.96 – S

N
 в 2014 г.; 2.36 – 

S
B
, 2.15 – S

N
 в 2016 г.) отмечены осенью, 

что связано с развитием α-мезосапроба 
Stephanodiscus hantzschii Grun.

В обеих реках в течение всех периодов 
исследования индексы сапробности, вычис-
ленные как по численности, так и по биомас-
се, колебались преимущественно в диапазо-
не только III класса качества вод (см. табли-
цу).

В р. Керженец в весенних комплексах 
доминировали представители кодона T

B
 

(Melosira varians) в сопровождении кодо-
нов W0 (виды рода Chlamydomonas spp.), 
W2 (Gymnodinium spp.) и B 
(Aulacoseira cf. subarctica (O. Müll.) Haworth). 
Летом формировался более разнообраз-
ный комплекс, представленный кодонами 
T
B
 (Melosira varians – Navicula spp.), B, P, W0 и W2. Осенние альгоценозы менее разно-

образны и вновь определялись развитием 

диатомей из группы T
B
 (Melosira varians). В 

последние годы в сложении альгоценозов 
возрастает доля динофитовых водорослей, 
особенно в летний сезон, когда формирует-
ся более лимнофильный планктон с преоб-
ладанием групп W2 и L0 (Gymnodinium spp., 
Peridiniopsis kevei Grigor. et Vasas). 

В 2008 г. в р. Керженец основным компо-
нентом потамопланктона весной и осенью 
выступала Melosira varians (кодон T

B
), кото-

рая является показателем истинно лотиче-
ских условий и характеризующаяся высоким 
значением фактора F. Наблюдающаяся ле-
том в последние годы (2014, 2016 гг.) смена 
ценотических типов фитопланктона с доми-
нированием фитофлагеллят (Gymnodinium 
sp., Peridiniopsis kevei), вероятно, связана с 
изменением уровневого режима, снижени-
ем степени турбулентности и постепенным 
переходом лотических условий к лимниче-
ским. Это отразилось на значениях индексов 
Q (1.91 ± 0.13 в 2014 г., 2.86 ± 0.14 в 2016 г.) и 
EQR (0.37 ± 0.02 в 2014 г., 0.57 ± 0.02 в 2016 г.) 
в сторону ухудшения экологического состоя-
ния в период низких значений водности.

Доминирование в весенних и осенних 
альгоценозах р. Керженец во все годы ис-
следований группы T

B
 обусловлено увели-

чением в этот период проточности и форми-
рованием истинных лотических условий, что 
отразилось на улучшении экологического 
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состояния реки. По индексу Q воды реки в 
данные периоды соответствовали «хороше-
му» (2008 г.) и «умеренному» (2014 г.) эколо-
гическому состоянию.

Летом отмечалось содоминирование раз-
личных функциональных групп с доминиро-
ванием лимнофильных автохтонных и ал-

лохтонных представителей (кодоны L0, W1), 
что, вероятно, определялось сменой гидро-
динамических условий и обогащением вод 
биогенными элементами (Качество..., 2017). 
Качество вод варьировало от «умеренного» 
(2008, 2016 гг.) до «низкого» (2014 г.) (см. та-
блицу, рис. 4, 6).

Рис. 4. Динамика индекса Q в р. Керженец, рассчитанного по функциональным группам фитопланкто-
на в разные годы исследований. Условные обозначения: I – высокое, II – хорошее, III – умеренное, IV – 

низкое, V – плохое качество вод
Fig. 4. Dynamics of the Q index in the Kerzhenets river calculated by phytoplankton functional groups in 

different years. Water quality: I – excellent, II – good, III – medium, IV – 
tolerable, V – bad

Рис. 5. Динамика индекса Q в р. Ветлуге, рассчитанного по функциональным группам фитопланктона в 
разные годы исследований. Условные обозначения те же, что и на рис. 4

Fig. 5. Dynamics of the Q index in the Vetluga river calculated by phytoplankton functional groups in different 
years. Water quality: I – excellent, II – good, III – medium, IV – 

tolerable, V – bad
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В р. Ветлуге весной доминировали диа-
томовые водоросли из групп T

B
 (M. varians, 

Amphora ovalis (Kütz.) Kütz., Navicula radiosa), 
D (Ulnaria ulna) с сопутствием золотистых во-
дорослей из группы E (Dinobryon divergens 
Imhof.). Более разнообразно, как и в р. Кер-
женец, функциональные группы были 
представлены в летний сезон. Помимо по-
стоянно присутствующих представителей 
групп (T

B
 и D), летом появлялись виды, свой-

ственные эвтрофным водоемам из кодо-
нов P (Aulacosira granulatа (Ehr.) Simonsen), 
H1 (Dolichospermum spiroides) при участии 
динофитовых водорослей (кодоны W2 – 
Gymnodinium spp., L0 – Peridinium spp.). Осен-
ние альгоценозы определялись развитием 
групп T

B
 (N. radiosa, Nitzschia spp.), D (U. ulna, 

Stephanodiscus hantzschii Grun.), B и P.

В аномально теплом и маловодном 
2010 г. в весенних и летних альгоце-
нозах интенсивнее обычного вегети-
ровали фитофлагелляты лимническо-
го комплекса L

o
–W2 (Peridinium spp., 

Gymnodinium spp.) при участии групп W0 (Chlamydomonas spp.) и W
1
 (Euglena spp.), 

летом – групп B (Aulacoseira cf. subarctica), 
H1 (Dolichospremum affine 
(Lemmerm.) Wacklin, L. Hoffm. & Komárek.), 
осенью – P (A. granulata).

В р. Ветлуге в сезонном аспекте низкие 
значения индексов Q и EQR отмечались ле-
том за счет доминирования цианопрокари-
от (Dolichospermum spiroides, D. affine) и ди-
нофлагеллят (Gymnodinium sp., Peridiniopsis 
kevei) с низкими значениями фактора F 
(рис. 5, 7).

Рис. 6. Динамика индекса EQR в р. Керженец, рассчитанного по функциональным группам фитоплан-
ктона в разные годы исследований. Условные обозначения те же, что и на рис. 4

Fig. 6. Dynamics of the EQR index in the Kerzhenets river calculated by phytoplankton functional groups in 
different years. Water quality: I – excellent, II – good, III – medium, IV – 

tolerable, V – bad

Набор функциональных групп и их 
сукцессия для фитопланктона р. Ветлуги 
оказались схожими. Весной и осенью 
отмечено доминирование диатомей из 
группы T

B
. Летом набор функциональных 

групп был более разнообразен, что являлось 
следствием резкого возрастания видового 
богатства фитопланктона и уже отмечалось 
ранее (Piirsoo et al., 2010). Присутствие в 
период аномально высоких температур 2010 
г. групп L0, W1, H1, P свидетельствовало об 
уменьшении расхода воды (минимальные 
значения отмечены в летний период – 27.6 
м3/с при среднем значении 140 м3/с) и 
высоком содержании органических веществ, 
способствующих развитию «эвтрофного» 
планктона. Качество вод варьировало в 

пределах двух классов: «хорошее» (весна, 
осень) и «умеренное» (лето) (см. таблицу, 
рис. 5, 7).

В отличие от индекса сапробности, Q 
и EQR продемонстрировали значимые 
отличия одной реки от другой, указывая 
на более напряженное экологическое 
состояние р. Керженец (см. таблицу). 
Возможно, это определяется меньшей 
водностью и протяженностью этой реки 
в сравнении с р. Ветлугой и различиями 
физико-географических характеристик их 
водных бассейнов. Межгодовые флуктуации 
экологического состояния, согласно этому 
подходу, в целом не значимы, кроме 
аномально жаркого и маловодного 2010 г., 
который как по индексу сапробности, так и 
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Рис. 7. Динамика индекса EQR в р. Ветлуге, рассчитанного по функциональным группам фитопланктона 
в разные годы исследований. Условные обозначения те же, что и на рис. 4

Fig. 7. Dynamics of the EQR index in the Vetliga river calculated by phytoplankton functional groups in 
different years. Water quality: I – excellent, II – good, III – medium, IV – 

tolerable, V – bad

по гидрохимическим показателям (УКИЗВ) 
отличался заметным снижением качества 
воды р. Ветлуги.

Сравнение средних значений индексов 
сапробности, подсчитанных для различных 
сезонов и между отдельными годами, не 
выявило достоверных различий. Только для 
аномально жаркого и маловодного года 
(2010 г.) эти различия проявились более 
существенно для р. Ветлуги (критерий 
Манна – Уитни равен 24.5 (2010 и 2014 гг.) и 
28.5 (2010 и 2016 гг.) при p < 0.05).
Заключение

Применение различных методов 
оценки качества воды и экологического 
состояния водотоков показало, что система 
сапробности в большинстве случаев 
не выявила значимых различий между 
сезонами и между разными годами, 
что было показано и для правобережных 
притоков р. Волги (Воденеева и др., 2019). 
Показатели сапробности позволили 

показать заметное различие в качестве вод 
р. Ветлуги лишь для аномально жаркого 
2010 г. В целом сапробиологический анализ 
не выявил достоверных различий качества 
воды в реках, протекающих в пределах 
одного водосбора и испытывающих разную 
антропогенную нагрузку.

В отличие от индекса сапробности, Q и EQR 
отразили воздействие суммы компонентов 
среды, формирующей качество воды, 
и выявили отличия одной реки от другой, 
определяющиеся различием морфометрии, 
гидродинамики и физико-географических 
характеристик их водных бассейнов.

Таким образом, применение разных 
подходов позволило получить более полную 
информацию об экологическом состоянии 
водотоков и качестве их вод. Рассмотренные 
индексы не заменяют, а скорее дополняют 
друг друга, поскольку отражают различные 
аспекты качественных изменений, 
происходящих в водотоках и на водосборе.
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Summary: On the example of two flat rivers of the Middle Volga basin, the 
results of using the approaches adopted in Europe (WDF) and in the Russian 
Federation to assess water quality and their probable relationship are shown. 
The use of the functional classification of phytoplankton revealed the predom-

inance of algae in the plankton of the TB, D codons, often when accompanied 
in the summer by groups, indicators of water eutrophication (P, H1, W2, L0). 
A higher sensitivity of the community indexes Q and EQR as indicators of en-
vironmental status was demonstrated in comparison with the saprobiological 
analysis and the UKIZV index.
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О ДИНАМИКЕ ЧИСЛЕННОСТИ ЛОСЯ НА 
СЕВЕРНОЙ ПЕРИФЕРИИ АРЕАЛА И В ЗОНЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКОГО ОПТИМУМА

УДК 599.735.3:591.526:574.38(470.1/.2)
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охотничьи ресурсы 
периферия ареала 
регрессионный анализ 
цикличность 
экологический оптимум

Аннотация: Лось (Alces alces L.) – представитель семейства Оленьи 
(Cervidae), занимающий одно из ключевых мест в биогеоценозах, 
является также крайне важным ресурсным видом охотничьего хо-
зяйства. Изучение динамики численности, ее особенностей в попу-
ляциях лося, обитающих в условиях экологического оптимума и пе-
риферии ареала, позволяет глубже понять механизмы процессов и 
взаимосвязи компонентов, участвующих в их течении, разработать 
обоснованные меры по долгосрочному и устойчивому управлению 
ресурсами вида. Цель работы заключалась в анализе динамики по-
пуляций лося разных экологических зон – на северной периферии 
ареала этого вида в России (Мурманская область, Республика Каре-
лия, Ленинградская область) и в условиях зоны экологического оп-
тимума – Беларусь. Для анализа использованы материалы Зимнего 
маршрутного учета (ЗМУ) 1965–2019 гг. – основного метода учета 
охотничьих видов на обозначенных территориях, официальные ста-
тистические данные, результаты полевых исследований. Изменения 
численности лося протекали в значительной мере синхронно в изуча-
емых регионах за исключением Мурманской области. Анализ дина-
мики его численности показал наличие циклов продолжительностью 
в 13 лет для Мурманской области и более 20 лет для более южных 
территорий. Взаимосвязь процессов изменения численности лося и 
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Введение
Численность является одним из самых 

динамичных показателей популяций. Со-
стояние ресурсов лося под воздействием 
факторов естественной и антропогенной 
природы значительно изменялось на протя-
жении прошлого века от катастрофического 
сокращения до стремительного увеличения 
численности (Тимофеева, 1974; Русаков, 
1979; Козло, 1983; Данилов, 1986, 2005). Так, 
прямое преследование человеком в ряде 
случаев было причиной практически полно-
го исчезновения лося на Европейском Севе-
ре России в начале прошлого века, и только 
строгие меры охраны позволили восстано-
вить его ресурсы и открыть на него охоту. 
Лесохозяйственное освоение территории 
во многом положительно сказывается на 
состоянии популяции лося, т. к. приводит к 
появлению больших площадей зарастаю-

щих вырубок, повышая кормность угодий, 
и, как следствие, способствует увеличению 
численности вида (Данилов и др., 2008). С 
другой стороны, длительные и широкомас-
штабные рубки приводят к сведению корен-
ных лесов, имеющих большое значение для 
вида, особенно на северной периферии аре-
ала (Семенов-Тян-Шанский, 1982).

Значение этого вида как неотъемлемого 
компонента биоценозов меняется соответ-
ственно колебаниям численности зверей, и 
на фазах роста поголовья влияние лося мо-
жет иметь существенное значение на фор-
мирование биогеоценозов и лесовосстанов-
ление как угнетающего фактора (Тимофеева, 
1974; Дунин, Козло, 1992). Знание причин и 
механизмов динамики численности позво-
ляет применять различные меры по регу-
лированию силы воздействия тех или иных 
естественных и антропогенных факторов, 
направляя тем самым изменения в необхо-
димом русле.

Особый интерес представляет анализ 
динамичных показателей состояния попу-
ляций, населяющих разные экологические 

зоны, что дает возможность проследить 
общие закономерности, выявить специфи-
ку, разносторонне подойти к оценке уровня 
и степени влияния различных видов есте-
ственного и антропогенного воздействия 
(численность крупных хищников, лесное хо-
зяйство, использование ресурсов) на состо-
янии поголовья. Известно, что лось – одна 
из основных жертв волка на севере ареала 
(Данилов, 2005), тогда как на юге большее 
число видов копытных, входящих в рацион 
волка, может определять меньшее влияние 
хищника на изучаемый вид. Целью данной 
работы было изучить особенности динами-
ки численности лося в зоне экологического 
оптимума (Беларусь) и северной периферии 
ареала на Северо-Западе России, исследо-
вать синхронность и цикличность происхо-
дящих процессов и выполнить оценку влия-
ния факторов среды на популяции вида. По-
нимание актуальных тенденций динамики 
численности позволяет применить результа-
ты исследований для разработки практиче-
ских рекомендаций по сохранению и управ-
лению одним из главных ресурсных видов 
как в России, так и в Беларуси.
Материалы 

Данные о численности лося и волка на 
северной периферии ареала в России (Мур-
манская, Ленинградская области, Республи-
ка Карелия) и в зоне экологического опти-
мума (Республика Беларусь) определены на 
основе материалов зимнего маршрутного 
учета (ЗМУ) 1965–2019 гг. как основного спо-
соба оценки численности охотничьих живот-
ных в изучаемых регионах (Формозов, 1932; 
Приклонский, 1972).

Для Республики Карелия использованы 
материалы ЗМУ, обработанные в лабора-
тории зоологии ИБ КарНЦ РАН. Сведения о 
легальной добыче и уровне браконьерства 
получены по данным Министерства природ-
ных ресурсов и экологии Республики Каре-
лия о гибели лося по разным причинам от 
общего числа найденных погибшими (%).

волка в Беларуси выражена в значительно меньшей степени, чем на 
севере России, в Республике Карелия. Построение модели динамики 
поголовья определило, что в значительной мере в Республике Ка-
релия оказывает влияние уровень браконьерства. Для Беларуси вы-
явлено, что одним из главных факторов, влияющих на численность, 
является легальная добыча.
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Динамика поголовья в Мурманской и Ле-
нинградской областях проанализирована на 
основе официальных данных Министерства 
природных ресурсов Мурманской области 
и Комитета по охране, контролю и регули-
рованию использования объектов живот-
ного мира Ленинградской области, а также 
данных литературы (Семенов-Тян-Шанский, 
1982; Макарова, 2011; Русаков, 1979). В Ре-
спублике Беларусь анализ численности и 
добычи проведен по статистическим сведе-
ниям с учетом данных, имеющихся в лабо-
ратории популяционной экологии наземных 
позвоночных и управления биоресурсами 
ГНПО «Научно-практический центр НАН Бе-
ларуси по биоресурсам».
Методы 

Для Республики Карелия, где данные по 
численности лося представлены наиболее 
полно, выполнен анализ динамики поголо-
вья на территориях, отличающихся по ланд-
шафтно-климатическим условиям. Условно 
были выделены две  зоны: 1) северная (Ло-
ухский, Кемский, Калевальский, Костомукш-

ский районы) и 2) южная – Приладожья (Лах-
денпохский, Сортавальский, Питкярантский 
районы). Первая группа районов находится 
в пределах подзоны северной тайги, вторая 
– средней тайги (Громцев, 2015). Для рас-
чета абсолютной численности в Республике 
Карелия использованы  средние  многолет-
ние пересчетные коэффициенты (по данным 
ГУ «Центрохотконтроль»): лося – 0.72, волка 
– 0.11. Площадь пригодных местообитаний 
– 10970 тыс. га.

Расчет корреляции динамики числен-
ности лося и волка выполнен с временным 
смещением (лагом) численности хищника на 
1 год, а при определении корреляции между 

динамикой поголовья лося и объемами ле-
созаготовок – 10 лет (при расчетах принято, 
что леса имеют среднюю продуктивность в 
регионе). По мере восстановления вырубок 
увеличиваются запасы веточного корма, и 
если в спелых ельниках средней тайги они 
минимальны, то в молодняках 6–15 лет до-
стигают максимальных значений (Курхинен 
и др., 2006).

На основе многолетних данных о числен-
ности лося в Республике Карелия и Беларуси 
были построены регрессионные модели ее 
динамики в этих регионах с использованием 
следующих параметров: численность волка, 
легальная добыча лося, уровень браконьер-
ства, объемы заготовки древесины. Анализ 
данных производился с использованием ма-
тематических методов регрессии, корреля-
ционного и факторного анализа, а также ав-
токорелляции с помощью пакета Microsoft 
Excel.
Результаты 

Отмечается повсеместный рост числен-
ности лося на Северо-Западе России с нача-
ла нового тысячелетия, однако начало этого 
процесса и его темпы отличаются в разных 
частях региона. Так, в Мурманской области 
увеличение численности началось в конце 
2000-х гг., и к 2018 г. она составила около 8 
тыс. особей (Доклад о состоянии…, 2019). В 
Республике Карелия и Ленинградской обла-
сти подъем начался уже в начале 2000-х гг., 
то же отмечено и для Беларуси, где числен-
ность лося с 1998 по 2018 г. возросла с 14.9 
до 36.3 тыс. особей (рис. 1).

Результаты сравнения синхронности ди-
намики численности лося в изучаемых реги-
онах приведены в табл. 1.

Таблица  1. Матрица парных корреляций данных динамики численности лося в изучаемых регио-
нах в 1965–2018 гг. (числитель) и в период роста 2001–2018 гг. (знаменатель)

 Мурманская об-
ласть

Республика Каре-
лия

Ленинградская 
область

Республика Бела-
русь

Мурманская об-
ласть  0.12 / 0.26 0.22 / 0.53 –0.10 / 0.62

Республика Ка-
релия 0.12 / 0.26  0.66 / 0.87 0.56 / 0.85

Ленинградская 
область 0.22 / 0.53 0.66 / 0.87  0.42 / 0.96

Республика Бела-
русь –0.10 / 0.62 0.56 / 0.85 0.42 / 0.96  
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Процессы изменения численности в се-
верной и южной зоне Республики Карелия 
протекали несогласованно, и коэффициент 
корреляции составил 0.28. Темпы прироста 
поголовья также значительно отличались и 
за 2001–2019 годы составили для северной 
зоны 14 %, а для южной зоны – 59 %.

