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От редакцииВыпуск № 1

РАБОТАЕМ... 
Уважаемые читатели, авторы и рецензенты!
В свете решения ВАК о включении нашего журнала в новый Перечень мы вынуждены 

несколько сузить и конкретизировать тематику журнала и в дальнейшем не сможем принимать 
статьи, не соответствующие нашей политике. По-прежнему во главу угла мы ставим цель – 
исследование закономерностей протекания экологических процессов с помощью современных 
количественных и компьютерных методов обработки информации.

С неизменной готовностью к сотрудничеству,
редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»
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МОРФОМЕТРИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
ПОЛОВОГО ДИМОРФИЗМА 

ASELLUS AQUATICUS (СRUSTACEA) НА 
МИКРОПОПУЛЯЦИОННОМ УРОВНЕ

УДК УДК 57.087.1:591.4::565.373

Ключевые слова:
половой диморфизм 
Asellus aquaticus 
микропопуляция 
родниковое озеро 
морфометрическая 
структура 
статистический анализ

Аннотация: Проведен сравнительный анализ морфометрической струк-
туры и степени выраженности полового диморфизма у пресноводных 
ракообразных Asellus aquatics из небольшого родникового озера в при-
родном заказнике «Голубые озера». На примере микропопуляций с раз-
личной средней сезонной плотностью из двух биоценозов, харовой водо-
росли Chara contraria (4.63 тыс. экз./м2) и листостебельного мха Fontinalis 
antipyretica (2.27 тыс. экз./м2), рассмотрены размерные характеристики 
тела и конечностей половозрелых и пререпродуктивных особей. Различия 
морфометрических параметров между полами проанализированы с по-
мощью дискриминантного анализа и ANOVA. Выявлено, что самки и самцы 
достоверно различаются между собой по длине тела, ложноклешни (про-
подит L1), карпоподита L5 и по ширине плеотельсона. Наибольшей дис-
персии из перечисленных признаков подвержен размер тела. При сравне-
нии на микропопуляционном уровне у самок наибольшая нагрузка падает 
на длину тела. У самцов аспектирующими признаками в дискриминации 
являются длина ложноклешни и карпоподита L5. Различия в коэффициен-
те полового диморфизма в наибольшей степени выражены по длине лож-
ноклешни и карпоподиту L5. Среди исследуемых фенотипических призна-
ков длина головы демонстрирует наименьшие различия между полами и 
между особями сравниваемых микропопуляций. Предполагается, что про-
странственная неоднородность морфометрической структуры ракообраз-
ных обусловлена различной плотностью микропопуляций и связанными с 
ней регуляторными механизмами рождаемости и поведения. Изменение 
размеров самок является возможным проявлением механизма регуляции 
плодовитости; у самцов плотность влияет на поведенческие реакции, спо-
собствующие успеху в поиске и удержании партнера на стадии прекопулы.

© Петрозаводский государственный университет

Получена: 15 июля 2020 года                                                       Подписана к печати: 28 марта 2021 года
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Введение
Одним из эффективных подходов в иссле-

довании реакции популяции на изменение 
условий среды является анализ изменчиво-
сти морфологических признаков, отражаю-
щих размеры и форму организмов (Ермаков, 
Русановская, 2015). К числу таких признаков 
относятся размеры тела, которые непосред-
ственно связаны со многими физиологиче-
скими и поведенческими реакциями, обе-
спечивающими приспособленность организ-
ма к условиям окружающей среды (Chown, 
2010; Chown, Gaston, 2010; Silva et al., 2014). 
Многочисленные исследования размерных 
характеристик в биологии и экологии обу-
словлены существованием тесной взаимос-
вязи между размерами тела и компонента-
ми физической формы. Известно, что более 
крупные самки являются более плодови-
тыми (Honěk, 1993; Pincheira-Donoso, Hunt, 
2017). Увеличение размеров тела самок мо-
жет происходить, если они имеют больший 
репродуктивный успех в связи с более высо-
кой плодовитостью (Andersson, 1994) и если 
самцы предпочитают более крупных самок 
(Jormalainen, Tuomi, 1994; Sandercock, 1998; 
Bertin, Cezilly, 2005). Среди самок морфоло-
гические различия обнаруживаются, если 
они проявляют реакции сопротивления или 
терпимости к поведению самцов (Svensson 
et al., 2009). Кроме того, конкуренция меж-
ду самками за пищевые ресурсы также мо-
жет генерировать диморфизм между ними 
(Svensson et al., 2009). Конкуренция между 
самцами, соперничающими за самку, мо-
жет способствовать увеличению размеров 
их тела (Lindenfors et al., 2003; Raihani et al., 
2006), более крупные самцы часто более 
успешны при спаривании (Arriaga-Osnaya, 
2017; Avila et al., 2017). Больший размер тела 
повышает боеспособность самцов в услови-
ях высокой плотности населения (Bertin et 
al., 2002). Кроме того, организмы большего 
размера часто способны лучше справлять-
ся со стрессовой средой. Например, бо-
лее крупные насекомые могут быть более 
устойчивыми к ограничению пищи и воды 
и могут выживать при более низких темпе-
ратурах во время зимовки (Kingsolver, Huey, 
2008; Stillwell et al., 2010). Если ресурсов не-
достаточно и возникает конкуренция между 
полами, то могут последовать изменения в 
морфологии и размерах тела (Sandercock, 
2001). Различные стратегии спаривания 
(охрана, территориальность) могут способ-
ствовать изменению степени и направле-

ния полового диморфизма (ПД) (Andersson, 
1994; Bertin, Cezilly, 2005). У разных таксонов 
эффект влияния полового отбора на поло-
вой диморфизм  может варьировать (Teder, 
Tammaru, 2005). Механизмы, ведущие к вну-
тривидовым изменениям, обсуждаются; вы-
сказывается необходимость рассмотрения 
внутривидовых вариаций ПД в сравнитель-
ных исследованиях на широко распростра-
ненных видах (Teder, Tammaru, 2005).