Определение цикличности динамики 
численности лося в Республике Карелии с 
использованием метода автокорреляции 
показало, что существуют циклы продолжи-
тельностью в 20–23 года (коэффициент ав-
токорреляции составил –0.75). Анализ для 
территорий Мурманской области показал, 
что, несмотря на незначительные в целом 
колебания численности, прослеживается 

цикличность периодом около 13 лет и зна-
чение автокорелляции составило –0.64. Для 
более южных территорий Ленинградской 
области, а также Беларуси такие циклы были 
отмечены для периода 28 (–0.57) и 25 лет 
(–0.91) соответственно.

Сравнение взаимосвязи динамики чис-
ленности лося с таковой волка, а также объ-
емами лесозаготовок за весь рассматривае-
мый период показало равные значения ко-
эффициентов корреляции (0.5).

Полученное на основе параметров, при-
веденных в табл. 2, регрессионное уравне-
ние для динамики численности лося имеет 
следующий вид:

Рис. 1. Динамика численности лося (тыс. особей) в исследуемых регионах: 1 – Мурманская область, 2 – 
Республика Карелия, 3 – Ленинградская область, 4 – Беларусь

Fig. 1. Dynamics of moose population  (thousand ind.) in the study regions: 1 – Murmansk region, 2 – 
Republic of Karelia, 3 – Leningrad region, 4 – Belarus

где i – год наблюдения; M(i) – числен-
ность лося в год i; P(i) – уровень браконьер-
ства в год i; W(i) – численность волка в год i; 

H(i)– легальная добыча в год i; F(i) – объем 
лесозаготовок в год i.
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Таблица 2. Статистическое описание параметров модели динамики численности лося в Республи-
ке Карелия за период 1965–2019 гг.

Параметр Единица изме-
рения    SD  min  max

Численность лося тыс. особей 19.6 5.6 10.8 36.3
Уровень браконьерства % 27.2 11.93 8.0 56.1

Численность волка особей 568 288.1 177 1459
Легальная добыча лося особей 908 565 323 2638
Объемы лесозаготовок тыс. м3 11566 4620.9 5660.0 18830

Модель графически отображена на рис. 2 
и значение множественного R равно 0.65.

Взаимосвязь изменений численности 
лося и волка в Беларуси не прослежена – ко-
эффициент корреляции менее 0.1. Его зна-

чение для динамики поголовья и объемов 
лесозаготовок – 0.5.

Аналогичная модель для Беларуси и ее 
параметры приведены на рис. 2 и табл. 3, а 
уравнение имеет следующий вид:

Рис. 2. Фактическое и модельное изменение численности лося в Республике Карелия и Беларуси (тыс. 
особей)

Fig. 2. Actual and model changes in the moose number in the Republic of Karelia and Belarus (thousand ind.)

где i – год наблюдения; M(i) – численность 
лося в год i; W(i) – численность волка в год i; 
H(i) – легальная добыча в год i; F(i) – объем 
лесозаготовок в год i.

Значение множественного R для модели 
составляет 0.9.

Параметры модели для Беларуси приве-
дены в табл. 3
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Таблица 3. Статистическое описание параметров модели динамики численности лося в Беларуси в 
1980–2019 гг.

Параметр Единица изме-
рения   SD  min  max

Численность лося тыс. особей 22.9 7.0 12.8 41.7
Численность волка особей 1824 301 1288 2542

Легальная добыча лося особей 1820 1566 0 6900
Объемы лесозаготовок тыс. м3

11000 1490.3 10000 15100

Обсуждение 
Изучению динамики численности лося 

как главного ресурсного вида на Северо-За-
паде России и в Беларуси уделено большое 
внимание (Тимофеева, 1974; Русаков, 1979; 
Семенов-Тян-Шанский, 1982; Козло, 1983; 
Дунин, Козло, 1992; Данилов, 1986, 2005; 
Макарова, 2008) и сделаны выводы о неко-
торой синхронности этих изменений (Дани-
лов, 1986, 2005; Данилов, Панченко, 2012). 
Анализ изменения поголовья лося на Севе-
ро-Западе России в 1965–2018 гг. показал, 
что наблюдалась корреляция этих процес-
сов для территории Карелии и Ленинград-
ской области (коэффициент корреляции со-
ставил 0.66), а также Карелии и Беларуси, 
где значение корреляции было несколько 
меньше и составило 0.56 (см. табл. 1). Одна-
ко анализ синхронности изменений для этих 
территорий за период 2001–2018 гг., когда 
наблюдался рост поголовья лося, показал их 
корреляцию уже более 0.85 для всех терри-
торий, за исключением Мурманской обла-
сти.

За период наблюдений в процессе роста 
поголовья происходило значительное пере-
распределение населения лося. Так, в Ре-
спублике Карелия территории Приладожья 
всегда выделялись высокими показателями 
учета лося, тогда как на севере и централь-
ной ее части увеличение численности про-
изошло после лесохозяйственного освоения 
территории (Марковский, 1995; Данилов, 
2005). Это подтверждает и отсутствие согла-
сованности динамики численности в север-
ной и южных зонах за весь период наблю-

дений. Изменения с ростом численности 
произошли и на юге, в Республике Беларусь, 
где освоение менее пригодных территорий 
привело к смене зонального распределения 
лося на повсеместное (Шакун и др., 2017).

Результаты анализа цикличности дина-
мики численности лося в разных регионах, 
вероятно, свидетельствуют о некотором их 

различии на северном пределе ареала, где 
крайне суровые условия существования 
(Мурманская область), и территориях, рас-
полагающихся в более благоприятных для 
обитания вида частях ареала. Существу-
ют различные предположения о причинах 
динамики поголовья лося. Н. Ф. Реймерс 
(1972) высказал мнение о связи периодов 
высокой численности вида с 80-летними 
циклами солнечной активности. Трофокли-
матическая гипотеза также определяет за-
висимость численности лося от периоди-
ческих изменений солнечной активности и 
связанных с ней колебаний климатических 
параметров на планете, влияющих на усло-
вия возобновления основных кормов лося 
(Ломанов, 1995). Среди основных причин, 
ответственных за сокращение или увеличе-
ние поголовья лося, также указывалось на 
влияние крупных хищников. Воздействие 
иррационального использования ресурсов 
вида подробно описано А. А. Данилкиным 
(2009). Сравнение динамики этого процес-
са с таковым в Северной и Восточной Евро-
пе (Cederlund, Markgren, 1987; Myrberget, 
1990; Nygren, Pesonen, 1993), несмотря на 
различия в условиях и методах управления 
популяциями, обнаружило сходство движе-
ния численности этих зверей в 1960–1990-е 
гг. Существует предположение, что данный 
процесс – это проявление многолетних пе-
риодических изменений численности и рас-
пространения, так называемых волн жизни, 
характерных и для других видов копытных 
(Новиков, Тимофеева, 1975; Данилов, 2005).

Ранее было показано, что для лося ха-
рактерен так называемый логистический 
тип роста численности с небольшой поло-
жительной скоростью (Глушков, 2007), а 
модельные оценки динамики численности 
лося на основе анализа временных рядов, 
классических моделей популяционной ди-
намики и имитационной модели свидетель-
ствуют в  пользу того, что современная ди-
намика связана с наложением циклической 
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изменчивости на естественные (увеличение 
численности хищников –  волка) и антропо-
генные (браконьерство) факторы (Петросян 
и др., 2012).

Зависимость изменений численности 
волка и лося известна, особенно в северных 
регионах, где лось – основная жертва вол-
ка (Данилов, 2005). Ранее согласованность 
этих изменений в Республике Карелия была 
выше, а в начале второго десятилетия ново-
го тысячелетия она нарушилась, что отрази-
лось на значении коэффициента корреляции 
за весь рассматриваемый период – он стал 
незначим в отличие от прошлых лет, когда 
он составлял более 0.6 (Тирронен, 2008). Ве-
роятной причиной произошедшего был рост 
популярности охоты на волка и сокращение 
численности хищника.

Показатели модели динамики численно-
сти лося для Республики Карелия определя-
ют высокую связь между численностью лося 
и параметрами, однако в модели необхо-
димо учитывать дополнительные факторы. 
Среди описанных параметров значимость 
коэффициентов регрессионного уравнения 
была наибольшей для уровня браконьер-
ства и объемов лесозаготовок. Браконьер-
ство – один из главных факторов, влияющих 
на состояние ресурсов лося на Северо-Запа-
де России, тогда как в Республике Беларусь 
это воздействие минимизировано.

В аналогичной модели для Беларуси ис-
пользовались данные о численности лося, 
волка, легальном изъятии, а также объемах 
лесозаготовок. Условия существования лося 
здесь значительно отличаются от Северо-
Запада России. Так, в рационе волка при-
сутствует большее число видов копытных, 
и пресс хищника менее выражен, что отраз-
илось и на взаимосвязи динамик численно-
сти лося и волка – значение коэффициента 
корреляции было отрицательным и менее 
0.1. Точность модели для Беларуси оказа-
лась выше, а соответствие параметров до-
статочным для описания. Среди использо-
ванных показателей значимость коэффици-
ентов регрессионного уравнения оказалась 

наиболее высокой для легальной добычи и 
объема лесозаготовок.
Заключение

Результаты анализа динамики числен-
ности лося на Северо-Западе России, где 
проходит северная граница его ареала, и в 
Беларуси показали, что ход изменений про-
исходил в значительной степени синхронно, 
что, вероятно, свидетельствует об общности 
тенденций динамики на большей части  аре-
ала и подтверждает предположение о «вол-
нах жизни», характерных для копытных. С 
начала 2000-х гг. происходило увеличение 
численности вида, что не соответствует тро-
фоклиматической гипотезе (Ломанов, 1995), 
в соответствии с которой в настоящее вре-
мя должно происходить сокращение пого-
ловья, тем не менее в России наблюдается 
противоположная тенденция (Данилкин, 
2018). Однако необходимо отметить, что в 
некоторых регионах (Республика Карелия) 
в последние годы отмечается уменьшение 
численности. Одной из причин этого может 
быть увеличение пресса браконьерства, в 
связи с чем необходимо обратить внимание 
на данный фактор. Исходя из результатов по 
определению цикличности динамики попу-
ляции в Карелии в ближайшие годы должен 
был происходить рост поголовья, но, вероят-
но, влияние антропогенного фактора изме-
нило тренд роста на противоположный.

Факторный анализ динамики численно-
сти лося в Республике Карелия и Беларуси 
показал, что в значительной мере на поголо-
вье в северном регионе оказывают влияние 
численность волка, легальная добыча, объ-
емы лесозаготовок, а также уровень брако-
ньерства, и среди перечисленных факторов 
воздействие последнего было наибольшим. 
Для Беларуси построение модели определи-
ло, что одним из основных факторов, влия-
ющих на численность, является легальная 
охота. Взаимосвязь процессов изменения 
численности лося и волка выражена в зна-
чительно меньшей степени, чем на севере 
России, в Республике Карелия.
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Summary: Moose (Alces alces L.) – a member of the Cervidae family (Cervidae), 
which occupies one of the key places in the biogeocenoses, is also an extremely 
important resource type of hunting economy. The study of population dynamics 
and its features in the moose population living in conditions of ecological 
optimum and the periphery of the range allows us to better understand the 
mechanisms of processes and the relationship of components involved in their 
course. In addition, It help develop reasonable measures for long-term and 
sustainable management of resources of the species. The aim of the work was 
to analyze the dynamics of moose populations in different ecological zones – 
in the Northern periphery of the species’ range in Russia (Murmansk region, 
Republic of Karelia, Leningrad region) and in the conditions of the ecological 
optimum zone – Belarus. For the analysis, we used the materials of the Winter 
route accounting (ZMU) of 1965–2019 – the main method of accounting for 
hunting species in designated territories, official statistics, and the results of 
field research. Changes in the number of moose occurred largely synchronously 
in the studied regions, with the exception of the Murmansk region. Analysis 
of the dynamics of its population showed that there were cycles lasting 13 
years for the Murmansk region and more than 20 years for more southern 
territories. The relationship between the processes of changing the number 
of moose and wolf in Belarus is much less pronounced than in the North of 
Russia in the Republic of Karelia. The construction of a model of wild board 
dynamics determined that the level of poaching in the Republic of Karelia has 
a significant impact. For Belarus, it was found that one of the main factors 
affecting the number is legal hunting.
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ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ И МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ 
ОСОБЕННОСТИ КРОВОСОСУЩЕГО КОМА-
РА AEDES DORSALIS (MEIGEN, 1830) НА ТЕР-

РИТОРИИ РОССИИ И СТРАН БЛИЖНЕГО 
ЗАРУБЕЖЬЯ

УДК УДК 595. 771.
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Аннотация: В статье представлены новые данные об особенностях эко-
логии и распространения трансголарктического полизонального кома-
ра Aedes dorsalis (Meigen, 1830) на территории России и стран ближнего 
зарубежья. Реконструкция ареала комара A. dorsalis на территории се-
вера Русской равнины показала, что данный вид присутствовал здесь 
задолго до плейстоценовых оледенений и был вытеснен ледниками 
на юг и юго-восток, где был распространен более теплолюбивый гало-
фильный вид комара A. caspius. Предполагается, что генетического сме-
шивания этих близких по экологическим предпочтениям и морфологии 
видов не произошло. После отступления материковых ледников холо-
доустойчивый факультативно галофильный A. dorsalis распространился 
на север Русской равнины до побережья Арктики, проник на Североа-
мериканский континент по берингийскому «мосту», заняв свободные 
экологические ниши в соленых водоемах. На стадии личинки комар 
A. dorsalis обнаруживается как в соленых, так и пресных водоемах, что 
говорит о высокой экологической пластичности данного вида. Комар 
A. dorsalis стабильно развивается на севере Русской равнины при сни-
женном количестве водных хищников и низкой межвидовой конкурен-
ции в соленых водоемах (приморских и внутриконтинентальных). Ус-
ловия засоления водоемов малоблагоприятны для большинства пред-
ставителей бореальной фауны насекомых, в том числе кровососущих 
комаров. Из представителей семейства Culicidae в северных широтах в 
слабосоленых водоемах нами отмечено развитие только A. dorsalis.
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Введение
Кровососущие комары (Diptera: Culicidae) 

имеют важное практическое значение как 
переносчики и промежуточные хозяева 
возбудителей заболеваний человека и жи-
вотных. Представитель данного семейства, 
Aedes dorsalis (Meigen, 1830) переносит ка-
лифорнийский энцефалит, вирус лихорадки 
долины Рифта (RVFV) (Turell et al., 2010). По 
данным Национального центра биологиче-
ской информации (NCBI), с данным видом 
связаны еще 5 вирусов: Лловиу вирус (Liao 
ning (LNV)), вирус восточного лошадино-
го энцефаломиелита, Тахина вирус (Tahyna 
virus (TAHV)), Банна вирус (Banna virus (BAV)) 
и Уидби вирус (Whidbey virus) (Cao et al., 
2011; Lu et al., 2011; Greninge et. al., 2016; 
Hughes et. al., 2016; Liu et. al., 2016).

Ранее A. dorsalis считался подвидом A. 
caspius Pallas, 1771 – палеарктического пере-
носчика туляремии и вируса Тягиня (Гуцевич 
и др., 1970). Комара A. caspius считали поли-
типичным по морфологическим признакам, 
а A. dorsalis рассматривали в качестве его 
подвида (Гуцевич, 1977). Научная дискуссия 
о политипичности вида A. caspius была ос-
нована на его морфологии и зоогеографии, 
без использования генетических данных. 
Самостоятельность вида A. dorsalis была 
подтверждена генетическими характеристи-
ками. В каталоге комаров мира A. caspius и 
A. dorsalis были приведены как самостоя-
тельные виды (Minař, 1990). Исследователи 
особенностей генетики A. dorsalis отмечали, 
что приморские и внутриконтинентальные 
популяции данного вида не имели генети-
ческих различий, т. к. характер генетической 
дифференциации не соответствовал геогра-
фическому расположению изученных попу-
ляций в Северной Америке (Gimnig, Eldridge, 
1999). Генетическая самостоятельность A. 
dorsalis не вызывала сомнений, а разобщен-
ность внутриматериковых и прибрежных 
популяций объяснялась топическими осо-
бенностями. На территории Евразии срав-
нительных исследований генетики внутри-
материковых и приморских популяций A. 
dorsalis не проводили.

До настоящего времени мало изуче-
ны экология и распространение комара 
A. dorsalis на территории Евразии, в особен-
ности его внутриконтинентальные популя-
ции. Находки данного вида известны на по-
бережье Белого моря в Мурманской обла-
сти и Республике Карелия. Были выполнены 
экологические исследования прибрежных 

популяций A. dorsalis (Тамарина, Георгие-
ва, 1981; Георгиева, 2004). В материковой 
части Евразии внутриконтинентальные по-
пуляции A. dorsalis были обнаружены в ме-
стах выхода подземных рассолов, где исто-
рически велась добыча поваренной соли и 
соленые воды использовались в лечебных 
целях. Опубликованы краткие сведения о 
находках внутриконтинентальных популя-
ций A. dorsalis в засоленных водоемах горо-
да-курорта Старая Русса Новгородской обла-
сти (Кункова, 2003), а также в окрестностях 
бальнеологического курорта «Серегово» в 
Республике Коми (Панюкова, 2007).

Целью данной работы стал обзор особен-
ностей распространения и экологии комара 
Aedes dorsalis на территории России и стран 
ближнего зарубежья. В задачи исследова-
ния входили рассмотрение особенностей 
генетики и морфологии, а также реконструк-
ция ареала данного вида.
Материалы 

Экологические и морфологические иссле-
дования комара A. dorsalis выполнены нами 
в разные годы в Республике Коми (с. Сере-
гово 62°19' с. ш. 50°41' в. д.), Новгородской 
области (г. Старая Русса 57°59' с. ш. 31°21' 
в. д.), Краснодарском крае (г. Ейск 46°42' 
с. ш. 38°16' в. д.) и Украине (окрестности г. 
Одессы 46°33' с. ш., 30°46' в. д.). Сборы A. 
dorsalis проведены в  Старой Руссе в 1999, 
2002–2003 гг., в Серегово в 2006 г., в Одессе в 
2018 и 2019 гг., в Ейске в 2019 г. Использова-
ны все доступные материалы коллекций на-
колотых экземпляров имаго самцов и самок 
A. dorsalis Зоологического института (Санкт-
Петербург), Научного музея Института био-
логии (г. Сыктывкар) и коллекция Украин-
ского научно-исследовательского противо-
чумного института имени И. И. Мечникова. 
Для данного исследования из серии сборов 
были случайным образом отобраны один 
или несколько экземпляров (таблица).
Методы 

Внутриконтинентальные популяции 
A. dorsalis изучали в Новгородской области 
и Республике Коми. Собраны имаго и ли-
чинки данного вида, личинки встречены в 
слабосоленых водоемах. Приморские попу-
ляции данного вида комара исследованы в 
городах Одесса и Ейск (побережье Черного и 
Азовского морей соответственно). В г. Ейске 
собраны только имаго комаров, развитие 
личинок, возможно, происходит в Ейском 
лимане, на берегу которого проведены уче-
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Сборы Aedes dorsalis (Meigen, 1830) на территории России и стран ближнего зарубежья

№
Название места сбо-
ра, как на этикетке 

(современное назва-
ние)

Координаты Дата Пол Автор сбора Место хранения 
материала

1
Старый Петергоф (Пе-

тергоф)
59°52′ с. ш., 
29°53′ в. д. 7.07.1924 ♀ Мончадский ЗИН РАН

1

г. Ленинград, Сосно-
вая поляна  

(г. Санкт-Петербург)
59°35′ с. ш., 
30°20′ в. д. 29.07.1970 ♀ Пастухов ЗИН РАН

2 г. Старая Русса 57°59′ с. ш., 
31°21′ в. д. 16–27.07.1924 ♀ Мончадский ЗИН РАН

2 г. Старая Русса 57°59′ с. ш., 
31°21′ в. д. 28.05.2002 ♀ Панюкова ИБ УрО РАН

2 г. Старая Русса 57°59′ с. ш., 
31°21′ в. д. 29.07.2002 ♀ Панюкова ИБ УрО РАН

3 г. Киев 50°27′ с. ш., 
30°31′ в. д. 5.12.1928 ♀ Рыбинский ЗИН РАН

4
Куяльницкий лиман, 
левый берег, Одес-

ская обл., Лиманский 
р-н

46°40′ с. ш., 
30°43′ в. д. 06.08.2018 ♂ Ахраменко УНИПИ 

4
г. Одесса, микрорайон 

Лузановка, побере-
жье Черного моря

46°33′ с. ш., 
30°46′ в. д. 

 
04.06.2019 ♀ Ахраменко УНИПИ

5

Карудиол лиман, вер-
ховья, Одесская обл., 
Татарбунарский р-н

45°49′ с. ш., 
30°04′ в. д. 30.05.2018 ♀ Ахраменко УНИПИ

5

оз. Сасык, Одесская 
обл., Татарбунарский 

р-н
45°25′ с. ш., 
29°24′ в. д. 29.05.2018 ♀ Ахраменко УНИПИ

6 г. Екатеринослав  
(г. Днепр)

48°28′ с. ш., 
35°01′ в. д. 1926 ♀ Гуцевич ЗИН РАН

7 г. Чугуев, «бассей-
ные»

49°50′ с. ш., 
36°40′ в. д. 15.05.1928 ♀ ? ЗИН РАН

8
д. Семеновка, р. Каль-

миус (г. Донецк)
48°00′ с. ш., 
37°48′ в. д. 1928 ♀ ? ЗИН РАН

9 г. Ейск 46°42′ с. ш., 
38°16′ в. д. 28.08.2019 ♀ Панюкова ИБ УрО РАН

10
г. Ессентуки, копани 

садов
44°02′ с. ш., 
42°51′ в. д. 1927 ♀ Месс ЗИН РАН

11 г. Пятигорск 44°03′ с. ш., 
43°03′ в. д. 22.08.1927 ♀ Месс ЗИН РАН

11 г. Пятигорск 44°03′ с. ш., 
43°03′ в. д. 22.08.1927 ♂ Месс ЗИН РАН

12 г. Воронеж, Шилов-
ский лес

51°29′ с. ш., 
39°10′ в. д. 1973 ♀ Камолов ЗИН РАН

13 г. Саратов 51°32′ с. ш., 
46°00′ в. д. 1917 ♀ Кузнецов ЗИН РАН

14
Жигулевский гос. за-
поведник, Самарская 

обл.
53°24′ с. ш., 
49°49′ в. д. 18.07.2004 ♀ Халин ЗИН РАН

15 с. Серегово, Коми 62°19′ с. ш., 
50°41′ в. д. 13.07.2006 ♀ Панюкова ИБ УрО РАН



74

Панюкова Е. В., Шадрин Д. М., Ахраменко Д. В. Экологические и морфологические особенности кровососущего 
комара Aedes dorsalis (Meigen, 1830) на территории России и стран ближнего зарубежья // Принципы экологии. 
2020. № 2. С. 71–86. 

16 г. Свердловск  
(г. Екатеринбург)

56°51′ с. ш., 
60°36′ в. д. ? ♀ Попов ЗИН РАН

17 г. Старая Бухара  
(г. Бухара)

39°46′ с. ш., 
64°25′ в. д. 20.04.1925 ♀ Мончадский ЗИН РАН

18 г. Омск 54°58′ с. ш., 
73°23′ в. д. 1926 ♀ Мальцев ЗИН РАН

19
р. Барынкол,  
с. Нарынкол

42°43′ с. ш., 
80°10′ в. д. 17.08.1962 ♂ ? ЗИН РАН

19
р. Барынкол,  
с. Нарынкол

42°43′ с. ш., 
80°10′ в. д. 17.08.1962 ♂ ? ЗИН РАН

19
р. Барынкол,  
с. Нарынкол

42°43′ с. ш., 
80°10′ в. д. 17.08.1962 ♂ ? ЗИН РАН

20 гора Кош-Агач,  
1750 м, Алтай

49°59′ с. ш., 
88°40′ в. д. 4.08.1964 ♂ Грунин ЗИН РАН

20 гора Кош-Агач,  
1750 м, Алтай

49°59′ с. ш., 
88°40′ в. д. 4.08.1964 ♂ Грунин ЗИН РАН

21 с. Ташанта, Чуйская 
степь

49°42′ с. ш., 
89°11′ в. д. 3.07.1964 ♂ Грунин ЗИН РАН

21 с. Ташанта, Чуйская 
степь

49°42′ с. ш., 
89°11′ в. д. 3.07.1964 ♂ Грунин ЗИН РАН

21
с. Ташанта 10 км к 

юго-западу, Чуйская 
степь

49°42′ с. ш., 
89°11′ в. д. 5.07.1964 ♀ Грунин ЗИН РАН

22 г. Минусинск, сады 53°18′ с. ш., 
90°20′ в. д. 23.07.1926 ♂ Скотобой, 

Кравченко ЗИН РАН

22 г. Минусинск, сады 53°18′ с. ш., 
90°20′ в. д. 23.07.1926 ♂ Скотобой, 

Кравченко ЗИН РАН

22 г. Минусинск 53°18′ с. ш., 
90°20′ в. д. 1926 ♀ Внуковский ЗИН РАН

23 Ачинский округ 56°38′ с. ш., 
90°25′ в. д. 16.08.1926 ♀ Внуковский ЗИН РАН

24 Красноярск,  
о. Татышев

56°01′ с. ш., 
92°56′ в. д. 1925 ♀ Троицкий ЗИН РАН

24
г. Красноярск,  

о. Татышев, малярий-
ная станция

56°01′ с. ш., 
92°56′ в. д. 18.08.1926 ♀ ? ЗИН РАН

25 г. Усть-Кут на р. Лене, 
Иркутская обл.

56°48′ с. ш., 
105°50′ в. д. 7.06.1957 ♀ Городков ЗИН РАН

26 г. Иркутск 52°17′ с. ш., 
104°18′ в. д. ? ♀ ? ЗИН РАН

26 д. Мельниково, Кайск. 
горн. обл. Иркутск

52°17′ с. ш., 
104°18′ в. д. 1912 ♀ Максимович ЗИН РАН

27 ст. Онохой, Забайка-
лье

51°55′ с. ш., 
108°10′ в. д. ? ♀ ? ЗИН РАН

27 ст. Онохой, Забайка-
лье

51°55′ с. ш., 
108°10′ в. д. ? ♀ ? ЗИН РАН

28 пос. Муя, Читинская 
обл.

52°02′ с. ш., 
113°30′ в. д. ? ♀ ? ЗИН РАН

29 ур. Куланжа, Читин-
ская обл., Борз. р-н

50°24′ с. ш., 
116° 32′ в. д. 9.06.1959 ♀ Грунин ЗИН РАН

№
Название места сбо-
ра, как на этикетке 

(современное назва-
ние)

Координаты Дата Пол Автор сбора Место хранения 
материала

Таблица. Продолжение
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30 г. Якутск 62°02′ с. ш., 
129°43′ в. д. 28.07.1927 ♀ Москвин ЗИН РАН

31 Уссурийский край 43°48′ с. ш., 
131°57′ в. д. 1927 ♀ Штакельберг ЗИН РАН

32
Заповедник Кедровая 

Падь, Приморская 
обл.

43°09′ с. ш., 
131°30′ в. д. 28.07.1940 ♀ Мончадский ЗИН РАН

33
Судзухинский запо-

ведник, Приморский 
край (Лазовский запо-

ведник)

43°14′ с. ш., 
133°24′ в. д. 20.07.1977 ♀ ? ЗИН РАН

34 г. Владивосток, 
окрестности

43°07′ с. ш., 
131°54′ в. д. 16.07.1903 ♀ Гавронский ЗИН РАН

Таблица. Продолжение

№
Название места сбо-
ра, как на этикетке 

(современное назва-
ние)

Координаты Дата Пол Автор сбора Место хранения 
материала

Примечание. Номера (№№) соответствуют номеру на карте (рис. 1); ? – данные отсутствуют. Сокра-
щения в графе «Место хранения материала»: ЗИН  РАН – Зоологический институт Российской ака-
демии наук (г. Санкт-Петербург); ИБ УрО РАН – Институт биологии Коми научного центра Уральского 
отделения РАН (г. Сыктывкар); УНИПИ – Украинский научно-исследовательский противочумный ин-
ститут им. И. И. Мечникова (г. Одесса).

ты. Отмечены активные нападения в сумер-
ках видов A.  dorsalis  и  A.  caspius  в  соотно-
шении 1 к 3. В окрестностях г. Одессы также 
отмечены оба вида, собраны их личинки и 
имаго. Сбор личинок выполняли сачком и 
фотокюветой. Из живых собранных личи-
нок и куколок выплаживали имаго самцов 
и самок. Сбор имаго самок осуществляли на 
себе пробиркой-морилкой, заполненной 70 
% спиртом, в течение 10–20 минут. Монти-
рование имаго на энтомологические игол-
ки осуществляли в условиях лаборатории. 
Наколотые экземпляры имаго определяли 
по ключам (Гуцевич и др., 1970; Becker et 
al., 2010). Для проведения молекулярно-
филогенетического анализа A. dorsalis и A. 
caspius использовали последовательности 
первой субъединицы гена цитохром окси-
дазы (COI) митохондриальный ДНК, взятые 
из баз генетических данных Bold Systems и 
NCBI на 08.04.2020. Нуклеотидные последо-
вательности выравнивали с использовани-
ем алгоритма ClustalW и редактировали в 
программном пакете Mega 7.0 (Kumar et al., 
2016). Филогенетические деревья строили с 
вычислением поддержки начальной загруз-
ки для узлов ветвления (1000 повторений) 
с использованием метода максимального 
правдоподобия (ML) в программном пакете 
Mega 7.0. В результате нами построена ден-
дрограмма, которая показывает видовые 
различия A. caspius и A. dorsalis  на примере 

разных территорий. Для A. dorsalis проана-
лизировано 27 последовательностей гена 
COI из восьми стран: Канада, Англия, США, 
Россия, Япония, Китай, Южная Корея и Шве-
ция. Для  A. сaspius проанализировано 7 по-
следовательностей гена COI из пяти стран: 
Испания, Италия, Бельгия, Иран и Пакистан.
Результаты 

Генетика A. dorsalis

На молекулярно-филогенетическом де-
реве, построенном на основании сравнения 
последовательностей гена COI, взятых в ана-
лиз видов A. dorsalis и A. сaspius разделились 
на две клады. В первую кладу вошли образ-
цы A. dorsalis из Северной Америки и Евра-
зии, во вторую кладу – образцы  A.  сaspius. 
На полученной дендрограмме образцы A. 
dorsalis и A.  сaspius образовали отдельные 
клады с бутстреп-поддержкой (коэффициент 
бутстрепа = 87). При этом в кладе A. dorsalis 
с невысокой поддержкой обособились две 
подгруппы по принадлежности к материкам 
(рис. 2).

Для сравнения укажем, что в работе Н. В. 
Храбровой с соавторами (2013) данные виды 
также разнесены в две соседние клады с от-
носительно высокой бутстреп-поддержкой 
(коэффициент бутстрепа = 90). Других иссле-
дований, позволяющих оценить генетиче-
ский полиморфизм между двумя сравнивае-
мыми видами на основании анализа после-
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 Рис. 1. Карта-схема точек сбора A. dorsalis на территории России и стран ближнего зарубежья.
 Пунктиром на карте указаны границы Валдайского оледенения; пунктиром с двумя точками – границы 

Днепровского оледенения (по: Герасимов, Марков, 1939; Оледенение…, 1984; Svendsen et al., 1999; 
Смульский, Иванова, 2018). Топографический знак «источник» обозначает минеральные источники (по: 
Полезные ископаемые…, 1984). Точки соответствуют географическим объектам: 1 – г. Санкт-Петербург 

(Петергоф), 2 – г. Старая Русса, 3 – г. Киев, 4 – г. Одесса, 5 – оз. Сасык, 6 – г. Днепр, 7 – г. Чугуев, 8 – г. До-
нецк, 9 – г. Ейск, 10 – г. Ессентуки, 11 – г. Пятигорск, 12 – г. Воронеж, 13 – г. Саратов, 14 – Жигулевский 
заповедник, 15 – с. Серегово, 16 – г. Екатеринбург, 17 – г. Бухара, 18 – г. Омск, 19 – с. Нарынкол, 20 – 

гора Кош-Агач, 21 – с. Ташанта, 22 – г. Минусинск, 23 – Ачинский округ, 24 – г. Красноярск, 25 – г. Усть-
Кут, 26 – г. Иркутск, 27 – ст. Онохой, 28 – пос. Муя, 29 – ур. Куланжа, 30 – г. Якутск, 31  – Уссурийский 

край, 32 – заповедник «Кедровая Падь», 33 – Лазовский заповедник, 34 – г. Владивосток
Fig. 1. The map of the collection points of the A. dorsalis on the territory of Russia and neighboring countries. 

On the map the dashed lines  indicate the borders of the Valdai glaciation; the dotted line with two points 
is the border of the Dnieper glaciation (after: Gerasimov, Markov, 1939; Glaciations..., 1984; Svendsen et 
al., 1999; Smulsky, Ivanova, 2018). The topographic sign "source" refers to mineral springs (according to: 
Minerals..., 1984). Points correspond to geographical objects: 1 – St. Petersburg (Peterhof), 2 –  Staraya 

Russa, 3 – Kiev, 4 – Odessa, 5 – Lake Sasyk, 6 – the city of Dnieper, 7 – Chuguev, 8 – Donetsk, 9 – Yeysk, 10 – 
Essentuki, 11 – Pyatigorsk, 12 – Voronezh, 13 – Saratov, 14 – Zhigulevsky Reserve, 15 – village Seregovo, 16 – 
Yekaterinburg, 17 – Bukhara, 18 – Omsk, 19 – v. Narynkol, 20 – Mount Kosh-Agach, 21 – v. Tashanta, 22 – the 
city of Minusinsk, 23 – Achinsky district, 24 – Krasnoyarsk, 25 – Ust-Kut, 26 – Irkutsk, 27 – st. Onokhoy, 28 – v. 

Muya, 29 –  tract Kulanzha, 30 – Yakutsk, 31 – Ussuri Territory, 32 – Kedrovaya Pad Reserve, 33 – Lazovsky 
Reserve, 34 – Vladivostok

довательности COI митохондриальной ДНК, 
в доступной нам литературе не обнаружено. 
В целом проведенный нами молекулярно-
филогенетический анализ, выполненный на 
основании сравнения последовательностей 
гена COI, разнес виды A. dorsalis и A. caspius 
в разные клады, что может являться допол-
нительным признаком, указывающим на 
генетическую разобщенность этих видов, 
и вносит дополнительные сведения в дис-
куссию о полиморфизме A. caspius, предло-
женную А. В. Гуцевичем (1977). Тот факт, что 
представители вида A. dorsalis, хотя с невы-

сокой бутстреп-поддержкой, поделились по 
принадлежности к материкам, может указы-
вать на то, что изоляция группировок на раз-
ных материках привела к их генетической 
дифференциации после разъединения в 
плейстоцене Берингийского сухопутного пе-
решейка, Берингии (Кожевников, Железнов-
Чукотский, 1995), соединяющего материки 
в мезозое и начале кайнозоя. Экологически 
и генетически A. dorsalis самостоятельный 
вид, распространенный на разных матери-
ках, но близкий к A. caspius морфологически.
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Рис. 2. Филогенетическое дерево максимального правдоподобия для представителей A. dorsalis и A. 
caspius, построенное по участку гена COI на основе данных GenBank

Fig. 2. Phylogenetic tree of maximum likelihood for the representatives of A. dorsalis and A. caspius, built on 
the region of the COI gene based on GenBank data

Морфология A. dorsalis

Известно, что имаго A. dorsalis хорошо 
определяются по белым чешуйкам на лап-
ках, образующим светлые кольца, при этом 
каждое кольцо опоясывает два членика лап-
ки: вершину одного и основание последую-

щего. Брюшко сверху с продольной полосой 
светлых чешуек (Гуцевич и др., 1970). Жилки 
крыла (в особенности костальная жилка) по-
крыты светлыми и темными чешуйками. У A. 
dorsalis светлые чешуйки на костальной жил-
ке сформированы в группы, у A. caspius свет-
лые чешуйки перемешаны с темными. На 
переднеспинке у A. dorsalis светлые чешуй-
ки образуют полукруг, а вдоль среднеспинки 
тянется полоса темных чешуек (Becker et al., 
2010). По данным литературы, A. caspius хо-
рошо отличается от близких видов по окра-
ске спинки и крыла (рис. 3).

Однако признак окраски крыла нельзя на-
звать надежным. Просмотренный нами кол-
лекционный материал показал, что белые 
чешуйки в основании крыла есть у обоих ви-
дов и их расположение группами и единич-

ное также свойственно обоим видам. При 
этом чешуйки на крыльях могут часто осы-
паться и повреждаться при сборе и транс-
портировке. Окраска спинки – более на-
дежный признак, при этом цветовая гамма 
чешуек очень изменчива у экземпляров из 
разных географических пунктов. Еще более 
надежным признаком может служить место 
расположения чешуек спинки. Имеющиеся 
коллекционные экземпляры (из фондовой 
коллекции Зоологического института РАН), 
определенные как A. caspius и A. dorsalis, мы 
сравнили по 7 морфологическим призна-
кам, часто используемым для определения 
видов комаров: расположению белых чешу-
ек на хоботке, щупиках, спинке, костальной 
жилке крыла, брюшке сверху, а также по 
окраске последнего членика задней лапки 
и форме коготка задней лапки. Статистиче-
ски достоверных различий по данным при-
знакам обнаружено не было. Была отмече-
на географическая изменчивость в окраске 
брюшка. У южных экземпляров имаго кома-
ров A. dorsalis из городов Ейск, Одесса и Ес-
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сентуки имелись сплошные светлые чешуй-
ки на тергитах брюшка, только по бокам рас-
полагались темные чешуйки в виде неясных 
пятен. Экземпляры комаров из северных 
популяций с. Серегово Республики Коми и 
г. Старая Русса Новгородской области имели 
незначительное количество светлых чешу-

ек на брюшке, которые образовывали тон-
кую светлую продольную линию (рис. 4). В 
целом морфологические различия по имаго 
позволяют диагностировать вид A. dorsalis. 
Диагностические различия проявляются у 
самцов и самок.

Рис. 3. Морфологические отличия видов по окраске спинки (1, 2) и крыла (3, 4): 1, 3 – A. caspius; 2, 4 – 
A. dorsalis (Becker et al., 2010)

Fig. 3. Morphological differences of species in color of the back (1, 2) and wing (3, 4): 1, 3 – A. caspius; 2, 4 – 
A. dorsalis (Becker et al., 2010)

Рис. 4. Географическая изменчивость в окраске брюшка у A. dorsalis: 1 – южный вариант (г. Одесса, сам-
ка); 2 – северный вариант (г. Старая Русса, самец)

Fig. 4. Geographical variability in the color of the abdomen in A. dorsalis: 1 – southern option (Odessa, 
female); 2 – Northern option (Staraya Russa, male)

Экология A. dorsalis 
Развитие комара A. dorsalis происходит с 

полным превращением и включает следую-

щие стадии: зимующее яйцо, личинку, кукол-
ку и имаго. Яйца самки откладывают на по-
чву возле водоемов, в которых развивались 
личинки данного вида, что свойственно для 
представителей подрода Ochlerotatus рода 
Aedes. Диапауза на стадии яйца также ха-
рактерна для представителей данного рода. 
Личинка A. dorsalis может встречаться в пре-

сных, слабосоленых и соленых водоемах, 
вид является факультативным галофилом. 
В Новгородской области личинки A. dorsalis 
встречались в пресных водоемах совместно 
с личинками видов комаров, отмечающихся 
только в пресных водоемах, таких как Aedes 
cantans, A. communis, A. cyprius, A. excrucians 
и A. leucomelas. При этом в пресных во-
доемах отмечены единичные находки A. 
dorsalis. В слабосоленых и соленых водоемах 
вид встречался массово при отсутствии меж-
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видовой конкуренции. Куколка данного вида 
не питается, ее развитие происходит за счет 
питательных веществ, накопленных на личи-
ночной стадии, как у всех куколок Culicidae. 
Продолжительность стадии куколки состав-
ляет несколько дней, в зависимости от тем-
пературы и уровня воды в водоеме. Выпла-
живаются из куколок первыми самцы, через 
день или два происходит вылет из водоема 
имаго самок. Имаго A. dorsalis встречались 
в сборах с мая по сентябрь в пойменных 
(луговых и кустарниковых) и лесных биото-
пах совместно с комарами Aedes cinereus, 
A. diantaeus, A. excrucians, A. leucomelas, A. 
cantans, A. vexans и Anopheles messeae. Для 
северных внутриконтинентальных и примор-
ских популяций отмечены два поколения 
данного вида. На юге – более двух поколе-
ний. Первое поколение развивается в апреле 
– мае из перезимовавших яиц, оно малочис-
ленное. Развитие первого поколения про-
ходит в конкурентных условиях с другими 
весенними видами комаров, в особенности 
в пресных водоемах. Второе поколение раз-
вивается в июле, из яиц, отложенных самка-
ми первого поколения. Второе поколение, 
как у большинства полицикличных видов, 
более многочисленное. На севере наблю-

дали развитие второго поколения в июле и 
августе, при активном нападении имаго в 
водоемах обнаруживали личинок младших 
возрастов. На юге возможны три поколения, 
а имаго встречаются до декабря. Так, по кол-
лекционным материалам известно, что док-
тор Рыбинский собирал в г. Киеве самок A. 
dorsalis 5.12.1928 (см. таблицу). При средней 
продолжительности жизни данного комара в 
60 дней данный факт говорит о третьем или 
последующем поколении данного вида на 
юге ареала, с развитием яиц в сентябре – ок-
тябре.