В качестве объекта исследования нами 
выбраны равноногие рачки Asellus aquaticus 
(Linnaeus, 1758). Этот вид широко распро-
странен в пресных водоемах Европы и до-
вольно хорошо изучен. В литературе имеют-
ся подробные данные по генеративному ро-
сту и развитию, плодовитости, культивиро-
ванию водяного ослика (Желтенкова, 1952; 
Шпак, 1976; Жемаева, 1988; Хмелева, 1988; 
Младенова, 1991), особенностям экологии 
и жизненного цикла (Murphy, Learner, 1982), 
популяционной структуре (Панов, 1986), 
влиянию антропогенных факторов на жиз-
ненный цикл и плодовитость (Maltby, 1991). 
Несмотря на множественные аспекты из-
ученности этого вида, работ по анализу мор-
фометрических признаков Asellus aquaticus 
немного. Среди них следует отметить ис-
следования по изменчивости морфометри-
ческих параметров самцов из нескольких 
европейских стран, на основе которых у во-
дяных осликов выявлен высокий уровень 
полиморфизма и существование многочис-
ленных географических рас (Prevorcnik et 
al., 2004); по взаимосвязи роста и размеров 
тела с продолжительностью жизни и нали-
чием репродуктивной диапаузы в условиях 
водоемов северной и южной части Евро-
пы (Vitagliano et al., 1991); по количествен-
ной оценке различий в морфологии полов 
и их связи с сексуальным поведением A. 
aquaticus, о потенциальной роли полового 
отбора в ПД в условиях низкой и высокой 
плотности особей (Bertin et al., 2002; Bertin, 
Cezilly, 2005).

В отражении морфологических признаков 
у этого вида наблюдается приспособлен-
ность к условиям обитания, т. к. взаимос-
вязь морфологии и функции универсальна 
(Hendry et al., 2008). Данный факт делает 
A. aquaticus интересным объектом для из-
учения направлений и механизма ПД (Bertin 
et al., 2002; Bertin, Cezilly, 2005; Konec et al., 
2015).

Цель работы – охарактеризовать морфо-
метрические параметры полового димор-
физма A. aquaticus и степень их изменчи-
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вости на примере двух микропопуляций из 
одного родникового озера.

Материалы 
Район исследования. Озеро Большое Го-

лубое (рис. 1) расположено в лесной зоне 
Вятско-Камской возвышенности на правобе-
режной надпойменной террасе р. Казанки 
(Среднее Поволжье, Татарстан, Российская 

Федерация). Озеро (площадь 2.73 га) род-
никовое, температура воды в зоне выхода 
подземных вод постоянна на протяжении 
всего года и составляет 6–7.4 °С (Токинова и 
др., 2017); относится к редкому для Средне-
го Поволжья типу солоноватых карстовых 
водоемов. Озеро безрыбное, доминирую-
щим видом в донных сообществах является 
A. aquaticus.

Рис. 1. Карта оз. Большое Голубое с местом расположения станций (1, 2) для отбора материала
Fig. 1. Map of Lake Bol'shoye Goluboye with the location of sampling stations (1, 2)

Методы 
Сбор материала. Для исследований ис-

пользован материал, отбиравшийся еже-
месячно с апреля по октябрь 2016 г. на 
двух станциях оз. Бол. Голубое (см. рис. 1). 
Станция 1 (ст. 1, глубина 4–5 м) представля-
ет собой биоценоз листостебельных мхов 
Fontinalis antipyretica Hedw., расположенных 
в северной части озера, на склоне глубокой 
карстовой воронки, со дна которой идет вы-
ход напорных подземных вод. Станция 2 (ст. 
2, глубина 1.5–2 м) – биоценоз харовых во-
дорослей Chara contraria (A. Braun ex Kutzing 
1845), расположенный в 600 м ниже по те-

чению от ст. 1, в южной мелководной части 
озера. Сбор проб осуществлен с помощью 
дночерпателя Петерсона (0.025 м2) в трех 
повторностях. Из извлеченных и промытых 
проб макробентоса выбраны неповрежден-
ные особи A. aquaticus всех возрастов. Мате-
риал зафиксирован раствором 70%-ого эти-
лового спирта. В общей сложности отобрано 
и измерено 929 (ст. 1) и 1640 (ст. 2) рачков. 
Для измерений выбраны следующие при-
знаки (Bertin et al., 2002; Prevorcnik et al., 
2004): длина тела (Lb), головы (Lh), длина 
(Lp) и ширина (Wp) плеотельсона; для чле-
ников переопод (грудных ног): длина пропо-
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дита первой пары (L1), карпоподита четвер-
той и пятой пар (L4 и L5) (рис. 2). Размеры уч-
тены как линейные расстояния на прижатых 
покровным стеклом особях, помещенных в 

каплю глицерина. Измерения проведены с 
помощью окулярмикрометра, под биноку-
лярным микроскопом при увеличении ×16.

Рис. 2. Схема измерения размеров тела и конечностей у A. aquaticus, вид со спины
Fig. 2. Body and limb size measurement scheme of A. aquaticus, dorsal view

Наступление половозрелости у самок 
определялось следующим образом: наи-
меньший размер тела самок с марсупиумом 
(яйценосной сумкой) составлял 5.5 мм. Са-
мок такого размера и крупнее относили к по-
ловозрелым, более мелких особей – к пре-
репродуктивному возрасту. К половозрелым 
самцам относили особей с длиной тела от 6 
мм и выше. Зрелость самцов определяли по 
плеоподам – видоизмененным брюшным 
конечностям, участвующим в размноже-
нии, и ложноклешням, используемым для 
удержания самок. При достижении половой 
зрелости структуры, участвующие в размно-
жении, у ракообразных резко увеличивают-
ся, что используется для дифференциации 
популяции по половозрелости (Pinheiro, 
Fransozo, 1998; Mariappan, Balasundaram, 
2004). Плодовитость самок оценивали под-
счетом количества яиц в марсупиуме. Пока-
затель плодовитости A. aquaticus оценивал-
ся как число яиц, вынашиваемых самками в 
марсупиуме.

Коэффициент полового диморфизма рас-
считан по формуле: КПД = (Xm – Xf) / Xf, где 
Xm и Xf – средние величины признаков для 
самцов и самок.