По литературным данным известно, что в 
природных популяциях развитие личинок A. 
dorsalis происходит в широком диапазоне со-
лености, жесткости, сухого осадка, щелочно-
сти и других гидрохимических показателей 
(Георгиева, 2004), что также подтверждает 
высокую степень экологической пластично-
сти вида. Экологические исследования се-
верной популяции A. dorsalis проведены на 
побережье Белого моря между 66° и 67° с. 
ш. (Тамарина, Георгиева, 1981). В результате 
было отмечено, что A. dorsalis дает два поко-
ления за северное лето благодаря колебани-
ям уровня моря – морских сизигиев, которые 
наполняют прибрежные водоемы каждые 28 
дней. Считается, что проникновение лесо-

степного комара A. dorsalis в приполярные 
районы Белого моря связано с интразональ-
ными элементами ландшафта: прибрежны-
ми литоральными и пойменными водоема-
ми, имеющими особенности гидрологиче-
ского режима. Такие водоемы заполняются 
водой как в период весеннего таяния снега 
и выпадения атмосферных осадков, так и во 
время регулярных сизигийных приливов. Об-
наружено, что в водоемах с пресной водой 
в присутствии неспециализированных хищ-

ников (личинок стрекоз, личинок плавунцов, 
гладышей, имаго жуков-ильников и тинни-
ков, мальков и взрослых особей колюшек 
трехиглой и девятииглой) элиминируется до 
98 % популяции преимагинальных стадий 
комаров A. dorsalis. При отсутствии указан-
ных хищников в соленых водоемах погибает 
только 60 % личинок A. dorsalis (Георгиева, 
2004).

Известно, что самки A. dorsalis активно 
нападают на теплокровных животных и лю-

дей (Сазонова, 1959). В Новгородской обла-
сти наблюдали нападения имаго A. dorsalis 
на человека и кролика на пойменных, сухо-
дольных лугах и лугах, используемых под вы-
пас животных, на мелиоративных участках, в 
ивняках, на верховых болотах и в городских 
парках, расположенных на незначительном 
удалении от соленых источников или сква-
жин (Панюкова, 2005). Нами не отмечены 
нападения данного вида на человека и жи-
вотных внутри помещений, весьма вероят-
но, что A. dorsalis относится к облигатным 
экзофилам, которые охотятся и переварива-
ют пищу только в природных условиях. При 
постановке эксперимента с открытым окном 
возле соленых озер в г. Старая Русса в тече-
ние суток для питания и нападения в жилое 
помещение не проник ни один экземпляр 
данного вида. В Республике Коми и г. Одессе 
также имаго собраны в природных биотопах. 
Таким образом, к экологическим особен-
ностям изучаемого вида можно отнести по-
лицикличность, факультативную галофиль-
ность и облигатную экзофильность.
Обсуждение 

Особенность большинства видов кровосо-
сущих комаров, обитающих в северной части 
Палеарктики, – трансконтинентальные ареа-
лы, которые охватывают значительную часть 
Палеарктики и даже Голарктики (Медведев и 
др., 2017). Вид A. dorsalis также имеет транс-
голарктический полизональный тип ареала 
(Панюкова, Остроушко, 2017), согласно клас-
сификации типов ареалов К. Б. Городкова 
(1984).
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Реконструкция ареала A. dorsalis

Анализ и обобщение имеющихся мате-
риалов о распространении и экологических 
предпочтениях изучаемого вида позволи-
ли провести реконструкцию его ареала на 
территории европейской части России. Из-
вестно, что ареал A. dorsalis охватывает се-
вер Африки, Северную Америку и Евразию. 
При этом в Евразии вид имеет трансконти-
нентальное распространение, находки A. 
dorsalis известны от Британских до Японских 
островов. В лесной полосе вид приурочен к 
смешанным и лиственным лесам. По пой-
мам, как интразональным элементам ланд-
шафта, A. dorsalis может проникать в другие 
природные зоны: на юге – в степную и полу-
пустынную, на севере – в таежную (Гуцевич 
и др., 1970). Отмечалось интразональное 
проникновение данного вида в тундровую 
зону на побережье Белого моря (Тамарина, 
Георгиева, 1981). Вид локально встречается 
в Субарктической зоне европейской части 
России. Считается, что продвижение дан-
ного вида на север ограничивается южной 
тундрой (Остроушко, 1987). При анализе 
распространения вида A. dorsalis на Евра-
зийском континенте прослеживается его 
приуроченность к местам выхода соленых 
источников для внутриматериковых попу-
ляций (см. рис. 1). Из рассматриваемого 
материала вблизи минеральных соленых 
источников собраны имаго данного вида в 
с. Серегово, городах Старая Русса, Донецк, 
Пятигорск и Ессентуки. Весьма вероятно об-
наружение внутриматериковых популяций 
данного вида в местах выхода минеральных 
источников. Северные находки A. dorsalis в 
континентальных условиях воркутинских 
южных тундр (Остроушко, 1987) связаны, по 
нашему мнению, с наличием благоприятных 
условий. В г. Воркуте имеются сероводород-
ные соленые источники – потенциальные 
места развития личинок данного вида. В 
целом на севере европейской части России 
A. dorsalis встречается точечно, это связано с 
тем, что максимальная численность популя-
ции данного вида достигается только в усло-
виях приморских или внутриконтиненталь-
ных засоленных водоемов при отсутствии 
межвидовой конкуренции.

 Выполнить реконструкцию ареала дан-
ного вида позволил географический и па-
леонтологический анализ. По достоверным 
данным род Aedes, к которому относится 
изучаемый вид, известен с эоцена (56 млн 
лет назад) из янтарей и отпечатков из раз-
личных регионов мира (Evenhuis, 1994). Па-

леонтологические материалы свидетель-
ствуют о большой древности возникновения 
гематофагии у двукрылых насекомых: так, 
появление кровососания у комаров суще-
ствует несколько десятков миллионов лет с 
конца мезозоя или начала кайнозоя (Бала-
шов, 1999). Палеонтологические материалы 
о возникновении кровососания в семействе 
Culicidae и находки древних представите-
лей рода Aedes, сохранившиеся в янтаре, 
позволяют судить об изменениях ареала A. 
dorsalis. Известно, что до начала оледене-
ний территория севера Европейской рав-
нины была покрыта широколиственными 
лесами – дубравами (Козубов, 1999). Здесь 
был теплый влажный климат, а видовой со-
став сем. Culicidae, вероятно, был близок к 
фауне современной Южной Европы. Приме-
ром этого служат островные участки типич-
ных дубрав, которые сохранились в поймах 
крупных рек (Мста, Вятка) и озер (Ильмень, 
Нургуш). К началу наступления глобальных 
похолоданий в плейстоценовый (четвертич-
ный) период была большая вероятность ши-
рокого распространения A. dorsalis по всей 
территории современной европейской су-
барктической зоны, включая берингийский 
сухопутный перешеек, который соединял 
материки. Плейстоценовые оледенения, 
охватывавшие значительную часть Евразии, 
привели к исчезновению здесь большей ча-
сти фауны кровососущих комаров. Предпо-
ложительно в местах выхода соленых или 
термальных подземных вод поверхностное 
оледенение было более слабым и протаи-
вало, в таких условиях мог сохраниться на 
севере в рефугиумах вид A. dorsalis. После 
разъединения берингийского перешейка 
часть популяций данного вида стали разви-
ваться в измененных условиях и незначи-
тельно отличаются генетически от европей-
ских, о чем свидетельствует проведенное 
нами исследование. В Евразии, южнее мак-
симальных границ Днепровского матери-
кового оледенения, встречаются оба вида: 
A. dorsalis и A. caspius. При этом севернее 
максимальной границы Валдайского оледе-
нения обнаружен только A. dorsalis. Тепло-
любивый A. caspius не смог проникнуть на 
Северо-Американский континент по берин-
гийскому «мосту» и остался только в южной 
части Евразии. Под воздействием похолода-
ния большинство видов комаров были вы-
теснены с территории Субарктики на юг и за 
Уральскую гряду. Центрами формирования 
и восстановления фауны комаров европей-
ской части в послеледниковый период, воз-
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можно, стала Средиземноморская область 
и Кавказ, а в азиатской части – Тянь-Шань и 
Тибет. 
Заключение

 Вид A. dorsalis встречается в широком 
диапазоне солености, и выживание данно-
го вида в условиях высоких широт возмож-
но благодаря его широкой экологической 
пластичности. Данный вид занял свободную 
экологическую нишу, развиваясь в водоемах 
с повышенной концентрацией солей (хлори-
ды, сульфаты). Такие водоемы формируются 
в окрестностях выходов подземных вод раз-
ного химического состава на поверхность 
или в приливно-отливной зоне северных 
морей. Морские трансгрессии и регрессии в 
мезозое могли определять цикличность раз-
вития поколений, быть причиной полици-
кличности A. dorsalis. Подтверждением это-
го могут быть проведенные ранее исследо-
вания на побережье Белого моря, где отме-
чалась связь числа поколений данного вида 
с морскими приливами (Георгиева, 2004). 
Для большинства типичных представителей 
зональной фауны насекомых эктремальные 
условия засоления водоемов губительны. 
Вид A. dorsalis может занимать засоленные 
водоемы при низкой пищевой конкурен-
ции и при сниженном количестве водных 
хищников, образуя локальные популяции 
в европейской части Субарктики. В южной 
части Русской равнины вид встречается со-
вместно с A. caspius. В конкурентных усло-
виях A. dorsalis  уступает по частоте встре-
чаемости и нападению на учетчика виду A. 
caspius. Морфологически, экологически и 
генетически виды достаточно хорошо разли-
чаются. Основные морфологические отличи-
тельные черты этих двух видов – в окраске 

спинки имаго. Географическая изменчивость 
окраски A. dorsalis проявляется в увеличении 
числа светлых чешуек на брюшке у южных 
популяций. Вероятно, увеличение светлых 
чешуек у южных популяций связано с функ-
цией отражения солнечного света при его 
избытке для сохранения влаги, как защита 
от высыхания. Преобладание темных чешу-
ек на брюшке северных популяций можно 
рассматривать в качестве приспособления 
к увеличению поглощения солнечного теп-
ла, как защита от переохлаждения, при не-
достатке тепла  на севере. Комар A. dorsalis 
развивается на севере при сниженном коли-
честве водных хищников и низкой межвидо-
вой конкуренции в соленых и содержащих 
сероводород водоемах. Количество поколе-
ний данного вида зависит от широты мест-
ности. На севере и северо-западе Русской 
равнины отмечены два поколения, на юге 
возможны более двух поколений.

В результате исторической реконструкции 
ареала комара A. dorsalis на основе анализа 
его прерывистого распространения и эколо-
гических особенностей вида можно пред-
положить, что A. dorsalis присутствовал на 
изучаемой территории задолго до плейсто-
ценовых оледенений. Вид проник на терри-
торию Северной Америки по сухопутному 
берингийскому перешейку. После разъеди-
нения материков обособленные популяции 
вида эволюционировали самостоятельно. В 
плейстоценовый ледниковый период вид A. 
dorsalis был вытеснен на юг и юго-восток, а 
после отступления ледника распространил-
ся на север до побережья Субарктики по 
свободным экологическим нишам. Ядром 
ареала данного вида можно считать южную 
часть Палеарктики.
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Summary: The article presents new data on the features of ecology and 
distribution of the trans-Holarctic polyzonal mosquito Aedes dorsalis 
(Meigen, 1830) on the territory of Russia and neighboring countries. 
Reconstruction of the area of the A. dorsalis mosquito in the Northern 
Russian plain showed that this species was present here long before the 
Pleistocene glaciations. Then it was displaced by glaciers to the South 
and Southeast, where the more heat-loving halophilic species of the 
A. caspius mosquito was distributed. It is assumed that there was no 
genetic mixing of these species similar in their ecological preferences 
and morphology. After the retreat of the continental glaciers, cold-
resistant facultatively halophilic A. dorsalis spread to the North of the 
Russian plain up to the Arctic coast, penetrated to the North American 
continent via the Bering «bridge», occupying free ecological niches in 
salty reservoirs. At the larval stage, the A. dorsalis mosquito is found in 
both salt and fresh water reservoirs, which indicates a high ecological 
plasticity of this species. The A. dorsalis mosquito is developing steadily 
in the North of the Russian plain with a reduced number of aquatic 
predators and low interspecific competition in saline reservoirs (coastal 
and inland). The conditions of salinity of reservoirs are not favorable for 
most representatives of the boreal fauna of insects, including blood-
sucking mosquitoes. Of the representatives of the family Culicidae 
in Northern latitudes in slightly saline reservoirs, we have noted the 
development of only A. dorsalis.
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ИЗМЕНЕНИЕ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ 
СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИИ РАЗНОЦВЕТ-

НОЙ ЯЩУРКИ EREMIAS ARGUTA DESERTI 
(GMELIN, 1789) В ПОЛУПУСТЫНЯХ АСТРА-

ХАНСКОЙ ОБЛАСТИ

УДК УДК 591.525
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Аннотация: Материалы по пространственной структуре разноцветной 
ящурки Eremias arguta deserti (Gmelin, 1789) собраны в полевые сезона 
2017–2019 гг. в песчаных полупустынях Астраханской области. Трехлет-
ние исследования на уровне внутрипопуляционной группировки показы-
вают поэтапное сокращение численности популяции от сезона к сезону. 
В брачный сезон из системы перекрывающихся участков самцов и самок 
(2017 г.) пространственная структура группировки сначала трансформи-
руется в систему изолированных участков половых партнеров (2018 г.), 
а затем в малочисленную группировку изолированных участков самок 
(2019 г.). Это происходит из-за того, что ящерицы рассредоточиваются на 
уменьшающихся по площади присущих им открытых биотопах. Умень-
шение характерно и для кочующей части поселения, что подтверждает 
общее снижение численности популяции на окружающей территории. 
Группировка постепенно перестает размножаться, о чем свидетельствует 
отсутствие неполовозрелых особей во все весенние сезоны и снижение 
численности сеголеток в конце лета 2018 г. по сравнению с этим же пе-
риодом 2017 г. Основной причиной описанного процесса является из-
менение характерного для вида биоценоза – зарастание песчаных мас-
сивов, отмеченное в последние годы на многих территориях пустынных 
и полупустынных экосистем. Наблюдения показывают, что негативными 
последствиями зарастания биотопа являются ухудшения условий для пе-
редвижения и коммуникации. Измерение проективного покрытия и ви-
дового разнообразия фитоценоза, проведенное на пробных геоботани-
ческих площадках в 2011, 2014 и 2017 гг., говорит об остепнении террито-
рии. Основной причиной остепнения является увеличение общей суммы 
осадков в течение последнего десятилетия с 2010 по 2019 г. Последнее 
подтверждается положительной корреляцией увеличения проективного 
покрытия и общей суммы осадков за этот период.
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Введение
Изучение пространственной структуры 

является одним из наиболее актуальных 
направлений в популяционной экологии 
позвоночных животных. Именно эта со-
ставляющая популяционной структуры слу-
жит, с одной стороны, основой всех форм 
нормальной жизнедеятельности вида, а с 
другой – самым лабильным и действенным 
механизмом приспособления к меняющим-
ся условиям окружающей среды. Простран-
ственная структура популяции объединяет 
широкий спектр особенностей использова-
ния территории и является показателем бла-
гополучия вида (Шилов, 1977).

Одним из наиболее удобных объектов ис-
следований в этой области служат открыто 
живущие виды пустынных и полупустынных 
экосистем, в частности ящерицы. Их изуче-
ние становится все более насущной задачей 
в связи с зарастанием песков, которое встре-
чается повсеместно на аридных территори-
ях и влияет на популяции рептилий. В русле 
изучения динамики герпетокомплексов пес-
чаных полупустынь Астраханской области 
(Полынова и др., 2019) одним из основных 
объектов наших исследований оказалась 
разноцветная ящурка Eremias arguta deserti 
(Gmelin, 1789) – фоновый вид соответствую-

щих экосистем этого региона.
Численность разноцветной ящурки в раз-

ных частях ареала и различных биотопах ко-
леблется в широком диапазоне от 1.2–3 до 
550–640 ос/га (Разноцветная ящурка, 1993). 
Географически близкие материалы по Кал-
мыкии 70-х – начала 80-х гг. прошлого века 
показывают относительную стабильность 
плотности населения ящурки в большинстве 
стаций (Бадмаева, 1983). В Астраханской об-
ласти на данный момент происходит значи-
тельное сокращение численности вида.

Выяснение причин снижения численно-
сти разноцветной ящурки и изучение про-
странственной структуры как механизма 
приспособления к меняющимся условиям 
среды – цель нашего исследования. Объек-
том исследования является внутрипопуля-
ционная группировка – уровень, на котором 
проходят начальные процессы авторегуля-
ции в популяции.
Материалы 

Материалы по пространственной структу-
ре разноцветной ящурки собраны в течение 
трех полевых сезонов: в первые две декады 
мая 2017, 2018 гг. и в первой половине мая 
2019 г. Вне сезона размножения – с 27 авгу-

ста по 16 сентября 2017 г. и с 19 по 29 ав-
густа 2018 г. Место исследований – окрест-
ности поселка Досанг Красноярского района 
Астраханской области (N 46° 54'08.7264" E 
47° 54' 52.5312").

Выбор поселения вида стал результатом 
маршрутного обследования территории во-
круг поселка (~7 км2). Выбранное поселение 
соответствует уровню внутрипопуляцион-
ной группировки или элементарной популя-
ции (Наумов, 1963; Шилов, 1977) и располо-
жено на отдельном участке полузакреплен-
ного песка площадью 0.4 га. Фитоценоз – 
джузгуно-полынное сообщество (Calligonum 
aphyllum Litv. и Artemisia arenaria DC.) с нали-
чием признаков сукцессии в сторону степно-
го сообщества (Полынова и др., 2019).

Во время исследований на территории 
поселения отловлены, промерены и поме-
чены все встреченные особи разноцветной 
ящурки: в мае и сентябре 2017 г. – 76 и 25 
особей, в мае и конце августа 2018 г. – 38 и 
14 особей, в мае 2019 г. – 12 ящериц.

Статья не содержит сведений по разме-
рам индивидуальных участков, поскольку 
цель работы не требует обсуждения этого 
параметра пространственной структуры. 
Кроме того, представленные материалы в 
большинстве случаев характеризуют толь-
ко центры активности участков обитания. У 
данного вида центры активности – это зна-
комые естественные убежища: участок с ку-
стами и норами под ними. Центры активно-
сти легко выявляются за небольшой период 
наблюдений и дают представление о плот-
ности поселения.
Методы 

В работе использовался набор методов, 
подробно описанный нами в ранее опубли-
кованных исследованиях (Полынова, Бажи-
нова, 2012), поэтому здесь приведен лишь 
их краткий перечень.