Cтатистическая обработка материала осу-
ществлена в программах Excel 07, Statistica 
9.0 и Past 3.

Дискриминантный анализ – комплекс ме-
тодов многомерного статистического анали-
за, дающих возможность изучать межгруп-
повые различия по нескольким перемен-
ным одновременно. Переменные, применя-
емые для разделения объектов на группы, 
называются группирующей переменной, в 
нашем случае – это исследуемые факторы, 
такие как пол, биоценоз, месяц исследова-
ния. Переменные, которыми оперируют для 
поиска различий между группами, называют 
дискриминантными переменными (Борови-
ков, 2003; Бессокирная, 2003). Дискрими-
нантными переменными в данном иссле-
довании являются анализируемые нами фе-
нотипические показатели, такие как длина 
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тела, головы, длина и ширина плеотельсона, 
длина проподита перейопода первой пары, 
длина карпоподита перейопода четвертой и 
пятой пар. Таким образом, результаты дис-
криминантного анализа демонстрируют 
различия в морфометрической структуре 
исследуемых популяций в зависимости от 
пола, сезона и биоценоза.

Квадрат расстояния Махаланобиса от-
ражает корреляции между переменными в 
модели. Большее расстояние квадрата рас-
стояния Махаланобиса свидетельствует о 
большем различии между центроидами 
групп зависимых переменных.

Значение Wilks’ λ (лямбды Уилкса) при-
надлежат интервалу от 0 до 1; значения, 
стремящиеся к нулю, свидетельствуют о вы-
сокой когезивности признака в рамках ана-
лизируемого фактора, т. е. о большей дис-
криминации.

F-критерий Фишера – отношение меж-
групповой дисперсии к объединенной 
внутригрупповой дисперсии. Если меж-
групповая дисперсия оказывается суще-
ственно больше, тогда это должно означать 
различие между средними. Таким обра-
зом, F-критерий дает ответ на вопрос, име-
ются ли значимые различия между группа-
ми (с точки зрения всех переменных).

Статистически значимые различия между 
группами при р < 0.05 помечены одной звез-
дочкой *, при р < 0.01 – двумя ** и при р < 
0.001 – тремя ***.

Объединенные внутригрупповые корре-
ляции переменных (структурные функции) 
отображают связь каждой переменной с 
дискриминантной функцией. При стремле-
нии значений канонических корней к еди-
нице увеличивается корреляция с соответ-
ствующей дискриминантной функцией (Ха-
лафян, 2008).
Результаты 

В ходе исследований установлено, что 
количественное развитие микропопуляций 
A. aquaticus и их сезонная динамика в ма-
крофитных биоценозах на разных участках 
озера значительно отличаются. Так, средне-
вегетационная плотность особей в биоце-
нозе Chara (ст. 2) достигает 4.63 тыс. экз. и 
34.82 гр. на м2, что в 2 раза превышает та-
ковые в биоценозе Fontinalis (ст. 1: 2.27 тыс. 
экз. и 19.10 гр. на м2). В ходе вегетационного 
сезона плотность ослика в карстовой ворон-
ке имеет сглаженную сезонную динамику 
(1.21–3.34 тыс. экз./м2) с тенденцией на по-
степенное снижение от весны к осени. На ст. 

2 этот показатель демонстрирует значитель-
ный рост в летние месяцы с максимумом 
значений в июле (до 12.12 тыс. экз./м2).

 Рассмотрим размерные характеристики 
зрелых самок и самцов, сравнив выборки 
из двух биоценозов. Как показано на рис. 
3, в исследуемых выборках отмечается до-
стоверное различие полов по фенотипу. 
Длина тела, длина проподита ложноклешни 
L1 и карпоподита L5 у самцов существенно 
выше, чем у самок. Размеры этих параме-
тров у самцов, населяющих склон карстовой 
воронки (ст. 1), достоверно выше, чем у сам-
цов из мелководной части озера (ст. 2). По-
ловые различия в длине плеотельсона Lp и 
карпоподита L4 значимо выражены лишь на 
ст. 2.

По результатам анализа ANOVA (табл. 1) 
следует, что измеренные морфометриче-
ские параметры существенно различаются 
между полами, за исключением длины го-
ловы и карпоподита L4. Наибольшие разли-
чия между полами приходятся на такие при-
знаки, как длина тела Lb и длина проподита 
L1. Условия обитания оказывают влияние на 
морфометрическую структуру, но в меньшей 
степени, чем половая принадлежность. Вли-
яние биоценоза на морфометрию водяного 
ослика в наибольшей степени выражено по 
длине карпоподита L5 и проподита L1.

Дискриминантный анализ показывает 
статистически значимые различия между 
полами репродуктивной и пререпродуктив-
ной групп (рис. 4; Wilks’ λ = 0.3; p < 0.00001). 
По значениям р-level и квадрата расстояния 
Махаланобиса сравниваемые группы ста-
тистически значимо различаются (табл. 2). 
Значения F опровергают нулевую гипотезу о 
равенстве выборок. Следовательно, самки и 
самцы репродуктивной группы различаются 
между собой по морфометрическим показа-
телям тела так же, как и особи пререпродук-
тивной группы.

Анализ дискриминантных функций по 
полу показывает, что проанализированные 
признаки варьируют в пределах групп при-
мерно с равной Wilks’ λ, которая между по-
лами колеблется от 0.29 до 0.34 единиц, 
наибольшая лямбда Уилкса и, соответствен-
но, варьирование размеров внутри выборок 
отмечено для длины тела – 0.34 ед. (табл. 3). 
Между самками сравниваемых выборок 
значимые отличия наблюдаются по длине 
тела и карпоподита L5, между самцами – 
по длине тела, карпоподита L5, проподита 
L1, ширине плеотельсона. По показателям 
F-статистики в наибольшей степени разли-
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Рис. 3. Средние значения морфометрических параметров самцов (M) и самок (F) A. aquaticus на ст. 1 
и ст. 2, оз. Большое Голубое

Fig. 3. Average values of morphometric parameters of males (M) and females (F) of A. aquaticus from stat. 1 
and stat. 2, Lake Bol'shoye Goluboye

Таблица 1. Результаты анализа ANOVA по определению морфометрических различий

Параметр Lb Lh L1 L4 L5 Lp Wp

Пол 304*** 0.58 165.2*** 1.19 95.81*** 31.65*** 46.94***

Биоценоз 15.24*** 0.05 21.64*** 2.38 23.35*** 8.2** 10.1**

Примечание. ** – р < 0.001; *** – p < 0.0001.

Таблица 2.  Значения квадрата расстояния Махаланобиса и F фактора между группами

 Квадрат расстояния Махаланобиса Значения F фактора
 1 2 J1 1 2 J1

2 3.43**   119.06**   
J1 5.35*** 13.99***  90.13*** 229.00***  
J2 3.64*** 10.99*** 0.22** 61.53*** 182.07*** 2.43**

чается длина тела самок из сравниваемых 
сообществ.

По результатам объединенных внутри-
групповых корреляций матрицы, содержа-
щей в качестве группирующей перемен-
ной пол, выяснилось, что аспектирующими 

признаками при дискриминации являются 
длина тела, карпоподита L5, ширина и дли-
на плеотельсона (табл. 4). Между самками 
сравниваемых выборок наибольшая нагруз-
ка падает на длину тела, между самцами – 
на проподит L1 и карпоподит L5.
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Рис. 4. Распределение между группами A. aquaticus в плоскости дискриминантых осей с группирующи-
ми переменными по половой принадлежности (λ Wilks' = 0.3; approx. F (21.37) = 92.36, p < 0.00001): 1 – 

самки, 2 – самцы, J1 – пререпродуктивные самки, J2 – пререпродуктивные самцы
Fig. 4. Distribution between groups of A. aquaticus in the plane of discriminant axes with grouping variables 

by sex [(λ Wilks' = 0.3; approx. F (21.37) = 92.36, p < 0.00001); 1– females,  
2 – males, J1 – prereproductive females, J2 – prereproductive males

Таблица 3. Сводка анализа дискриминантных функций

 Пол Самки двух сообществ Самцы двух сообществ
 λ Wilks' F-remove λ Wilks' F-remove λ Wilks' F-remove

Lb 0.34* 62.43* 0.45* 128.27* 0.39* 14.59*
Lh 0.29 0.93 0.29 0.71 0.36 0.21
L4 0.29 1.29 0.29 1.65 0.37 1.24
L5 0.32* 32.09* 0.30* 6.32* 0.37* 4.38*
Lp 0.29 0.43 0.29 1.23 0.36 1.18

Wp 0.30* 7.51* 0.29 2.40 0.37* 4.07*
L1 0.32* 28.27* 0.29 1.34 0.37* 5.88*

Примечание. * – р < 0.01.



11

Водунон Н. Р., Токинова Р. П. Морфометрический анализ полового диморфизма Asellus aquaticus (Сrustacea) на 
микропопуляционном уровне // Принципы экологии. 2021. № 1. С. 4–17

Таблица 4. Объединенные внутригрупповые корреляции группирующих переменных внутри групп

 Пол Самки двух сообществ Самцы двух сообществ
root 1 root 1 root 1

Lb 0.97 0.64 -0.53
Lh 0.16 0.01 -0.06
L4 0.30 0.60 -0.04
L5 0.88 0.62 -0.77
Lp 0.29 0.49 -0.47

Wp 0.73 0.57 -0.36
L1 0.67 0.56 -0.80

Показатель плодовитости A. aquaticus, вы-
раженный числом яиц в марсупиуме самки, 
находится в пределах 2–57 яиц (в среднем 
25.11 ± 1.62) на ст. 1. В мелководной части 
озера, на ст. 2, он находится в более узком 
диапазоне – от 2 до 47 яиц (в среднем 17.33 ± 

0.75). По результатам корреляционного ана-
лиза (табл. 5) наблюдается умеренная связь 
плодовитости с размером тела (R = 0.5) и с 
местом расположения участка (R = 0.28). За-
висимость количества яиц с размером тела 
выражена сильнее, чем с местом обитания.

Таблица 5. Результаты корреляционного анализа плодовитости с анализируемыми факторами

 Станция Lb Lh L4 L5 Lp Wp L1

Число яиц 0.28* 0.50* 0.03 0.11 0.10 0.09 0.09 0.07

Примечание. * – p < 0.05.

Рассмотрим изменение коэффициентов 
полового диморфизма A. aquaticus в зави-
симости от биоценоза (рис. 5). Среди осли-
ков из биоценозов листостебельных мхов и 
харовых водорослей по всем семи рассмо-
тренным фенотипическим признакам самцы 
крупнее самок. В наибольшей степени поло-
вой диморфизм выражен по проподиту L1 и 
карпоподиту L5. В наименьшей степени – по 
длине головы (Lh). Между сравниваемыми 
выборками коэффициент ПД имеет различия 
по таким признакам, как длина плеотельсо-
на, длина карпоподита L4 и L5.
Обсуждение 

Особенности животных характеризуются 
не только абсолютными значениями отдель-
ных признаков, но и характером зависимо-
сти между отдельными его частями (Шварц, 
1969). По всем рассмотренным нами призна-
кам самцы A. aquaticus крупнее самок. Раз-
мер тела самцов – основной фактор, опреде-
ляющий успех спаривания водяных осликов 
при высокой плотности популяции (Bertin, 
Cezilly, 2005). Форма особей аллометрически 
связана с размером тела, однако мужские и 
женские пропорции отличаются даже тогда, 
когда размер их тела одинаков (Bertin et al., 
2002), что связано с особенностями физиоло-
гии и поведения полов.

Особенностью процесса спаривания у не-

которых высших раков, в том числе и у водя-
ных осликов, является наличие длительной 
стадии прекопулы, когда самец несколько 
дней удерживает самку, находясь на ее спине. 
В этом участвуют ложные клешни передней 
пары грудных ног и карпоподит L4 (Balesdent, 
1964). Как показывают полученные результа-
ты, размер ложноклешней вносит статисти-
чески значимый вклад в дискриминацию по-
лов, имеет наибольший коэффициент ПД, не 
изменяющий своего значения для выборок 
A. aquaticus из разных биоценозов.