Маркировку производили временной 
(спиртовой маркер) и постоянной (отреза-
ние кончиков фаланг пальцев по классиче-
ской схеме) меткой. У меченых животных из-
меряли длину тела и хвоста (мм). Описание 
пространственной структуры осуществляли 
на основе картирования встреч и переме-
щений, построения карт индивидуальных 
участков по методу выпуклого многоуголь-
ника, методов тропления и осторожного 
преследования. Обработка полевых дан-
ных проходила в программе Adobe llustrator 
(для визуализации участка). На основе об-
работанных материалов выявлена оседлая 
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и мигрирующая части популяции. Характе-
ристика численности дана в ос/га, а оценка 
величины потока мигрантов – в ос/сутки. 
Проведено геоботаническое исследование 
динамики фитоценоза (Полынова и др., 
2019). Оценка зависимости экологических 
показателей дана на основе коэффициента 
корреляции Пирсона.
Результаты 

Согласно опубликованным сведениям 
общий характер пространственного распре-
деления популяций разноцветной ящурки 

неравномерен. На Прикаспийской низмен-
ности размещение мозаичное (Табачишин 
и др., 2006), а в Центральном Предкавказье 
и Харьковской области – ленточное (Разноц-
ветная ящурка, 1993). В нашем случае по-
селение представляет элемент мозаичного 
распределения, типичного для региона.

Трехлетние наблюдения, проведенные на 
уровне внутрипопуляционной группировки, 
свидетельствуют о направленном снижении 
численности вида. Значительно уменьшает-
ся как оседлая часть поселения, так и поток 
мигрантов (табл. 1).

Таблица 1. Динамика плотности населения группировки разноцветной ящурки 
Eremias arguta deserti, май 2017–2019 гг. 

Сезон Общая плотность, 
ос/га

Плотность оседлых 
особей, ос/га

Поток мигрантов,  
ос/сутки

Май 2017 190 85 2.1

Май 2018 95 17.5 1.5

Май 2019 30 7.5 0.5

Процесс затрагивает не только количе-
ственную, но и качественную характеристи-
ку группировки: происходят принципиаль-
ные перемены в пространственной структу-
ре и половозрастном составе.

Разноцветная ящурка, как большинство 
ящериц (Stamps, 1977; Vitt et al., 1974 и др.), 
относится к животным с интенсивным ти-
пом использования территории. Животные 
образуют систему групп перекрывающихся 
участков, размер которых колеблется в ши-
роком диапазоне (Тертышников, 1970). Глав-
ной функцией подобной пространственной 
структуры в сезон размножения является 
поддержание достаточного уровня контак-
тов между брачными партнерами. Такую 
пространственную структуру группировки 
мы наблюдаем у разноцветной ящурки вес-
ной 2017 г. Это система перекрывающихся 
участков брачных партнеров (рис. 1) при со-
отношении половых групп 1 : 1.1 (16 самцов 
: 18 самок).

Система участков самок объединяет меж-
ду собой всю внутрипопуляционную груп-
пировку. Неполовозрелых особей в группи-
ровке нет. Поток мигрантов, проходящий по 
территории поселения (см. табл. 1), также 
состоит только из половозрелых ящериц (18 
самцов, 24 самки). Под потоком мигрантов 
мы понимаем не направленно движущихся 
животных, а особей, широко кочующих по 
территории популяции и не имеющих в дан-

ном месте постоянного участка.
Весной 2018 г. пространственная струк-

тура поселения разноцветной ящурки су-
щественно меняется. Оседлая часть группи-
ровки также состоит из самцов и самок (2 
и 5 соответственно), но уменьшается в 4.8 
раза (см. табл. 1). Кроме того, участки поло-
вых партнеров располагаются изолированно 
(рис. 2). Подобная пространственная струк-
тура гораздо меньше способствует контакту 
брачных партнеров. Как и весной предыду-
щего года, неполовозрелых ящериц среди 
оседлых особей нет. В небольшом числе они 
встречаются среди кочующих животных, со-
ставляя 10 % от общего числа мигрантов (11 
самцов, 17 самок, 3 неполовозрелые осо-
би). Поток мигрантов также снижается (см. 
табл. 1), что подтверждает снижение чис-
ленности популяции в целом.

Весной 2019 г. от группировки разноцвет-
ной ящурки на данной территории остается 3 
изолированных участка самок (рис. 3). Осед-
лых самцов нет. При таком составе функцию 
поддержания достаточного уровня брачных 
контактов пространственная структура, оче-
видно, уже не выполняет. Животных зна-
чительно меньше и в кочующей части по-
селения (табл. 1), что является показателем 
продолжающегося снижения общей числен-
ности популяции. Неполовозрелые ящери-
цы на территории поселения по-прежнему 
отсутствуют.
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Рис. 1. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки разноцветной ящурки Eremias 
arguta deserti, май 2017 г. 1 – размер ячейки 1 м, 2 – граница участка самца, 3 – граница участка самки
Fig. 1. Spatial structure of intra-population group of the stepperunner Eremias arguta deserti, May 2017. 1 

– size of cell is 1 m, 2 –  boundary of the male area, 3 –  boundary of the female area

Рис. 2. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки разноцветной ящурки Eremias 
arguta deserti, май 2018 г. 1 – размер ячейки 1 м, 2 – граница участка самца, 3 – граница участка самки
Fig. 2. Spatial structure of intra-population group  of the stepperunner Eremias arguta deserti, May 2018. 1 – 

size of cell is 1 m, 2 –  boundary of the male area, 3 –  boundary of the female area
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Рис. 3. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки разноцветной ящурки Eremias 
arguta deserti, май 2019 г. 1 – размер ячейки 1 м, 2 – граница участка самки

Fig. 3. Spatial structure of intra-population group  of stepperunner Eremias arguta deserti, May 2019. 1 – size 
of cell is 1 m, 2 –  boundaryof the female area

Показателем успешности брачного сезо-
на сокращающейся группировки служит вы-
ход сеголеток в конце лета – начале осени. В 
2017 г. на территории группировки мы встре-
чаем 18 сеголеток, а в 2018 г. – 10, т. е. в пере-
счете на плотность населения – 45 и 25 ос/
га соответственно. Снижение численности и 
в этой возрастной группе очевидно.

Основной причиной уменьшения числен-
ности вида, на наш взгляд, являются изме-
нения характерного биотопа. По нашим на-
блюдениям, которые проходили в полевые 
сезоны 2010–2014 и 2017–2019 гг., происхо-
дит зарастание местообитания внутрипопу-
ляционной группировки и примыкающей к 
ней территории популяции. В упрощенном 
варианте геоботанического исследования 
использованы два параметра: видовое раз-
нообразие фитоценоза и общее проективное 
покрытие травяного яруса. Проведенное в 
2011, 2014 и 2017 гг. геоботаническое описа-
ние площадок достоверно показывает, что за 
рассмотренный период слабо закрепленная 
территория превращается в полузакреплен-
ную, полузакрепленная – в закрепленную, 
а общее проективное покрытие травяного 
яруса закрепленного участка увеличивается 
в 1.6 раза (Полынова и др., 2019). В 2018 и 
2019 гг. во флоре к 13 постоянно встречаю-

щимся видам прибавляется еще 10 новых 
однолетников и двулетников (Мишустин, 
Полынова, 2019а, б). С 2011 г. мы также на-
блюдаем за распространением колосняка 
гигантского Leymus racemosus (Lam.) Tzvelev 
– основного участника закрепления песча-
ных экосистем (Цвелев, 1976). При геобота-
ническом описании территории весной 2011 
г. растение фиксируется на 1/4 всех заложен-
ных площадок, весной 2014 – на 1/3, а вес-
ной 2017 г. колосняк присутствует уже на по-
ловине площадок. Сукцессионный процесс 
приводит к изменению джузгуно-полынного 
сообщества на джузгуно-разнотравное, т. е. 
идет в сторону остепнения биоценоза (Полы-
нова и др., 2019).

Анализ динамики основных климатиче-
ских факторов исследуемой территории по-
казывает, что зарастание песков связано с 
увеличением общей суммы осадков (Архив 
погоды в Досанге, 2020). Результат расчета 
линейного коэффициента корреляции Пир-
сона свидетельствует (r = 0.82; p ≤ 0.01), что в 
течение последнего десятилетия увеличение 
общего проективного покрытия раститель-
ного яруса имеет сильную положительную 
зависимость от увеличения общей суммы 
осадков (рис. 4).
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Рис. 4. Многолетняя динамика общей суммы осадков и проективного покрытия. 1 – общая сумма осад-
ков (мм), 2 – общее проективное покрытие травяного яруса (%)

Fig. 4. Long-term dynamics of the total amount of precipitation and  total projective cover of  vegetation 
layer. 1 – total amount of precipitation (mm); 2 – total projective cover of  vegetation layer (%) 

Обсуждение 
Снижение численности многих видов 

рептилий является широко распространен-
ным явлением на зарастающих территори-
ях песчаных пустынь и полупустынь нашей 
страны и сопредельных государств: Повол-
жья (Табачишин и др., 2006), Казахстана 
(Сараев, Пестов, 2010), Восточного Предкав-
казья (Лотиев, Батхиев, 2019), Узбекистана 
(Бондаренко и др., 2010). Подобный процесс 
отмечен и в условиях зарастания биотопов с 
каменистым грунтом (Galan, 2004). Процесс 
зарастания зависит прежде всего от кли-
матических условий (Колесниченко, 1971). 
Наши материалы показывают его положи-
тельную корреляцию с увеличением общей 
суммы осадков за последнее десятилетие. 
Закреплению песков также способствует по-
всеместное сокращение поголовья скота и 
исчезновение диких копытных, отмеченное 
и для исследованной территории.

Изменение характерного биотопа нега-
тивно влияет прежде всего на виды псам-
мофилы (Полынова и др., 2019), также ока-
зывая отрицательное воздействие на эколо-
гически пластичную разноцветную ящурку. 
Разноцветная ящурка относится к эвриби-
онтным видам, однако имеет определен-
ные стации предпочтения в разных зонах, 
что приводит к сложной картине биотопиче-
ского распределения (Разноцветная ящурка, 
1993). Выбор биотопа у разноцветной ящур-

ки зависит от целого ряда факторов. Важную 
роль играет освещенность, что определяется 
структурой растительного покрова. На пес-
чаных почвах предпочитает горизонтальные 
поверхности и участки с относительно раз-
реженным травостоем (Котенко, 1983). Вы-
сокая численность ящерицы установлена в 
биотопах с проективным покрытием от не-
скольких до 30–40 % (Разноцветная ящурка, 
1993). По нашим наблюдениям, негативны-
ми последствиями зарастания биотопа для 
вида являются ухудшения условий передви-
жения и коммуникации. Наиболее предпо-
читаемые стации вида имеют низкую влаж-
ность, песчаный или каменисто-песчаный 
грунт, высокую освещенность, возможность 
передвигаться и достаточное количество 
убежищ (Разноцветная ящурка, 1993).

На территории исследований вид селится 
на относительно открытых участках, образуя 
на них систему внутрипопуляционных груп-
пировок, пространственная и половозраст-
ная структура которых реагирует на зараста-
ние биотопа. В начале исследований, весной 
2017 г., мы наблюдаем на такой открытой 
территории многочисленную группировку. 
Значительное перекрывание участков сам-
цов и самок и их соотношение, близкое к 1 
: 1, создают основу для процесса размноже-
ния. Подобное соотношение полов харак-
терно для популяций разноцветной ящур-
ки из разных частей ареала (Разноцветная 
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ящурка, 1993) и свойственно многим видам 
ящериц в сезон размножения (Alcala, Brown, 
1967; Bustard, 1970; Ballinger, 1973 и др.).

В следующий брачный сезон 2018 г. груп-
пировка продолжает свое существование на 
той же территории, адаптируясь к изменив-
шимся условиям. Число оседлых животных 
резко уменьшается. Стремясь занять про-
странство с разреженной растительностью, 
животные образуют структуру с почти не пе-
рекрывающимися индивидуальными участ-
ками. Контакты брачных партнеров в этой 
ситуации становятся более редкими, что 
снижает эффективность процесса размно-
жения. В результате численность сеголеток в 
конце августа уменьшается по сравнению с 
предыдущим годом в 1.8 раза. Снижение по-
тока мигрантов свидетельствует о падении 
численности популяции в целом.

В весенний сезон 2019 г. способной к 
размножению группировки на территории 
поселения нет. Оседлы только немногочис-
ленные изолированно живущие самки, за-
нявшие участки с разреженной раститель-
ностью. Неоседлая часть поселения продол-
жает сокращаться. Популяция постепенно 
перестает размножаться на данной террито-
рии, что подтверждается отсутствием непо-
ловозрелых особей во все весенние сезоны 
и снижением численности сеголеток в 2018 
г. по сравнению с 2017 г.

Таким образом, на зарастание характер-
ного биотопа группировка отвечает поэтап-
ным снижением численности за счет посте-
пенного сокращения размножения в изме-
ненных условиях. Снижение численности 
вида на данной территории подтверждено 

и наблюдениями наших коллег (Литвинов Н. 
А., устное сообщение). 
Заключение

1.	Трехлетнее исследование простран-
ственной структуры разноцветной ящур-
ки Eremias arguta deserti (Gmelin, 1789) 
показывает направленное сокращение 
численности популяции, которое нагляд-
но проявляется на уровне внутрипопуля-
ционной группировки.
2.	Пространственная структура группи-

ровки в брачный сезон упрощается от се-
зона к сезону. Из системы перекрываю-

щихся участков самцов и самок она сна-
чала трансформируется в систему изоли-
рованных участков половых партнеров, 
а затем в малочисленную группировку 
изолированных участков самок. Это сви-
детельствует о том, что размножение на 
данной территории постепенно сокра-
щается. Уменьшение мигрирующей ча-
сти поселения подтверждает общее со-
кращение численности популяции.
3.	Основной причиной описанного про-

цесса является изменение характерно-
го биоценоза: происходит увеличение 
общего проективного покрытия травя-
ного яруса, разрастание закрепляющих 
пески видов растений и общее остепне-
ние растительных сообществ. Протекаю-

щие в экосистеме изменения связаны с 
увеличением общей суммы осадков на 
данной территории за последнее деся-
тилетие. Негативными последствиями 
зарастания биотопа для вида являют-
ся ухудшения условий передвижения и 
коммуникации.
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CHANGES IN THE SPATIAL STRUCTURE 
OF THE EREMIAS ARGUTA DESERTI 

POPULATION IN SEMI-DESERTS OF THE 
ASTRAKHAN REGION
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Summary: Materials on the spatial structure of the lizard Eremias arguta deserti 
(Gmelin, 1789) were collected in the sandy semi-deserts of the Astrakhan 
region during the 2017-2019 field seasons. Three-year studies at the level of 
intra-population grouping show a gradual reduction in the population size from 
season to season. During the mating season, the spatial structure of the grouping 
is first transformed from a system of overlapping individual plots of males and 
females (2017) into a system of isolated territories of sexual partners (2018), 
and then into a small grouping of isolated home ranges of females (2019). This 
is due to the fact that lizards are dispersed in the area of decreasing inherent 
open biotopes. The decrease is also typical for the nomadic part of the grouping, 
which confirms the general decline in the population in the surrounding area. 
The group is gradually ceasing to reproduce, as evidenced by the absence of 
immature individuals in all spring seasons and a decrease in the number of 
current year’s young at the end of summer 2018 compared to the same period 
in 2017. The main reason for the described process of population degradation 
is a change in the biotope characteristic of the species – the overgrowth of sand 
massifs, which has been observed in recent years in many areas of desert and 
semi-desert ecosystems. Observations show that the negative consequences 
of biotope overgrowth are the deterioration of conditions for movement and 
communication. The measurement of the projective cover and plant species 
diversity of phytocenosis, carried out on sample geobotanical plots in 2011, 
2014 and 2017, indicates that the territory is being transformed into steppe. 
The main reason for steppification is the increase in total precipitation over 
the past decade from 2010 to 2019. The latter is confirmed by a positive 
correlation between the increase in the projective cover and the total amount 
of precipitation over this period.
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МОДЕЛЬ ПЕРЕРАСПРЕДЕЛЕНИЯ ВЕЩЕСТВ 
В ВОДАХ ПЕТРОЗАВОДСКОЙ ГУБЫ ОНЕЖ-

СКОГО ОЗЕРА
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Аннотация: Изменения климата на территории Карелии привели к 
росту поступления аллохтонного вещества в водоемы. На протяже-
нии тридцати лет растет вынос с водами реки Шуя растворенных и 
взвешенных гумусовых веществ, а также железа и фосфора в их со-
ставе в Петрозаводскую губу Онежского озера. Процессы браунифи-
кации привели к снижению качества воды и негативно отразились на 
состоянии бентосных сообществ. Для оценки объемов поступления, 
выноса и оседания аллохтонных веществ, поступивших в Онежское 
озеро с водами р. Шуя, было применено имитационное моделиро-
вание. Построены варианты модели, включающие данные по трем 
веществам (железо, фосфор, взвешенные вещества) и круглогодич-
ный цикл водной динамики. Параметрами модели служили коэффи-
циенты переноса и «исчезновения» (оседания) веществ из вод Пе-
трозаводской губы. Настройка параметров выполнялась на основе 
натурных данных по химическому составу речных и озерных вод за 
1992–2018 гг. Модель рассчитывает концентрации веществ, сопоста-
вимые с реальными данными, а также дает возможность оценить 
массу осевшего железа, основного фактора угнетения глубоководно-
го зообентоса в Онежском озере. В течение года из поступившего в 
Петрозаводскую губу железа выносится за пределы губы около 40 %, 
около 30 % оседает на дно и 30 % постоянно присутствует в воде. Рас-
пределение веществ в губе в течение года существенно меняется. В 
течение зимы и весны происходит постепенное возрастание концен-
траций аллохтонных веществ в заливе. После завершения весеннего 
перемешивания воды Петрозаводской губы быстро заменяются во-
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Введение
Региональной особенностью химическо-

го состава воды озер Карелии является боль-
шое количество гумусовых веществ, привно-
симых с заболоченного водосбора с речным 
стоком. В комплексе с гумусовым веществом 
в водоемы поступает железо и органиче-
ский фосфор (Лозовик, 2013; Лозовик и др., 
2013). Эти особенности определяют невысо-
кое качество вод многих озер региона, ре-
гиональное медианное значение цветности 
воды составляет 66 град., медианное зна-
чение концентрации общего железа – 0.43 
мг/л (Лозовик, 2006). Аллохтонное вещество 
играет большую роль в функционировании 
водных экосистем Карелии, определяя их 
биоразнообразие, гетеротрофный тип мета-
болизма и низкую биопродуктивность, сла-
бую устойчивость к закислению и эвтрофи-
рованию (Теканова и др., 2018).

Онежское озеро имеет большую водо-
сборную территорию, более 52 тыс. км2, и 52 
притока длиной более 10 км (Онежское озе-
ро..., 2010). Терригенный сток аллохтонно-
го вещества имеет очень важное значение 
для функционирования экосистемы озера, 
определяя ее гетеротрофный метаболизм 
(Kalinkina et al., 2017).

В настоящее время показано, что регио-
нальные изменения климата (увеличение 
среднегодовой температуры на 1 °C –  Фила-
тов и др., 2013) привели к тому, что в Петро-
заводской губе Онежского озера увеличи-
лась цветность воды, концентрации железа, 
фосфора, взвешенного вещества, углекисло-
го газа за последние 25–30 лет (Калинкина 
и др., 2019). Эти изменения стали резуль-
татом роста речного стока аллохтонных ве-
ществ в Петрозаводскую губу (Калинкина и 
др., 2018). Увеличение концентрации желе-
за в воде привело к его накоплению на дне и 
угнетению жизнедеятельности донных бес-
позвоночных, что проявилось в существен-
ном сокращении их количества в этот же пе-
риод (Калинкина и др., 2016). Тенденции к 
изменению химического состава воды, свя-
занные с увеличением поступления в озеро 
аллохтонных веществ, выявлены и в откры-
том плесе Онежского озера (Kalinkina et al., 
2020).

Происходящие в экосистеме Онежского 

озера изменения требуют количественной 
оценки распределения привносимых в во-
доем аллохтонных веществ. Подходы к ре-
шению этого вопроса разрабатываются на 
примере достаточно хорошо изученной Пе-
трозаводской губы. Ранее построенная мо-
дель (Коросов и др., 2019) включала данные 
по поступлению с речными водами и рас-
пределению в Петрозаводской губе только 
одного вещества – общего железа. Для уве-
личения репрезентативности модели необ-
ходимо выполнить оценку распределения 
и других компонентов аллохтонного веще-
ства, например, фосфора и взвешенных ве-
ществ, которые также проявляют тенденцию 
к возрастанию (Калинкина и др., 2019).

Цель настоящих исследований – на осно-
вании имитационной модели, оперирую-
щей данными для ряда химических компо-
нентов вод Петрозаводской губы, описать 
закономерности пространственного и вре-
менного перераспределения железа, фос-
фора и взвешенных веществ на протяжении 
последних 27 лет.
Материалы 

Петрозаводская губа – северо-западный 
залив Онежского озера. Ее площадь состав-
ляет 76 км2, средняя глубина 16 м, макси-
мальная глубина 29 м, объем воды 1.17 км3, 
период условного водообмена 0.35 года. В 
Петрозаводскую губу впадает р. Шуя, второй 
по величине приток Онежского озера (Онеж-
ское озеро..., 2010). Ежегодно губа принима-
ет около 3 км3 шуйских вод и около 50 тыс. 
тонн аллохтонного органического вещества 
(Сабылина, 2016). Весной после разрушения 
ледового покрова в первой декаде мая и до 
первой декады июня воды Петрозаводской 
губы полностью или частично изолированы 
от вод открытого плеса весенним термиче-
ским баром, что существенно снижает водо-
обмен между этими частями озера. Осенью 
формируется сходная, но менее ярко вы-
раженная гидродинамическая ситуация по 
мере прохождения осеннего термобара (Пе-
тров, 1990).

Для построения моделей использова-
ны данные по содержанию общего желе-
за, общего фосфора и взвешенных веществ 
в разных районах Петрозаводской губы за 
1992–2018 гг. Измерения концентраций этих 

дами центрального плеса и концентрации веществ в заливе и при-
легающем районе озера выравниваются.
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веществ проводились в аккредитованной 
лаборатории гидрохимии и гидрогеологии 
Института водных проблем Севера Феде-
рального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр РАН» (Аналитиче-
ские…, 2017). Для каждого вещества извест-
на его концентрация в отдельные месяцы 
разных лет в период с 1992 по 2018 г. (всего 
27 лет исследований). Для р. Шуя известны 
объемы сброса за каждый месяц каждо-
го года. Для 3 камер Петрозаводской губы 
за 27 лет по 12 месяцев база данных могла 
бы содержать 3 * 12 * 27 = 972 значения, 
фактически же имеются лишь 312 значе-
ний, т. е. база заполнена примерно на 30 %. 
Эмпирические значения довольно широко 
варьируют в течение сезона и в разных ка-
мерах. По этой причине для каждой из трех 
камер они были усреднены для трех сезо-
нов «зима» (ноябрь – май), «весна» (июнь), 
«лето» (июль – сентябрь) и фигурируют как 
значения для трех месяцев – февраль, июнь, 
август. Таким образом, общий размер табли-
цы с эмпирическими данными составил 3 
камеры * 3 месяца * 27 лет = 243 поля, из 
которых часть (243–184 = 59) все же осталась 
незаполненной.
Методы 

Подробное описание общей схемы ис-
пользованной камерной модели приведено 
в публикациях (Коросов и др., 2019, 2020). 
Нынешний вариант существенно расширен 
за счет добавления двух новых веществ и 
попытки учета смены режима водообмена 
с зимнего на летний. В модели отражены 
процессы переноса веществ в каждый ме-
сяц для всех 27 лет, т. е. общее число шагов 
модели составляет 25 * 13 = 325. В модели 
описаны пять камер. Отдельная камера ха-
рактеризует сток р. Шуя объемом 3 куб. 
км/год. Петрозаводская губа представлена 
тремя камерами (1 ‒ вершина, 2 ‒ средняя 
часть, 3 ‒ горло) каждая объемом около 0.4 
куб. км, еще одна камера (4) – приемник ве-
ществ или открытое Онежское озеро, объем 
не задан. Модель оперирует значениями 
общего содержания веществ в воде каме-
ры; рассчитываются значения содержания 
изучаемых веществ в камерах. Для трех ка-
мер Петрозаводской губы рассчитывается 
972 значения (3 камеры * 12 месяцев * 27 
лет). Для настройки модели расчетные дан-
ные сравнивались с эмпирическими (для тех 
месяцев, когда имелись наблюдения), рас-
считывалась обобщенная разность, функция 
невязки, которая минимизировалась с по-

мощью процедуры оптимизации (функция 
nlm() среды программы R).

Структура модели соответствует процес-
сам поступления речных вод в Петрозавод-
скую губу, их распространения в заливе от 
вершины к горлу, смешивания с водами цен-
трального плеса Онежского озера. В модели 
для каждой камеры за каждый месяц рас-
считывались следующие показатели балан-
са по массе каждого вещества: поступление, 
исчезновение (оседание) и сток (перенос ве-
щества в следующую камеру).

M
i
 = (M

it
 + P

i-1
) – S

i
 – P

i+1,

где M
i
 – масса вещества в i-й камере, P

i-1
 

– приток, S
i
 – оседание, P

i+1
 – сток, M

it
 – на-

чальное содержание в год t.
Количество поступившего вещества зада-

ет коэффициент переноса вещества из пре-
дыдущей камеры. Величина поступления в 
первую камеру принималась как эмпири-
ческое значения стока р. Шуя. Перенос во 
вторую и третью камеры равен произведе-
нию коэффициента переноса на содержание 
вещества в предыдущей камере (M

i
 = p1 * 

Mi-1). Рассчитанное таким образом коли-
чество вещества вычитается из содержания 
в текущей камере и прибавляется к содер-
жанию в следующей. Объем исчезновения 
(оседания) задает коэффициент оседания, 
который принимался одинаковым для всех 
камер (S

i 
= p2 * Mi). После прибавления мас-

сы принесенного вещества и вычитания мас-
сы вынесенного и осевшего вещества опре-
деленная ее часть остается в камере (M

it
). 

Коэффициенты переноса (р1) и оседания (р2) 
априорно неизвестны (они могут принимать 
значения от 0 до 1), и их значения определя-
ются в процессе настройки модели.

 Условия переноса веществ и разбавления 
речных вод водой открытого плеса озера в 
течение года существенно меняются. В хо-
лодный период, когда озеро покрыто льдом, 
а также в период прохождения весеннего 
(середина мая – середина июня) и осенне-
го (октябрь  – ноябрь) термобара водообмен 
замедлен и речные воды постепенно на-
полняют Петрозаводскую губу, в результате 
этого концентрации всех веществ постоянно 
возрастают. После исчезновения весеннего 
термобара начинается активное взаимодей-
ствие вод Петрозаводской губы и открытого 
плеса (июнь), концентрации веществ в воде 
губы быстро снижаются и поддерживаются 
на относительно низком уровне в течение 
летней межени (июль – сентябрь). Таким об-
разом, в соответствии с режимом водообме-
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на в Петрозаводской губе можно выделить 
как минимум два гидрохимических режима 
– зимнее накопление веществ и летнее раз-
бавление веществ, или даже три – зимнее 
накопление, быстрое раннелетнее и мед-
ленное летнее разбавление. Исходя из этих 
соображений, были рассчитаны два вариан-
та модели – с одной и двумя сменами режи-
ма перераспределения веществ в губе.

В каждом варианте модели участвовало 
по три вещества – железо, фосфор, взвешен-
ные вещества. При этом коэффициенты пе-
реноса в каждом сезоне были приняты оди-
наковыми для всех веществ (все вещества 
переносились одними и теми же массами 
воды), но коэффициенты оседания – разны-
ми, поскольку вещества обладают разными 
физико-химическими свойствами. Таким об-
разом, в первом варианте модели настраи-
вались пять коэффициентов – один коэффи-
циент зимнего переноса, один коэффициент 
летнего переноса, три коэффициента оседа-
ния для трех веществ. Во втором варианте 
настраивалось шесть коэффициентов – три 
коэффициента переноса (зимнего, весенне-

го и летнего) и три коэффициента оседания.
Устойчивость модели оценивалась с по-

мощью процедуры рандомизации (Шити-
ков, Розенберг, 2013). Процесс состоит в том, 
чтобы при настройке модели использовать 
не весь объем исходных данных, но только 
части (50–70 %), которые отбираются из пол-
ной базы случайным образом. Многократно 
вычисляемые таким образом коэффициен-
ты переноса и оседания будут случайным 
образом варьировать, давая возможность 
сымитировать статистическое распределе-
ние параметров и найти их дисперсии, т. е. 
выйти на оценку доверительных интервалов 
и состоятельности модели.

Моделирование и статистический анализ 
данных выполнен в среде пакета R.
Результаты 

Выявление трендов
Наблюдения показывают, что в водах Пе-

трозаводской губы в зимние месяцы про-
исходит накопление изучаемых веществ, 
летом концентрации снижаются на 14–53 % 
(табл. 1).

Таблица 1. Средние значения концентрации веществ в водах Петрозаводской губы в зимний и лет-
ний периоды 

Вещество Зимой Летом % отличий
Общее железо, мг/л 0.375 0.176 53

Общий фосфор, мкг/л 21.9 18.8 14
Взвешенное вещество, мг/л 2.2 1.69 23

Рассматривая разные камеры, можно видеть 
постепенное снижение концентраций в направ-
лении от р. Шуя к открытому озеру. По сравне-

нию с водами р. Шуя в открытом плесе Онеж-
ского озера летом концентрации ниже в 5–7 раз, 
зимой – в 4–5 раз (табл. 2, 3).

Таблица 2. Средние значения концентрации веществ в летний период 

Вещество Шуя Камера 1 Камера 2 Камера 3 Открытое 
озеро

Общее железо, мг/л 0.72 0.35 0.11 0.11 0.11
Общий фосфор, мкг/л 34.64 25.94 15.86 15.54 16.99
Взвешенное вещество,  

мг/л 6.05 3.11 1.31 0.93 1.08

Таблица 3. Средние значения концентрации веществ в зимний период 

Вещество Шуя Камера 1 Камера 2 Камера 3 Открытое 
озеро

Общее железо, мг/л 0.88 0.6 0.37 0.27 0.23
Общий фосфор, мкг/л 34.73 26.79 20.13 20.33 20.55

Взвешенное вещество, мг/л 7.37 2.64 1.63 1.61 1.52
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Выявить общие значимые тенденции в из-
менении концентрации химических веществ 
позволяет метод дисперсионного анализа, 
который требует нормальности в распреде-
лении остатков. К сожалению, концентрации 
химических веществ не имеют нормального 
распределения, вследствие чего необходи-
мо применять либо непараметрические ме-
тоды, либо методы, слабо зависящие от типа 
распределения. Одним из таких методов яв-

ляется GLM-регрессия. Исследование кон-
центраций веществ в водах р. Шуи показало, 
что концентрации практически всех веществ 
меняются по сезонам (табл. 4). Содержание 
железа значимо меняется и по месяцам. Для 
двух веществ (железо, фосфор) значимым 
является и многолетний тренд: начиная с 
1992 г. их концентрации увеличиваются. Для 
взвешенных веществ многолетний тренд 
слаб и незначим.

Таблица 4. Уровень значимости эффекта влияния трех факторов на концентрации веществ, оце-
ненный с помощью GLM-анализа для вод р. Шуя 

Фактор Fe P Взвесь
Свободный член <0.01 0.052 0.16

Год <0.01 0.03 0.07
Месяц <0.01 0.07 0.38
Сезон <0.01 <0.01 0.11

Анализ концентраций веществ в водах 
Петрозаводской губы показывает сходную 
картину. Хорошо и значимо выражена се-
зонная динамика, выявлены значимые отли-
чия между камерами, однако многолетний 
тренд изменения концентраций практиче-
ски у всех веществ оказывается незначимым 
(табл. 5). При сопоставлении представлен-
ных таблиц общим является одинаковая ди-

намика двух веществ – железа и фосфора, 
варьируют результаты по взвеси. При срав-
нении табл. 4 и 5 становится очевидным, что 
при выраженном многолетнем тренде из-
менений концентраций железа и фосфора в 
водах р. Шуя такой же значимый тренд для 
этих веществ в Петрозаводской губе отсут-
ствует

Таблица 5. Уровень значимости эффекта влияния трех факторов на концентрации трех веществ в 
Петрозаводской губе, оцененный с помощью GLM-анализа 

Фактор Fe P Взвесь
Свободный член 0.41 0.87 0.60

Год 0.32 0.62 0.58
Месяц (Сезон) <0.01 <0.01 <0.01

Камера <0.01 <0.01 0.28

Причина противоречия заключается в 
том, что воды Петрозаводской губы много-
кратно разбавляются водами открытого пле-
са, что сглаживает отличия по концентраци-
ям. Необходимо также учитывать, что в раз-
ных частях акватории (в отдельных камерах) 
Петрозаводской губы многолетние тренды 
для разных сезонов все же выражены зна-
чимо (табл. 6, рис. 1). При этом даже не-
значимые тренды показывают увеличение 
концентраций изученных веществ. Причина 
неустойчивости этого однонаправленного 
результата кроется прежде всего в недоста-
точном объеме выборки. Выполняя необ-
ходимое деление данных на подмножества 
в результирующем анализе, мы опериру-
ем выборками в 10–20 вариант, от которых 
трудно ожидать значимых различий. Тем не 
менее можно заключить, что намечается об-

щая тенденция – рост концентраций изучае-
мых веществ в Петрозаводской губе.

Средние арифметические плохо харак-
теризуют тренды для асимметричных рас-
пределений, они лучше проявляются при 
сравнении полных выборок. Плотности рас-
пределения концентраций общего железа 
в разных камерах представлены на рис. 2, 
концентраций общего фосфора – на рис. 3.

Сравнение данных для двух периодов 
(1992–2000 и 2001–2018 гг.) выявляет сле-
дующие общие тенденции для всех камер. 
Во-первых, все полигоны становятся шире 
за счет смещения вправо правой границы, 
т. е. возрастает доля высоких концентраций. 
Во-вторых, центры распределений (соответ-
ствующие средним) также смещены вправо. 
За счет роста числа проб с высокими концен-
трациями веществ в последние два десяти-
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Таблица 6. Уровень значимости коэффициентов b линейной регрессии (a + b * год) для 
многолетних трендов концентрации разных веществ в трех камерах Петрозаводской губы в 

зимний и летний периоды 

Сезон Камеры Fe P Взвесь
Зима 1 0.2 0.3 0.1

2 0.9 0.3 <0.01
3 <0.01 0.03 0.01

  Лето 1 0.3 0.3 0.7
2 0.1 0.05 0.8
3 0.7 0.7 0.4

Рис. 1. Многолетние линейные тренды изменения концентраций железа в Петрозаводской губе (1–3 – 
эмпирические данные для камер, 4–6 – тренды для камер)

Fig. 1. Long-term linear trends of iron concentrations changes in the Petrozavodsk Bay (1–3 – empirical data 
for chambers, 4–6 – trends for chambers)

летия увеличивается и дисперсия, и средние 
значения концентраций веществ в камерах.

Резюмируя анализ эмпирических данных, 
можно утверждать следующее. Вещества в 
Петрозаводской губе распределены нерав-
номерно как по акватории, так и по сезонам 
и годам. Воды горловой части (камера 3) по 
концентрациям изучаемых веществ очень 
близки к водам открытого озера во все се-
зоны, средняя часть губы (камера 2) только 
в зимний период характеризуется повы-
шенными концентрациями веществ, в вер-
шинной части (камера 1) и зимой, и летом 
содержится в 2–3 раза больше веществ по 
сравнению с прочими камерами. Зимой кон-
центрации веществ в Петрозаводской губе в 
2 раза выше, чем летом, и это различие с го-

дами возрастает.
Моделирование динамики веществ по от-

дельности
Смысл моделирования распространения 

веществ в водах Петрозаводской губы состо-
ит в том, чтобы детальнее понять механиз-
мы этого процесса, а также подойти к рас-
чету количества осевшего вещества на дно 
Петрозаводской губы.

В процессе настройки модели в автомати-
ческом режиме (с использованием функции 
nlm) подбирались такие значения констант 
переноса, при которых расчетные значения 
концентраций вещества становились как 
можно более близкими к эмпирическим 
значениям. Имеющиеся данные позволяют 
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Рис. 2. Распределение концентраций общего железа в четырех камерах. А – 1992–2000 гг.; Б – 
2001–2018 гг.;  

1–4 – номер камеры
Fig. 2. Distribution of total iron concentrations in four chambers. A – 1992–2000; B – 2001–2018; 1–4 – 

number of chamber

Рис. 3. Распределение концентраций общего фосфора в четырех камерах. А – 1992–2000 гг.; Б – 2001–
2018 гг.; 1–4 – номер камеры

Fig. 3. Distribution of total phosphorous concentrations in four chambers. A – 1992–2000; B – 2001–2018; 
1–4 – number of chamber

связать воедино потоки веществ и предста-
вить пути их перераспределения в компакт-
ном виде констант переноса и оседания.

Сначала все константы были рассчита-
ны для каждого вещества по отдельности 
(табл. 7). В зимний период коэффициен-
ты переноса у всех веществ близки к 0.35. 
Иными словами, в зимний период в тече-
ние каждого месяца примерно треть массы 
каждого вещества переносится из предыду-
щей камеры в следующую. Это хорошо со-
ответствует представлению о ламинарности 
зимнего процесса переноса воды, связанно-
го с пополнением вод Петрозаводской губы 
только водами р. Шуя в отсутствие ветрового 
перемешивания вод губы и открытого плеса 
озера.

Константы переноса в летний период ва-

рьируют существенно сильнее. Для железа и 
фосфора они становятся в 2–4 раза меньше, 
для взвеси – почти нулевые.

Убрать отмеченную неопределенность 
можно, если в одной модели объединить 
описание процессов переноса сразу трех ве-
ществ, т. е. снизить параметричность моде-
ли, приняв коэффициенты переноса для них 
общими. Кроме этого, объединение данных 
по трем веществам неизбежно повысит их 
репрезентативность. 

Модель с одновременным учетом дина-
мики нескольких веществ

В этих вариантах модели для расчета мо-
дельных концентраций трех веществ исполь-
зуются один коэффициент зимнего, один 
коэффициент летнего переноса и еще три 
индивидуальных коэффициента оседания 
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Таблица 7. Параметры модели, рассчитанные для каждого вещества отдельно

Вещество Коэффициент 
переноса зимой

Коэффициент  переноса 
летом Коэффициент  оседания

Общее железо 0.312 0.158 0.163
Общий фосфор 0.344 0.055 0.039

Взвешенное вещество 0.393 -0.001 0.085

вещества (табл. 8). Результаты моделирова-
ния переноса нескольких веществ в целом 
отличаются от индивидуальной настройки 
для каждого вещества (представленных в 
табл. 9). Хотя константы зимнего переноса 
оказались примерно такие же и составля-

ют 0.33, константы летнего переноса усред-
нились и примерно совпали с константами 
переноса для железа – 0.1. Константы осе-
дания практически обнулились и только для 
железа сохранили свое значение – около 
15 %.

Таблица 8. Параметры модели, рассчитанные для всех веществ совместно

Вещество Коэффициент  переноса 
зимой

Коэффициент  переноса 
летом Коэффициент  оседания

Общее железо 0.327 0.094 0.153
Общий фосфор 0.327 0.094 0.039

Взвешенные 
вещества 0.327 0.094 0.094

При этом расчетные модельные значе-
ния концентраций в целом соответствова-
ли выявленным выше трендам (рис. 4), но 
явно отклонялись от эмпирических средних: 
были занижены для зимы и завышены для 

лета. По-видимому, не был учтен какой-то 
важный фактор, мешающий модельной ли-
нии более точнее аппроксимировать резуль-
таты наблюдений.

Рис. 4. Средние за все годы оценки содержания железа в водах Петрозаводской губы в зимний (А) и 
летний (Б) периоды (константы – 0.327, 0.094, 0.153); по оси абсцисс – номера камер (1–3 – камеры, 4 – 

прилегающий район озера); по оси ординат – содержание в камерах железа (тонн/год) 
Figure 4. Average volumes of iron content  in the waters of the Petrozavodsk Bay for all years in winter (A) 
and summer (B)  (constants – 0.327, 0.094, 0.153);  abscissa axis – chamber numbers (1–3 – chambers, 4 – 

adjacent lake area); ordinate axis – iron content in the chambers (tons/year)

В целом коэффициенты переноса пока-
зывают следующее: в среднем зимой вынос 
веществ активный (p = 0.3), летом – менее 
активный (p = 0.1).