Bertin et al. (2002) показано, что у A. 
aquaticus карпоподит L4 имеет морфологиче-
ские отличия, проявляющиеся в сильном ис-
кривлении этого членика у самцов. В нашем 
исследовании невысокое значение КПД по L4 
объясняется линейными его измерениями, 
что не позволяет дать количественную оцен-
ку его диморфизма. Имеющееся расхожде-
ние КПД в сравниваемых выборках обуслов-
лено разницей его размеров у самок. Таким 
образом, морфологическая дифференциа-
ция карпоподита L4 имеет различия у сам-
цов и самок: у последних усиливается с уве-
личением размера тела, у самцов различия 
не выражены. Карпоподит L4 имеет изгиб, и 
этот признак, вероятно, является важным для 
успешного спаривания, поэтому является не-
изменным у самцов сравниваемых биоцено-
зов.  
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Рис. 5. Коэффициент полового диморфизма (КПД) A. aquaticus и его изменения в сравниваемых выбор-
ках: 1 – ст. 1, 2 – ст. 2

Fig. 5. The coefficient of sexual dimorphism (КПД) of A. aquaticus and its changes in the compared samples: 
1 – stat. 1, 2 – stat. 2

Карпоподит L5 статистически значимо 
крупнее у самцов из биоценоза Fontinalis. 
Длинные конечности пятой пары ног способ-
ствуют быстрому передвижению (Bertin et al., 
2002). Самцы ведут активный поиск партнер-
ши, и увеличение конечностей способствует 
повышению скорости бега, с одной стороны 
(Бирштейн, 1951; Панов, 1986), и снижают 
скорость погружения, увеличивая риск стать 
жертвой хищника, с другой стороны. В био-
ценозе Chara с более высокой плотностью 
осликов, среди которых доля самок преобла-
дает, увеличение скорости бега для самцов 
не является основным условием для успеш-
ного поиска и спаривания; возможно, это 
одна из причин, почему у них развиваются 
сравнительно более короткие карпоподиты 
L5. У самок этот признак существенно не от-
личается.

Значения КПД по длине плеотельсона 
указывают на его незначительные отличия у 
полов, наиболее выраженные на ст. 2. Раз-
мер плеотельсона аллометрически связан с 
общим размером тела. В озерах с круглого-
дичным размножением водяные ослики для 
компенсации постоянного роста численности 
популяции снижают размеры тела, т. к. от них 
зависит то количество яиц, которое сможет 
выносить самка (Vitagliano et al., 1991). Срав-
нительно более высокий коэффициент ПД по 

Lp на ст. 2 сопряжен со снижением размера 
тела и, соответственно, длины плеотельсона 
у самок. Наблюдаемая при этом зависимость 
в снижении числа яиц в марсупиуме самок, 
по-видимому, является проявлением меха-
низма регуляции плодовитости у A. aquaticus 
в условиях возрастающей плотности микро-
популяции.

Среди исследуемых морфометрических 
признаков длина головы демонстрирует наи-
меньшие различия между полами. КПД по Lh 
также не показывает значимых различий на 
микропопуляционном уровне.
Заключение

На примере локальной популяции A. 
aquaticus из небольшого родникового озе-
ра изучены различия в морфометрических 
параметрах тела и конечностей самцов и са-
мок. Дискриминантный анализ подтвержда-
ет существование значимых различий между 
полами у особей как репродуктивной, так и 
пререпродуктивной групп по всем исследо-
ванным признакам. Между самцами и сам-
ками в большей степени различаются такие 
признаки, как длина тела, длина проподита 
L1, карпоподита L5 и ширина плеотельсона. 
Наибольшей дисперсии из перечисленных 
признаков подвержен размер тела. При срав-
нении на микропопуляционном уровне у са-
мок наибольшая нагрузка падает на длину 
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тела, что, возможно, обусловлено проявле-
нием механизма регуляции плодовитости в 
условиях возрастающей плотности. У самцов 
аспектирующими признаками в дискримина-
ции являются длина проподита L1 и карпо-
подита L5, что обуславливает успех в поиске 
и удержании партнера в период прекопулы. 

Таким образом, пространственная неодно-
родность морфометрической структуры ра-
кообразных, как предполагается, обусловле-
на различной плотностью микропопуляций 
на различных участках озера и связанными 
с ней регуляторными механизмами рождае-
мости и поведенческими реакциями.
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Summary: We carried out a comparative analysis of the morphometric struc-
ture and degree of sexual dimorphism in freshwater crustaceans Asellus 
aquatics from a small spring lake in the nature reserve “Golubye ozera”. On 
the example of micropopulations with different average seasonal density from 
two biocenoses: the algae Chara contraria (4.63 thousand ind./ m2) and leaf 
moss Fontinalis antipyretica (2.27 thousand ind./ m2 ), we considered dimen-
sional characteristics of the body and limbs of sexually mature and pre-repro-
ductive individuals. Differences in morphometric parameters between the 
sexes were analyzed using discriminant analysis and ANOVA. It was revealed 
that females and males significantly differ from each other in the length of 
the body, false-pincer (propodite L1) and carpopodite L5, as well as pleotelson 
width. The body size is subject to the greatest variance of the listed features. 
When compared at the micropopulation level, in females, the greatest load 
falls on the body length. In males, the aspecting signs of discrimination are 
the length of false-pincer and carpopodite L5. Differences in the coefficient of 
sexual dimorphism are most pronounced in the length of the false-pincer and 
carpopodite L5. Among the studied phenotypic traits, the head length demon-
strates the smallest differences between the sexes and between individuals of 
the compared micropopulations. It is assumed that the spatial heterogeneity 
of the morphometric structure of crustaceans is due to different density of 
micropopulations and the regulatory mechanisms of fertility and behavior as-
sociated with it. Changing the size of females is a possible manifestation of the 
fertility regulation mechanism; in males, density affects behavioral responses 
that contribute to success in finding and retaining a partner at the precopula 
stage.
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К ПОПУЛЯЦИОННОЙ ЭКОЛОГИИ ЛЕСНОЙ 
МЫШОВКИ (SICISTA BETULINA PALL.) НА 
СЕВЕРНОМ ПРЕДЕЛЕ АРЕАЛА. СООБЩЕ-