Однако эти результаты прямо противо-
речат фактам о том, что летом происходит 

двукратное падение концентраций веществ, 
т. е. в течение летнего периода вещества 
выносятся из Петрозаводской губы за счет 
разбавления чистыми онежскими водами, 
что и снижает их концентрации. Об этом же 
говорят расчеты и по одной из наших преды-
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дущих моделей (Коросов и др., 2019): в лет-
ний период воды р. Шуя должны быть 2–3–
кратно разбавлены водами открытого плеса 
озера. Иными словами, летом коэффициент 
выноса должен быть выше, чем зимой, а для 
трех веществ наблюдается обратная карти-
на. Необходимо так изменить структуру мо-
дели, чтобы учесть феномен быстрого паде-
ния концентраций.

Модели, учитывающие раннелетнее 
перемешивание вод

Как было отмечено, в Петрозаводской 
губе после прохождения термобара в июне 
начинается интенсивный водообмен между 
Петрозаводской губой и открытым плесом 
Онежского озера. Учесть это явление в мо-
дели можно, если обеспечить месяц июнь 
отдельным параметром переноса (водооб-
мена). Всего в модели для отдельного веще-
ства параметров становится четыре, в моде-
ли для трех веществ – шесть. Выполненные 
расчеты для каждого вещества в отдельно-
сти показывают, что в целом предложенный 
сценарий больше соответствует реальности. 
Коэффициент переноса в июне оказался 
очень большим, в 2–3 раза превышающим 
константу зимнего переноса, которая почти 
не изменилась (0.36) (табл. 9). Таким обра-
зом, модель реализовала явление резкого 

падения концентраций веществ в водах Пе-
трозаводской губы ранним летом. При этом 
константа летнего переноса либо обнули-
лась, либо стала отрицательной (обратный 
занос веществ в Петрозаводскую губу). Это 
отражает становление единой водной мас-
сы и в Петрозаводской губе, и в централь-
ном плесе Онежского озера в результате ак-
тивного водообмена и уменьшения выноса 
этих веществ с водами р. Шуя в летний пери-
од. В отдельных частях акватории градиен-
ты изменения концентраций могут случайно 
быть самыми разнонаправленными, что и 
учитывают коэффициенты с разными знака-
ми. Теперь становится понятной невысокая 
величина летнего переноса, которая обрела 
смысл коэффициента, усредняющего пере-
нос для всех летних месяцев. Следствием 
случайного варьирования в целом невысо-
ких концентраций веществ в воде Онежского 
озера оказывается рассогласование значе-
ний констант переноса разных веществ для 
раннелетнего (от 0 до 0.7) и летнего (от -0.3 
до 0.5) периодов. В этом варианте с четырь-
мя параметрами функция невязки снижа-
лась, но незначительно – самое большее на 
30 % по сравнению с вариантом с тремя па-
раметрами. Вместе с этим утратился смысл 
двух обнулившихся параметров модели – 
переноса веществ летом и оседания.

Таблица 9. Константы переноса веществ в разные сезонные периоды, рассчитанные в модели для 
каждого вещества отдельно

Вещество
Константа 

переноса в ноябре 
– мае (зима)

Константа 
переноса в июне

Константа 
переноса в июле 

– сентябре
Константа оседания

Общее железо 0.360 0.655 -0.307 0.074
Общий фосфор 0.364 0.437 -0.292 0.035

Взвешенное 
вещество 0.368 0.044 0.512 -0.201

В поисках причин, влияющих на коэффи-
циенты летнего переноса, в конструкцию 
модели внесли следующие изменения. Вы-
полнили серию настроек модели, при кото-
рой функцию невязки вычисляли, во-первых, 
только по зимним данным, во-вторых, только 
по летним данным, как с включением отдель-
ной константы для июня, так и с константой, 
общей для всего летнего периода (табл. 10).

Независимо от изменения структуры мо-
дели и способа расчета функции невязки, 
константы зимнего переноса остаются на 
одном уровне 0.31‒0.34. Это мы рассматри-

ваем как существенный показатель устойчи-
вости модели, ее хорошего соответствия эм-
пирическим данным, собранным в зимний 
и весенний периоды. Однако стоит только 
исключить из рассмотрения зимние данные, 
как конструкция распадается и коэффициен-
ты переноса (зимой) принимают неправдо-
подобные значения – от 0.95 до 0.2. В моде-
лях, настроенных только по летним данным, 
очень сильно варьируют константы летнего 
переноса (0.1–0.3), и особенно неприемлемо 
(бессмысленно) – константы оседания на дно 
(-0.3–0.5).
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Таблица 10. Параметры переноса железа, рассчитанные для вариантов модели с измененной 
структурой

Модель Учет сезонов 
в функции 

невязки

Константа 
переноса зимой

Константа 
переноса 

летом

Константа 
переноса в 

июне

Константа 
оседания

Модель со 
среднелетним 
параметром 

переноса

лето и зима 0.312 0.158 – 0.163
только зима 0.345 0.040 – 0.066
только лето 0.95 0.10 – -0.342

Модель с двумя 
параметрами 

летнего переноса

лето и зима 0.360 -0.307 0.655 0.074
только зима 0.390 -0.296 0.708 0.038
только лето 0.214 0.218 0.259 0.509

Обсуждение 
Какая же модель более правильная, точ-

нее учитывает динамику химических ве-
ществ в воде – с учетом одной или двух 
констант летнего переноса? Что лучше – не-
большое улучшение качества описания или 
устойчивость параметров? Сопоставление 

модельных значений с реальными (рис. 5) 
показывает, что, несмотря на изменение 
структуры, вторая модель по-прежнему 
весьма приблизительно описывает реаль-
ность – в целом ход модели соответствует 
некоему среднему ожидаемому уровню, а 
изменение структуры не ведет к кардиналь-
ному улучшению качества аппроксимации.

Рис. 5. Средние за все годы оценки содержания железа в водах Петрозаводской губы в зимний (А) 
и летний (Б) периоды (константы: 0.378, 0.440, -0.011, 0.142); по оси абсцисс – номера камер (1–3 – 
камеры, 4 – прилегающий район озера); по оси ординат – содержание в камерах железа (тонн/год)
Figure 5. Average volumes of iron content in the waters of the Petrozavodsk Bay for all years in winter (A) and 
summer (B)  (constants: 0.378, 0.440, -0.011, 0.142); abscissa axis – chamber numbers (1–3 – chambers, 4 – 

adjacent lake area);  ordinate axis – iron content in the chambers (tons/year)

Во-первых, необходимо обратить внима-
ние на то, что в отдельный год модель рас-
считывает 48 оценок массы (4 камеры, 12 
месяцев), а размеры эмпирических выборок 
для одного года в лучшем случае составля-
ют 6–8 проб. Естественно, возникают слу-
чайные смещения. Значит, судить о качестве 
модельного описания в отдельный год или 
за короткий ряд лет практически невозмож-
но, для этого не хватает репрезентативности 
данных. Во-вторых, видно, что, расходясь 
в деталях, уровень прогнозных значений в 
общем совпадает с уровнем эмпирических 
значений. Следовательно, второй модели 

нельзя отдать предпочтение. Третья причи-
на, по которой нужно выбрать вариант без 
июньских констант переноса, состоит в том, 
что константы зимнего переноса гораздо бо-
лее устойчивы, чем константы летнего пере-
носа отдельно или совместно с июньским. 
Если обе модели примерно одинаково вос-
производят главный процесс (зимнее пере-
распределение веществ), то, следуя прин-
ципу Оккама, отдать предпочтение следует 
более простой и понятной модели.

Итак, варьирование структурой модели 
показало, что устойчиво воспроизводятся 
только данные зимнего переноса, только его 



107

Теканова Е. В., Коросов А. В., Калинкина Н. М., Исакова К. В., Рыжаков А. В. Модель перераспределения веществ в 
водах Петрозаводской губы Онежского озера // Принципы экологии. 2020. № 2. С. 97–110.

параметры остаются примерно одинаковы-
ми в разных модельных вариантах. Это вид-
но и на моделях отдельных веществ, и при 
включении в модель нескольких веществ: 
сходное перераспределение в зимний пери-
од при отсутствии перемешивания водной 
массы ветрами и течениями. Напротив, про-
цессы перемешивания вод в летний период 
находят в моделях очень неустойчивое ото-
бражение, видимо, из-за широкого варьиро-
вания концентраций как следствие многооб-
разия процессов, участвующих в переносе 
веществ в разные периоды теплого сезона.

Таким образом, построенная модель с 
тремя параметрами может успешно восста-
новить градиент концентраций веществ в 
водах Петрозаводской губы только для зим-
него периода. 

Для оценки пределов варьирования про-
гнозных значений концентрации общего же-
леза использовали методику ресамплинга. 
Распределения трех параметров оказались 
унимодальными и симметричными с меди-
анами 0.327, 0.193, 0.177 и стандартными 
отклонениями 0.024, 0.062, 0.012 (рис. 6).

Рис. 6. Распределение положительных модельных коэффициентов переноса зимой (А), летом (Б) и осе-
дания (В) для числа итераций n = 100

 Fig. 6. Distribution of positive model transfer coefficients in winter (A), summer (Б) and distribution of 
sedimentation coefficients (В) for the number of iterations n = 100

Заключение
Статистический анализ и моделирование 

распространения трех веществ в Петроза-
водской губе Онежского озера позволяет 
утверждать следующее. Вещества в Петро-
заводской губе распределены в убывающей 
геометрической прогрессии от места впаде-
ния р. Шуя (вершина, камера 1) до горловой 
части (камера 3). Концентрация веществ в 
камере 3 очень близка к их содержанию в 
открытом плесе озера во все сезоны. Сред-
няя часть (камера 2) только в зимний период 
характеризуется повышенными концентра-
циями веществ. В вершинной части (камера 
1) содержание веществ и зимой, и летом в 
2–3 раза больше по сравнению с прочими 
камерами. Зимой концентрации веществ в 
Петрозаводской губе в 2 раза выше, чем ле-
том, и это различие с годами возрастает.

С помощью моделирования удалось уста-
новить следующие детали этого процес-
са. В течение зимнего периода происходит 

равномерное заполнение Петрозаводской 
губы водами р. Шуя со скоростью 0.33/мес. 
и плавный рост концентраций аллохтонных 
веществ. После исчезновения термобара 
усиливается водообмен между Петрозавод-
ской губой и открытым плесом Онежского 
озера, что приводит к перераспределению 
вынесенных веществ по акватории. Неболь-
шой объем данных и широкое варьирование 
значений концентрации изученных веществ 
не позволяют однозначно описать этот про-
цесс принятой детерминистической камер-
ной моделью.

В качестве базовой модели для расче-
тов количественных характеристик стока и 
оседания отдельного вещества следует ис-
пользовать модель с тремя параметрами – 
среднезимний перенос, среднелетний пере-
нос, среднегодовое оседание. В этом случае 
модель устойчиво рассчитывает градиент 
оценок концентраций для зимнего периода 
и усредненный – для летнего.
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THE MODEL OF SUBSTANCES 
REDISTRIBUTION IN THE WATERS OF 

PETROZAVODSK BAY OF ONEGA LAKE
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randomization

Summary: Climate changes on the territory of Karelia have led to an increase 
in the intake of allochthonous substances in water bodies. Over the past thirty 
years, the removal of dissolved and suspended humus substances, as well as 
iron and phosphorus in their composition, from the waters of the Shuya River 
to the Petrozavodsk Bay of Lake Onega has been growing. The brownification 
processes led to lower water quality and negatively impact on benthic 
communities. To estimate the volume of intake, removal and deposition of 
allochthonous substances that entered Lake Onega with the waters of the 
Shuya River, simulation modeling was applied. A number of model variants were 
constructed including data on three substances (iron, phosphorus, suspended 
substances) and a year-round cycle of water dynamics. The model parameters 
were the coefficients of transport and “disappearance» (sedimentation) of 
substances from the waters of the Petrozavodsk Bay. The parameters were 
adjusted based on field data on the chemical composition of river and lake waters 
for 1992–2018. The model calculates the concentrations of substances that are 
compatible to real data, and also makes it possible to estimate the amount of 
iron deposition, the main factor of inhibition of deep-water zoobenthos in Lake 
Onega. During the year, about 40 % of the iron received in the Petrozavodsk 
Bay is removed from the bay, about 30 % settles to the bottom, and 30 % 
is constantly present in the water. The distribution of substances in the bay 
changes significantly throughout the year. During the winter and spring there 
is a gradual increase in concentrations of allochthonous substances in the bay. 
After the end of the spring mixing the water of the Petrozavodsk Bay quickly 
replaced by those of the central reach, and concentrations of substances in the 
bay and adjacent lake area are aligned.
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ПЕРСПЕКТИВЫ МОНИТОРИНГА СОСТОЯ-
НИЯ ЗЕЛЕНОГО ФОНДА ГОРОДА С ПОМО-
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Аннотация: Потребность в автоматизации и интеллектуальном принятии 
решений становится все более важной при разработке и внедрении со-
временных технологий во всех сферах жизни человеческого общества. 
Под термином «интернет вещей» понимается концепция вычислитель-
ной сети физических предметов («вещей»), оснащенных встроенными 
технологиями для взаимодействия и обмена данными друг с другом и 
внешней средой. Не является исключением и сфера ухода за древесны-
ми растениями в урбанизированной среде, ухода за озелененными тер-
риториями в городах. В мониторинге состояния древесных растений в 
урбанизированной среде могут иметь большое значение датчики хода 
роста по диаметру, фиксирующие камбиальную активность в течение 
вегетационного сезона. Дендроклиматическая информация содержит 
значительный потенциал для использования в городском зеленом хо-
зяйстве и, в частности, в сочетании с методами визуальной оценки со-
стояния насаждений, уже может использоваться в практике диагностики 
неблагоприятного водного режима почвы в городских насаждениях, а 
впоследствии стать надежным компонентом в системе интеллектуаль-
ного контроля на базе концепции интернета вещей. Помимо древесных 
растений, важнейшим компонентом озеленения городских зеленых тер-
риторий являются газоны. «Правила создания, содержания и охраны 
зеленых насаждений города Москвы» подчеркивают необходимость 
поддержания должного уровня влажности почвы под газонами путем 
регулярных поливов, которые необходимо достаточно быстро назначать 
в зависимости от состояния погоды, не допуская иссушения почвы и под-
держивая ее постоянную умеренную влажность.

© Петрозаводский государственный университет

Получена: 22 декабря 2019 года                                                  Подписана к печати: 26 июня 2020 года

Рецензент: Ю. М. Авдеев
Рецензент: И. В. Воскобойникова

РУМЯНЦЕВ 
   Денис Евгеньевич

ФРОЛОВА 
   Вера Алексеевна

доктор биол. наук, Мытищинский филиал МГТУ им. Н. Э. Баумана, 
dendro15@list.ru

кандидат сельскохозяйственных наук, Мытищинский филиал МГТУ 
им. Н. Э. Баумана, frolova.vera@gmail.com

Введение
Потребность в автоматизации и интел-

лектуальном принятии решений становится 
все более важной при разработке и внедре-
нии современных технологий во всех сферах 
жизни человеческого общества. Под терми-

ном «интернет вещей» понимается концеп-
ция вычислительной сети физических пред-
метов («вещей»), оснащенных встроенными 
технологиями для взаимодействия и обмена 
данными друг с другом и внешней средой. 
IoT-технологии уже внедряются на практи-
ке в виде домашних смарт-устройств с под-
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держкой цифровых голосовых ассистентов, 
«умной» медицинской техники и промыш-

ленного оборудования. Есть опыт внедрения 
подобного рода информационных техноло-
гий в сельском хозяйстве (Тарханова, 2017). 
Не является исключением и и сфера ухода за 
древесными растениями в урбанизирован-
ной среде, ухода за озелененными террито-
риями в городах.

Целью исследования был анализ совре-
менных возможностей использования дат-
чиков интернета вещей при мониторинге 
состояния и уходе за растениями в урбани-
зированной среде.
Материалы

Данная статья представляет собой попыт-
ку научного обзора, анализирующего техни-
ческие и биологические аспекты мониторин-
га состояния зеленых насаждений (и иных 
объектов ландшафтной архитектуры, содер-
жащих в своей структуре живые растения); 
попытку выделить направления, которые 
могут в первую очередь быть перспективны-
ми для исследований. Ее материалы базиру-
ются на данных литературных источников и 
данных производителей устройств, разме-
щенных в сети Интернет.

Традиционные методы исследований
В мониторинге состояния древесных рас-

тений в урбанизированной среде могут 
иметь большое значение датчики хода роста 
по диаметру, фиксирующие камбиальную 
активность в течение вегетационного сезона. 
Исследования такого рода достаточно интен-
сивно ведутся со сторой половины XX в. От-
клонение камбиальной активности от нор-
мальной кривой хода роста будет индикато-
ром наступления неблагоприятных условий 
и необходимости визуального мониторинга 
состояния насаждений, назначения соответ-
ствующих мероприятий, предусмотренных 
«Правилами создания, содержания и охра-
ны зеленых насаждений города Москвы» 
(Правила..., 2012): полив, дождевание или 
обмыв крон, опрыскивание кроны препара-
том «Эпин» и другие виды реакции, которые 
могут быть выявлены в ходе исследований.

Более чем полуторавековая история из-
учения камбия древесных растений свиде-
тельствует, что периодичность работы кам-
бия в умеренных широтах контролируется 
изменением внешних факторов, сопутству-
ющих сезонам года: теплообеспеченности, 
количества и качества света и влаги.

Как отмечает Н. Е. Судачкова (1981), ниж-

ним пределом температур, при которых на-

чинается реактивация камбия стволовой ча-
сти хвойных, следует считать +5 оС, а при +10 
оС уже наблюдается активная пролиферация. 
Максимальные температуры в период веге-
тации в камбии хвойных достигают 47–55 оС. 
Высокие температуры могут быть причиной 
перехода камбия в состояние покоя. Анало-
гичное влияние на камбиальную деятель-
ность оказывает недостаток влаги.

В умеренной зоне северного полушария 
фактором, лимитирующим камбиальную 
деятельность, в первую половину лета вы-
ступает температура, а во вторую – количе-
ство осадков. Камбиальная активность за-
висит и от продолжительности фотопериода. 
Длинный день считается атрибутом высокой 
камбиальной активности. Однако в период 
прекращения деятельности камбия в есте-
ственных условиях продолжительность дня 
в северном полушарии составляет 12–13 ча-
сов, т. е. столько же, сколько и в начале дея-
тельности камбия. Вероятно, что продолжи-
тельность фотопериода лишь частично мо-
жет регулировать камбиальную активность, 
тогда как температура и оводненность могут 
выступать в качестве триггеров, запускаю-

щих механизм камбиальных делений.
Таким образом, изменения камбиальной 

активности в большей степени являются ин-
дикатором экзогенных воздействий, чем 
эндогенных процессов, и в первую очередь 
связаны с изменениями влажности и темпе-
ратуры.

Кроме того, с помощью дендрометра 
фиксируется не только митотическая актив-
ность клеток латеральной меристемы, но и 
изменения толщины ствола, связанные с его 
насыщенностью влагой, что является кос-
венным отражением таких процессов, как 
интенсивность водного тока через ксилему, 
интенсивность фотосинтеза и транспирации 
(Ваганов, Терсков, 1977; Рубцов, 2016). Сре-
ди процессов, влияющих на суточные коле-
бания диаметра ствола, фотосинтез имеет 
четкую суточную периодичность, в то время 
как транспирация может иметь высокоча-
стотные колебания помимо закономерных 
суточных колебаний. Эти высокочастотные 
колебания возникают из-за изменений тем-
пературы воздуха, влажности, параметров 
состояния почвы. В рамках концепции интер-
нета вещей дендрометр является наиболее 
перспективным видом сенсора, способным 
давать комплексную оценку состояния дре-
весного растения, а главное – динамики это-
го состояния с разрешением в десятки минут.

Все существующие в настоящее время мо-
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дификации дендрометров можно разделить 
на две категории (Clark et al., 2000):

1. Непосредственно физически контакти-
рующие со стволом;

2. Получающие измерения удаленно.
Внутри этих групп существует разнообра-

зие приборов, некоторые из них использу-
ются уже веками, а некоторые лишь годами. 
Существование разнообразия создает ши-
рокое поле для исследований в данном на-
правлении.