НИЕ I. ЧИСЛЕННОСТЬ, БИОТОПИЧЕСКОЕ 
РАЗМЕЩЕНИЕ, СУТОЧНАЯ АКТИВНОСТЬ, 

ПИТАНИЕ

УДК 574.3

Ключевые слова:
северная граница 
распространения 
численность 
биотопическое 
размещение 
зимняя спячка 
полифазная 
активность 
эврифагия в питании

Аннотация: Подводятся итоги многолетних стационарных и экспедици-
онных исследований (1958–2019 гг.) популяционной экологии лесной 
мышовки, связанные с ее обитанием на северной периферии ареала. В 
исследуемом регионе (Восточная Фенноскандия) этот вид распростра-
нен только в южной его половине и в большинстве пунктов немного-
числен. В сборах мелких млекопитающих на ее долю приходится 5.9 % 
(шестое место по численности). Средний многолетний показатель уче-
тов составил 0.02 экз. на 100 ловушко-суток (доля в отловах 0.07 %) и 
0.72 на 10 канавко-суток (1.3 %). Обитает в разных биотопах, но тяготеет 
к лиственным насаждениям, придерживаясь разреженных участков с 
богатым травяным ярусом и достаточным количеством убежищ в виде 
старых пней, куч валежника, упавших стволов и т. д. Зимняя спячка – с 
конца сентября по начало мая. Активность полифазная с характерным 
для северных пределов ареала смещением на светлое время суток. В 
основе питания лесной мышовки насекомые (в среднем 94.3 % встреч), 
на втором месте паукообразные (65.2 %), на третьем – растительные 
корма (31.2 %).
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Введение

Представленное сообщение посвящено 
обобщенному анализу полученных в про-
цессе стационарных и экспедиционных ис-
следований многолетних данных о распро-
странении и численности лесной мышовки 
на северной периферии ареала. Здесь, на та-
ежном Северо-Западе России, этот вид слу-
жит единственным представителем надсе-
мейства тушканчикообразных, обитающим 
значительно севернее своих более теплолю-

бивых сородичей. В исследуемой области, 
куда, помимо Карелии, относится юго-вос-
точная часть Финляндии и Карельский пере-

шеек Ленинградской области, проходит се-
верная граница распространения мышовки, 
что во многом определяет проявляющиеся 
здесь особенности ее образа жизни. В этом 
регионе лесная мышовка распространена 
только в южной его части до широты г. Бе-
ломорска (64º30′), причем в большинстве 
пунктов наблюдений она немногочисленна. 
Средний многолетний показатель учетов в 
южной Карелии – 0.02 экз. на 100 ловушко-
суток и 0.72 на 10 канавко-суток. Таким обра-
зом, на территории, расположенной у севе-
ро-западных границ распространения лес-
ной мышовки, численность этого вида ниже 
и гораздо менее устойчива, чем в большин-
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стве других частей ареала (Кулик и др., 1968; 
Шенброт и др., 1995).
Материалы

В основу работы положены исследования, 
сочетавшие учеты численности зверьков на 
полевых стационарах (Ладожский, Каскесна-
волоцкий, «Кивач») с широкими экспедици-
онными обследованиями всей территории 
региона.
Методы

Количественные учеты заключались в рас-
становке параллельных (на расстоянии 25 м 
одна от другой) линий давилок (капканчиков 
Геро) по 25–50 шт. в каждой. Они равномер-
но распределялись по всем обследуемым 
биотопам (и модельным участкам) и дей-
ствовали по 2–4 суток. Приманкой служили 
кусочки смоченной растительным маслом 
корочки ржаного хлеба. За показатель оби-
лия принимали число зверьков, попавших 
за одни сутки работы 100 ловушек (на 100 
ловушко-суток), и выраженную в процентах 
долю данного вида в общем улове ловушка-
ми (относительное обилие в населении мел-
ких млекопитающих, или индекс доминиро-
вания). Учет и отлов канавками проводился 
с помощью 30-метровых траншей, имевших 
по три металлических конуса, сужающихся к 
горловине и врытых таким образом, чтобы 
верхний их край находился вровень с дном 
канавки. Показатель обилия – число зверь-
ков, попавших в конусы за 10 суток работы 
одной канавки (на 10 канавко-суток) и отно-
сительное число зверьков данного вида, вы-
раженное в долях (индекс доминирования, 
%). При этом общий объем проведенных 
учетов превышает 360 тыс. ловушко-суток и 
более 9 тыс. канавко-суток. В итоге с помо-
щью ловушко-линий было добыто 110 мы-
шовок, а канавками – 657.

Для изучения размножения лесных мы-
шовок популяцию этого вида подразделя-
ли на возрастные группы. С этой целью ис-
пользовался разработанный нами на основе 
рекомендаций Г. А. Клевезаль (1988) метод 
возрастной диагностики мышовок (Ивантер, 
1972, 1973), заключающийся в подсчетах 
годовых слоев (линий склеивания) на окра-
шенных гемотоксилином Эрлиха попереч-
ных срезах нижней челюсти в периосталь-
ной зоне кости.

В качестве дополнительных возрастных 

критериев применялось строение зубов, 
конфигурация черепа, размерные и весовые 
показатели, а также размеры тимуса и состо-
яние мехового покрова.
Результаты

Распространение и численность
Лесная мышовка – западный палеаркти-

ческий вид, более или менее обычный и 
широко распространенный на Европейском 
Севере и на Урале. На северо-востоке евро-
пейской части России по интразональным 
местообитаниям проникает до устья реки 
Печоры и заходит в южные тундры (Колоско-
ва, 1984; Бобрецов, 2004). Распространение 
этого вида по Уральскому хребту ограничи-
вается на севере Приполярным Уралом (Ба-
лахонов, Лобанова, 1986).