Одной из отечественных разработок, со-
хранившихся со времен СССР, является ден-
дрометр DE-1M. Его технические характери-
стики типичны для целой серии приборов, 
производство которых располагалось на тер-
ритории бывших ЧССР и ГДР, поэтому имеет 
смысл остановиться на них подробнее. Вы-
полненный на основе LVDT-преобразователя 
дендрометр DE-1M является высокоточным 
датчиком контроля микроизменений ради-
уса ствола дерева в микронном диапазоне. 
Динамика показаний датчика определяется 
двумя процессами: ростом и водным ба-
лансом. Скорость роста зависит от вида и 
возраста объекта и экологических условий, 
а суточная кривая отражает колебания вла-
госодержания тканей ствола. Для оценки 
состояния растения используют два параме-
тра кривой: амплитуду полуденного сжатия 
и суточный прирост. Датчики этого типа по-

зволяют оценивать эффекты полива и других 
воздействий, влияющих на водный баланс и 
рост растений. Дендрометр DE-1M содержит 
линейный трансформаторный датчик пере-
мещений (LVDT), установленный на фикси-
рующем стержне с винтовой нарезкой. Так 
как стержень закрепляется внутри ствола, 
LVDT отражает изменение радиуса ствола. 
Электронный адаптер обеспечивает пита-
ние и обработку сигнала LVDT. Датчик соеди-
няется стандартным кабелем длиной 1 м с 
электронным адаптером, размещенным во 
влагозащищенном корпусе.

Вариантом дендрометра, который может, 
на наш взгляд, иметь перспективы для вне-
дрения в практику мониторинга состояния 
городских насаждений, является дендро-
метр DD-S, предназначенный для измерения 
хода роста по диаметру небольших побегов, 
который пригоден для установки на ветвях 
дерева (рис. 1). Согласно данным произво-
дителя, он помогает осуществлять контроль 
над водным режимом растения, неразру-
шающий контроль над водным состоянием 
растения, регулирование графика ороше-
ния, вести исследования влияния факторов 
окружающей среды на рост растения, полу-
чать точные данные о начале и конце вегета-
ционного сезона. Технические характеристи-
ки прибора приведены в таблице.

Рис. 1. Дендрометр DD-S, установленный на стволе молодого дерева
Fig. 1. Dendrometer DDS mounted on the trunk of a young tree
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Технические характеристики дендрометра DD-S

Диапазон измерений < 11 мм
Точность измерения углов ± 1 %

Разрешение
± 2.6 мкм / μm 
(микрометр)

Коэффициент теплового расширения 
прибора (весь диапазон измерения)

Рабочие условия
Температура воздуха -30...+40 ºС 

Влажность воздуха 0–100 %

Для оценки возможностей индикации 
состояния дерева перспективно протести-

ровать производимый в Чехии дендрометр 
DRL26C (рис. 2).

Рис. 2. Дендрометр DRL26C в рабочем положении
Fig. 2/ Dendrometer DRL26C in working position

Его использование может давать в реаль-
ном режиме времени информацию о нали-
чии водного дефицита в организме растения 
и необходимости назначения мероприятий 
по поливу. Развитие среды интернета вещей 
значительно расширяет возможности ис-
пользования дендрометров как инстурмента 
индикации состояния дерева и разработки 
технологий ухода за деревьями в урбанизи-
рованной среде, но в настоящее время тако-
го рода технологии еще находятся в стадии 
становления. 

Оригинальные методы исследований
Помимо древесных растений, важнейшим 

компонентом озеленения городских зеле-
ных территорий являются газоны. «Правила 
создания, содержания и охраны зеленых на-
саждений города Москвы» (Правила..., 2012) 
подчеркивают необходимость поддержания 
должного уровня влажности почвы под га-
зонами путем регулярных поливов, которые 
необходимо достаточно быстро назначать в 

зависимости от состояния погоды, не допу-
ская иссушения почвы и поддерживая ее по-
стоянную умеренную влажность. Примеры 
интеллектуального управления поливом по-
лей, которые могут быть адаптированы для 
нужд содержания газонов, содержит работа 
О. Ю. Тархановой (Тарханова, 2017).

Автоматизированная система полива со-
стоит из распределенной беспроводной сен-
сорной сети (БСС), узла-шлюза и удаленного 
сервера. Проект посвящен системе БСС, спо-
собной сократить использование воды.

БСС состоит из сенсоров, измеряющих 
влажность почвы и температуры, погружен-
ных в землю для измерения показателей на 
разных глубинах. У узла-шлюза есть встроен-
ные средства, поддерживающие связь ZigBec 
и GPRS. Он также может принимать интел-
лектуальные решения, такие как автомати-
ческая активизация полива, зависящая от 
значений влажности почвы и температуры, 
превышающих определенное предопреде-



115

Румянцев Д. Е., Фролова В. А. Перспективы мониторинга состояния зеленого фонда города с помощью датчиков 
интернета вещей // Принципы экологии. 2020. № 2. С. 111–119.

ленное пороговое значение. Удаленный сер-
вер используется для хранения всей инфор-
мации и отображения информации в графи-
ческом интерфейсе (GUI). Преимуществом 
этого приложения является его способность 
анализа данных в режиме реального време-
ни. Компоненты системы определяются сле-
дующим образом:

– Беспроводные секторные блоки (WSU): 
каждый WSU, размещенный на поле, имеет 
четыре типа компонентов: специальные дат-
чики, процессор, радиоприемник и аккуму-
лятор. Для экономии энергии микроконтрол-
лер часто остается в спящем режиме. Панель 
солнечных батарей подключается к каждому 
из WSU для подзарядки своих батарей.

– Беспроводной информационный блок 
(WIU). WIU действует как главный узел и 
сообщает информацию из WIU с использо-
ванием технологий ZigBee. Вся полученная 
информация о влажности и температуре 
почвы сравнивается с предопределенными 
пороговыми значениями, и далее насосы 
активируются в течение рассчитанного пери-
ода. Полученные данные и данные, связан-
ные с поливом, сохраняются в приложенной 
твердотельной памяти и передаются на уда-
ленный сервер через GPRS с использовани-
ем протокола передачи гипертекста (HTTP). 
Насосы управляются двумя электронными 
реле. По команде WFU может быть изменен 
график полива с удаленного сервера, а также 
WIU оснащен кнопкой для ручного полива. 
Рассматривается серия различных ирригаци-
онных действий (UA): ручной полив, предо-
пределенный полив, автоматический полив. 
Рассматриваются четыре различных ирри-
гационных действия: ручной полив; автома-
тический полив; автоматический полив по 
результатам данных о почвенной влажности 
по меньшей мере от одного сенсора, пока-
зания с которого снижаются ниже пороговых 
значений; автоматический полив по резуль-
татам данных о температуре почвы по мень-
шей мере  от одного сенсора, показания с ко-
торого превышают пороговые значения.

– Удаленный веб-сервер: на сервере ото-
бражается определенный графический ин-
терфейс, который визуализирует данные из 
каждого WSU, общего потребления воды и 
типа UA. Веб-приложение также позволяет 
пользователю прямо программировать за-
планированные схемы полива и изменять 
пороговые значения в зависимости от типа и 
сезона полива.

Полив деревьев и кустарников является 
более затратной статьей городского бюдже-

та по сравнению с поливом газонов. Установ-
ление датчиков интернета вещей в пределах 
широко посещаемых категорий насаждений, 
нуждающихся в поливе (например, аллей-
ных посадок вдоль автомобильных дорог), 
сталкивается с рядом проблем: большим 
объемом территорий, возможностью по-
вреждения и кражи дорогостоящих сенсо-
ров, установленных в почве, низким по срав-
нению с потребностями городского зеленого 
хозяйства периодом работы аккумуляторных 
батарей, необходимостью привлечения аль-
пинистов для размещения и мены датчиков 
в кроне. Изложенное делает актуальным 
вопрос минимизации (на начальных этапах 
практического внедрения) площади терри-
торий, на которых будут устанавливаться 
интеллектуальные системы полива и мини-
мизации периода установки датчиков (выяв-
ление критически значимого для древесных 
растений периода, когда быстрая реакция на 
водный дефицит в организме растений явля-
ется актуальной и экономически обоснован-
ной).

Установление факта существования тако-
го периода (необходимости интеллектуаль-
ного полива), а также его четкое календар-
ное позиционирование возможно на основе 
дендроклиматической диагностики (Румян-
цев, Черакшев, 2013). Немаловажно также, 
что избыточный полив в силу особенностей 
физиологии растений (необходимости кис-
лорода для жизни корней дерева и всасыва-
ния ими влаги) также может вести к водному 
стрессу в кроне дерева. Поэтому прежде чем 
назначать полив, нужно быть действительно 
уверенным, что растение ослаблено именно 
вследствие водного стресса, иначе возмож-
но достичь и обратного эффекта – ухудшения 
состояния насаждений.

В контексте обсуждаемой темы опреде-
ленный интерес представляет система мо-
ниторинга заболеваний на листьях растений, 
разработанная для нужд сельского хозяйства 
(Mattihalli et al., 2018). Заболевания листьев 
у растений вызывают серьезные производ-
ственные и экономические потери, а также 
ведут к снижению как качества, так и коли-
чества урожая сельскохозяйственных куль-
тур. Выявление болезней листьев на ранних 
стадиях может основываться на анализе 
изображений листьев. В предлагаемой ав-
торами системе изображения листьев фик-
сируются и сравниваются с изображениями 
из базы данных, которые предварительно 
были сохранены в памяти устройства. Это 
позволяет выявить заболевания листьев, а 
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также установить их стадию. По результатам 
диагностики, если заболевание находится на 
начальной стадии, система отправляет сооб-
щение пользователю. Пользователь может 
включить подачу лечащих препаратов через 
реле, отправив сообщение обратно в GSM. 
Если заболевание находится в заключитель-
ной стадии, то система не ждет сообщений 
от пользователя и автоматически включает 
подачу фунгицидов или инсектицидов. В до-
полнение к этому в системе используются 
датчики влажности и температуры почвы, 
чтобы избежать распространения болезней 
из-за изменения климатических условий. 
Благодаря этим датчикам система может 
поддерживать влажность почвы в заданных 
параметрах. Если значения влажности / тем-
пературы превышают предопределенный 
диапазон, то устройство включает подачу 
лекарственных препаратов либо воды для 
растений, при этом информация передается 
фермеру через GSM.

Использование концепции интернета 
вещей в мониторинге зеленого фонда ме-
гаполиса может столкнуться с теми же про-
блемами, что и при использовании для нужд 
лесного хозяйства. Это низкая интенсивность 
сигнала и возможность полной потери связи 
с растениями (Bayne et al., 2017).

Учитывая, что oсновной целью выращи-
вания растений в урбанизированной среде 
является выполнение ими разнообразных 
экосистемных функций (Румянцев, Фролова, 
2019), таких как снижение загрязнения воз-
душного бассейна, регулирование микро-
климата, защита от шума, депонирование 
углерода и др., объектом мониторинга с 
помощью интернета вещей может быть не 
только состояние древесных растений, но и 
состояние городской среды, преобразуемой 
ими, с последующим принятием решений об 
изменении структуры зеленого фонда.
Обсуждение 

Древесные растения в урбанизированной 
среде по многим параметрам являются труд-
ным объектом исследования благодаря сво-
им размерам и поздним срокам приобрете-
ния ими полного набора экосистемных функ-
ций. Кроме того, как отмечал Г. П. Морозов 
(1978), «онтогенез каждого дерева осущест-
вляется в отдельной экологической нише... 
Основным свойством экологической ниши 
отдельного дерева является крайняя инди-
видуальность ее, которая в первую очередь 
проявляется в неповторимой изменчивости 
экологической ниши... По мере роста и раз-
вития дерева меняется и его экологическая 

ниша». 
Указанные соображения, касающиеся де-

ревьев в целом, еще более усиливаются в от-
ношении деревьев (и иных растений), нахо-
дящихся в урбанизированной среде. Условия 
произрастания зеленых насаждений в горо-
дах резко отличаются от природных условий 
роста. В первую очередь это связано с техно-
генным загрязнением атмосферы и почвы в 
результате деятельности автотранспорта и 
промышленности. Однако действуют и иные 
факторы, такие как трансформация климата 
и микроклимата; трансформация водного и 
воздушного режима почвы; световое и те-
пловое загрязнение; иная структура биотиче-
ских связей в урбоэкосистеме по сравнению 
с естественной экосистемой; эволюционно 
новые варианты межвидовой конкуренции; 
высокая частота механических поврежде-
ний поверхности ствола; высокая частота по-
вреждения корневой системы в результате 
прокладки канализации, водопровода, газо-
провода и иных коммуникаций; трансфор-
мация структуры почвы в результате пере-
мешивания горизонтов; уплотнение почвы; 
специфичный режим ухода за деревьями со 
стороны человека, который может включать: 
обрезку, полив, опрыскивание, внесение 
удобрений и иные меры ухода. Выделенные 
факторы не являются полностью независи-
мыми, но и не синонимичны.

С помощью существующих методов не 
всегда удавалось оценить реакцию древес-
ных растений на антропогенное воздействие 
и, наоборот, оценить их вклад в трансформа-
цию городской среды. Новые современные 
технические возможности делают эти про-
блемы потенциально разрешимыми.
Заключение или выводы

Подводя итог, следует заключить, что ис-
пользование датчиков интернета вещей, 
установленных на модельных участках го-
родских насаждений, может в конечном ито-
ге значительным образом удешевить уход за 
зеленым фондом крупного мегаполиса, по-
зволит избежать субъективности в назначе-
нии мероприятий по уходу. На первом этапе 
внедрения концепции интернета вещей це-
лесообразен мониторинг потребности рас-
тений зеленого фонда в поливе. Безусловно, 
существуют возможности для развития кон-
цепции, например, объектом мониторинга с 
помощью датчиков интернета вещей может 
быть не только состояние древесных расте-
ний, но и качество оказываемых ими экоси-
стемных услуг.
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PROSPECTS FOR MONITORING THE STATE 
OF THE CITY GREEN FUND USING SENSORS 

OF INTERNET OF THINGS
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Summary: The need for automation and intelligent decision-making is becoming 
increasingly important in the development and implementation of modern 
technologies in all spheres of human society. The term “Internet of things” 
refers to the concept of a computer network of physical objects («things») 
equipped with built-in technologies to interact and exchange data with each 
other and the external environment. The scope of care for woody plants in an 
urbanized environment and the care of green areas in cities is no exception. In 
monitoring the state of woody plants in an urbanized environment, diameter 
growth sensors that record cambial activity during the growing season can be 
of great importance. Dendroclimatic information contains significant potential 
for use in urban green economy. In particular, in combination with methods 
for visual assessment of the state of plantations, it can already be used in the 
practice of diagnosing an unfavorable soil water regime in urban plantations. 
In the future, it can become a reliable component in the system of intellectual 
control based on the concept of the Internet of things. In addition to woody 
plants, the most important component of landscaping urban green areas is 
lawns. «Rules of creation, maintenance and protection of green spaces of the 
city of Moscow» emphasize the need to maintain a proper level of soil moisture 
under lawns by regular watering, which must be quickly appointed depending 
on the weather, preventing soil from drying out and maintaining its constant 
moderate humidity.
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ВЕСЕЛОВ АЛЕКСЕЙ ЕЛПИДИФОРОВИЧ 
(1961–2020)

3 мая 2020 г. ушел из жизни Алексей Ел-
пидифорович Веселов – профессор, доктор 
биологических наук, известный в России и за 
рубежом ихтиолог, член редколлегии жур-
нала "Принципы экологии".

А. Е. Веселов родился в 1961 г. в г. Мо-
скве. В 1985 г. окончил биолого-почвенный 
факультет Ленинградского государственно-
го университета по специальности «биолог-
зоолог». В Институте биологии КарНЦ РАН 
работал с 1984 г. В период с 1987 по 1993 г. 
обучался в аспирантуре Московского госу-
дарственного университета. В 2006 г. полу-
чил ученую степень доктора биологических 
наук, в 2010 г. – научное звание профессора 
по специальности «ихтиология».

Научные интересы А. Е. Веселова были 
связаны с экологическими, этологическими 
и физиологическими механизмами поведе-
ния в онтогенезе у молоди лососевых и дру-
гих реофильных видов рыб, филогеографией 
и путями формирования послеледникового 
расселения лососевых видов рыб, изучени-
ем экологических особенностей популяций 
в реках Европейского Севера России. В каче-
стве современных инструментов им широко 
использовался экосистемный подход и мо-
делирование, популяционно-генетический 
анализ, постановка оригинальных натурных 
и лабораторных экспериментов, а также 
подводные наблюдения.

Под руководством А. Е. Веселова на высо-
ком научном уровне проведена инвентари-
зация и систематизация рек Карелии, Архан-
гельской области и Кольского полуострова 
как среды обитания и воспроизводства ло-
сосевых рыб. Создана и зарегистрирована 
в госреестре база данных по лососевым не-
рестовым рекам. Дополнительно получены 
данные о комплексных экологических и ги-
дрологических составляющих компонентах, 
существенных для воспроизводства лососе-
вых видов рыб. По результатам выполнения 
работ проведена расширенная оценка со-
стояния запасов этих рыб в реках Восточной 
Фенноскандии. К основным научным дости-

жениям А. Е. Веселова относится установле-
ние причинно-следственных связей локо-
моторных и ориентационных компонентов 
реореакции и силы тяги с формированием 
сложных форм поведения и закономерно-
стей плотностей распределения, проявляю-

щихся в онтогенезе реофильных видов рыб. 
Разработана концепция формирования ми-
кростаций и кочевого поведения лососевых 
видов рыб, установлены закономерности 
сезонной и суточной миграции смолтов в 
реках Восточной Фенноскандии и влияющие 
на этот процесс физические, климатические 
и гидрологические факторы.

А. Е. Веселовым в соавторстве с коллега-
ми из ИПЭЭ РАН разработана полноцикловая 
и сокращенная инновационная технология 
восстановления стад лососевых рыб (даль-
невосточных и европейских) с использова-
нием искусственных гнезд-инкубаторов. Тех-
нология применяется в реках, где имеется 
низкая численность производителей лосо-
севых видов рыб или в реках с утраченными 
естественными популяциями. В результате 
был сформулирован новый методологиче-
ский подход к восстановлению и рекульти-
вации нарушенных нерестово-выростных 
участков лососевых рыб.

За продолжительный период научной 
работы А. Е. Веселов был научным руково-
дителем и ответственным исполнителем 
большого количества госбюджетных и дого-
ворных НИР и международных проектов. Его 
исследования постоянно поддерживались 
грантами различных научных фондов (РФФИ 
и РГНФ), федеральных программ ФЦНТП и 
ФЦП, ведомственных программ фундамен-
тальных исследований Президиума РАН и 
ОБН РАН.

Основные итоги научных исследований 
А. Е. Веселова обобщены в многочисленных 
книгах, сборниках и брошюрах (около 250 
научных публикаций, в том числе 12 моно-
графий), им получено 12 патентов на изо-
бретения и полезные модели по гнездам-
инкубаторам.
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А. Е. Веселов осуществлял подготовку 
кадров высшей квалификации. Под его ру-
ководством защищено 8 кандидатских дис-
сертаций. Являлся членом редакционных 
коллегий научных журналов «Труды КарНЦ 
РАН» и «Принципы экологии».

За вклад в развитие фундаментальных 
и прикладных исследований, реализацию 
инновационных проектов, патентно-лицен-
зионную работу, подготовку кадров высшей 
квалификации и многолетний добросовест-

ный труд награжден почетными грамотами 
РАН и Президиума КарНЦ РАН, благодар-
ственными письмами Главы Республики Ка-
релия.

Научные направления, разработанные А. 
Е. Веселовым, получат дальнейшее развитие 
в работах его учеников и соратников. Всем, 
знавшим Алексея Елпидифоровича, будет не 
хватать общения с ним, его советов. Добрую 
память о нем надолго сохранят коллеги, уче-
ники и последователи.

Н. В. Ильмаст, О. П. Стерлигова
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VESELOV ALEXEY ELPIDIFOROVICH 
(1961–2020)