Как уже указывалось, в исследуемом 
регионе лесная мышовка распространена 
только в южной его половине, при этом в 
большинстве пунктов наблюдений немного-
численна. В среднем в наших сборах мелких 
млекопитающих на ее долю приходится 5.9 
% (шестое место по численности), но эта ве-
личина зависит от способа отлова: при уче-
тах канавками она зна чительно возрастает 
(5.2 %), а при учетах ловушками – падает (0.2 
%). Средний многолетний показатель учетов 
в южной Карелии (данные 1948–2017 гг.) 
составляет 0.02 экз. на 100 ловушко-суток 
(доля в отловах 0.07 %) и 0.72 на 10 канав-
ко-суток (1.3 %). Таким образом, в Карелии, 
расположенной у северо-западных границ 
распространения лесной мышовки, числен-
ность этого вида ниже, чем в большинстве 
других мест ареала (Кулик и др., 1968; Шен-
брот и др., 1995).

Различается численность мышовки и в 
пределах изучаемого региона. Так, в север-
ных районах Карелии в отловах ловушками 
этот вид вообще отсутствует, в центральных 
показатель его численности составляет 0.01 
экз. на 100 ловушко-суток (доля в отловах 
0.07 %) и 0.2 на 10 канавко-суток (1.3 %), а в 
южных – 0.03 (0.9 %) и 0.75 (6.2 %) соответ-
ственно. Показатели обилия вида изменяют-
ся и в зависимости от ландшафтных условий 
района и года исследований.

Например, в учетах мелких мле-
копитающих в северо-восточ-
ном Приладожье доля лесной мы-
шовки колебалась в сборах канавка-
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ми от 0 в 1967, 1989 и 2004 гг. до 18.3,-
 21.4 и 34.3 % в 1980, 2000 и 2002 гг. соот-
ветственно. В отловах ловушко-линиями 
показатель относительной численности мы-
шовок варьировал в том же регионе от 0 до 
5.9 %. В Пудожском районе Карелии индекс 
обилия зверьков менялся при учетах канав-
ками от 0 до 2.7 %, ловушками – от 0 до 0.9 
%. В Лахденпохском районе в июне – сентя-
бре 1951 г. С. А. Орлова поймала в ловушки 
155 лесных мышовок, что от общего обилия 
отловленных грызунов составило 21.8 %. Та-
ким образом, по направлению к югу и юго-
востоку Карелии плотность популяции лес-
ной мышовки заметно увеличивается.

Биотопическое размещение
В исследуемом регионе лесная мышовка 

обитает в разных биотопах (табл. 1), но тяго-
теет к лиственным насаждениям, придержи-
ваясь разреженных участков с богатым тра-
вяным ярусом и достаточным количеством 
убежищ в виде старых пней, куч валежни-
ка, упавших стволов и т. д. Не избегает она 
и хвойных, в особенности сосновых, лесов, 
но концентрируется здесь по опушкам, до-
линам ручьев и другим увлажненным участ-
кам с богатым лиственным подлеском и 
хорошим травостоем. Явное предпочтение, 
судя по коэффициенту верности биотопу, 
оказывает этот вид черничным, багульнико-
во-черничным и зеленомошным соснякам, 
хотя оптимальными для лесных грызунов 
эти биотопы не назовешь, прежде всего 
вследствие однообразной и неустойчивой 
кормовой базы. Правда, это относится в ос-
новном к растительным кормовым ресур-
сам, менее важным для мышовок, предпо-
читающих животный корм, а он находится 
здесь в избытке. К тому же представители 
данного вида почти не сталкиваются в этих 
местообитаниях с пищевой конкуренцией 
со стороны других видов мелких млекопи-
тающих, в той или иной мере избегающих 
биотопы данного типа. При этом мышовки 
отлавливаются в сосновых лесах не только 
в годы относительно высокой, но и низкой 
численности, что нехарактерно для других 
типов местообитаний.

Свежие вырубки мышовки заселяют нео-
хотно, но со второго – третьего года по мере 
зарастания лиственными молодняками на 
лесосеках складываются более благоприят-
ные, хотя и не стабильные защитные и кор-
мовые условия, и эти биотопы становятся 
для зверьков более привлекательными. По 
данным наших учетов (Курхинен и др., 2006), 

численность мышовок на зарастающих вы-
рубках в несколько раз выше, чем в спелых 
сосняках (0.3 на 10 канавко-суток и 0.07 на 
100 ловушко-суток против 0.06 и 0.03 соот-
ветственно). При этом индекс доминиро-
вания возрастает соответственно в 6 и 2 
раза. Как и следовало ожидать, особенно 
сильное увеличение численности и доли 
участия в уловах зафиксировано во вторич-
ных лиственных и смешанных лесах.

Открытые биотопы (пашни, окраины 
сфагновых болот и т. п.) мышовки посещают 
преимущественно в период расселения мо-
лодняка. На полях они ловятся главным об-
разом во время созревания урожая, но ино-
гда живут здесь постоянно, выбирая участки 
около поросших кустарником и молодыми 
деревцами межей и каменных гряд. В июне 
– сентябре 1951 г. С. А. Орлова отловила на 
овсяных и гороховых полях 125 мышовок из 
155 зверьков разных видов.

Согласно нашим данным по Карелии (см. 
табл. 1), к лиственным и смешанным лесам, 
по крайней мере в условиях северной пери-
ферии ареала, мышовка достаточно индиф-
ферентна, и это несмотря на богатый травя-
ной покров, разнообразие растительной и 
животной пищи, обилие валежника и старых 
пней, что для других видов мелких млеко-
питающих делает эти формации более при-
влекательными, чем коренные древостои 
(Ивантер, Макаров, 2001). Не привлекают 
мышовок и зеленомошные ельники, хотя 
именно этот биотоп занимает по численно-
сти других мелких млекопитающих одно из 
первых мест. Половина пойман ных в ельни-
ках лесных мышовок оказались сеголетка-
ми, тогда как в других типах местообитаний 
доля последних не превышала 30 %. И если 
для большинства других представителей 
Micromammalia зеленомошные и травяно-
зеленомошные ельники вполне могут рас-
сматриваться в качестве «стаций пережи-
вания» (Ивантер, 1975; Ивантер, Макаров, 
2001), то для лесной мышовки они служат 
скорее стацией расселения молодняка по-
сле периода массового размножения вида.

На лугах, пашнях и других сельскохозяй-
ственных угодьях представители данного 
вида отлавливаются в основном во второй 
половине лета, во время расселения мо-
лодняка, но иногда живут здесь постоянно 
на участках возле межей и каменных гряд, 
поросших кустарником и молодыми дерев-
цами.

Тяготение лесных мышовок к зарастаю-

щим вырубкам и гарям, лесным опушкам, 
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Таблица 1. Биотопическое размещение лесной мышовки в Карелии (сводные данные за 1959–
2017 гг.) 

Биотоп  
Число ловуш-

ко-суток /ка-
навко-суток

Добыто 
зверьков

На 100 ловуш-

ко- суток / на 
10 канавко-

суток
 % от улова

Коэффициент 
верности био-

топу

Учет ловушками

Сосняки лишайниковые 9390 4 0.04 3.42 +0.33

Сосняки зеленомошные 52788 22 0.04 1.69 +0.44

Ельники зеленомошные 
и травяно-зеленомош-

ные
104521 24 0.02 0.78 -0.64

Лиственные и 
смешанные леса 96064 27 0.03 0.81 -0.18

Лиственное мелколесье 34150 2 0.01 0.15 -0.73

Зарастающие вырубки 24494 7 0.03 0.53 +0.65

Луга и другие 
сельскохо зяйственные 

угодья
30916 8 0.03 0.68 -0.02

Всего 352323 94    

Учет канавками

Сосняки лишайниковые 110 3 0.27 2.90 -0.13

Сосняки зеленомошные 3990 311 0.78 7.77 +0.05

Ельники зеленомошные 
и травяно-

зеленомошные
1104 41 0.37 2.70 -0.5

Лиственные и 
смешанные леса 478 12 0.25 1.78 -0.19

Лиственное мелколесье 1670 56 0.34 3.34 -0.05

Зарастающие вырубки 86 1 0.12 2.00 -0.36

Луга и другие сельско-
хозяйственные угодья 402 12 0.30 2.50 -0.13

Всего 7840 436  –  
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сенокосным лугам, кустарникам с полянами 
трав по берегам ручьев и речек, а также к раз-
нообразным лиственным и смешанным лес-
ным насаждениям, где они преимуществен-
но придерживаются разреженных участков 
с богатым травяным ярусом на влажной, но 
не слишком сырой почве, с достаточным ко-
личеством убежищ в виде старых пней, куч 
валежника и пр., отмечается по всему ареа-
лу (Заблоцкая, 1957; Попов, 1960; Даргольц, 
1964; Кулик и др., 1968; Айрапетьянц, 1970; 
Ивантер, 1972, 1975; Фокин, 1978; Юдин и 
др., 1979; Куприянова, 1994; Шенброт и др., 
1995; Kubik, 1952 и др.). Именно эти биото-
пы обеспечивают наилучшие для зверьков 
кормовые и защитные усло вия и характери-
зуются более высокой и устойчивой числен-
ностью популяций.

По данным учетов ловушко-линиями, 
численность мышовки на вырубках пример-
но в 1.5 раза выше, чем в спелых сосняках, а 
по учетам канавками – в 3 раза (см. табл. 1). 
При этом индекс доминирования возрастает 
соответственно в 2 и 6 раз. Как и следовало 
ожидать, особенно сильное увеличение чис-
ленности и доли участия в уловах этого вида 
зафиксировано во вторичных лиственных и 
смешанных лесах.

Как показали исследования реакции лес-
ной мышовки на последствия рубок, в част-
ности на лесовосстановление и фрагмента-
цию лесных насаждений, особенно охотно 
она заселяет увлажненные участки злаковых 
вырубок, а также хорошо прогреваемые ле-
сосеки на грядах (сельгах) с многочисленны-
ми выходами скальных пород, но избегает 
заболоченных осоково-сфагновых вырубок. 
Из молодняков 16–20 лет она отдает пред-
почтение как неоднородным, смешанным 
насаждениям, так и однородному листвен-
ному и хвойному мелколесью. Гетероген-
ность биоценоза, появление осветленных 
участков в результате рубок ухода и собран-
ные в кучи порубочные остатки явно при-
влекают зверьков.

Активное заселение мышовками вырубок 
и вторичных лиственных и сосново-листвен-
ных лесов характерно и для других регионов 
таежной России (Заблоцкая, 1957; Попов, 
1960; Реймерс, 1966; Айрапетьянц, 1969). 
Таким образом, омоложение лесов в ре-
зультате их интенсивной эксплуатации, как 
и формирование на вырубках лиственных и 
смешанных молодняков, способствует росту 
численности леной мышовки, показатель 
учета которой в трансформированных руб-
ками лесонасаждениях выше, чем в спелых 

хвойных лесах.
Суточная и сезонная активность, зим-

няя спячка
 Согласно данным, полученным нами в 

Карелии, в хорошую погоду мышовки ловят-
ся в любое время суток, но особенно часто 
в дневные часы. Так, из 34 зверьков, для ко-
торых было известно время поимки, 20 (т. е. 
58.8 %) было добыто между 9 и 18 ч, 6 (17.6 
%) – в утренние и вечерние сумерки и только 
8 (23.6 %) – в ночные часы (с 24 до 4 ч). Срав-
нение этих данных с наблюдениями в других 
регионах (Снигиревская, 1954; Попов, 1960; 
Тупикова, 1960; Телегин, 1972; Фокин, 1978; 
Шенброт и др., 1995) подтверждает вывод 
Айрапетьянц (1969) о сдвиге активности 
лесных мышовок в северных частях ареала 
на светлое время суток как адаптации вида 
с несовершенной терморегуляцией к суро-
вым северным условиям. Что же касается 
сезонного изменения ритма суточной ак-
тивности, о котором пишут Попов (1960) и 
Айрапетьянц (1969), то на нашем материа-
ле он не прослеживается. Преимущественно 
дневная активность характерна для карель-
ских мышовок не только в начале и конце 
лета, как в Татарии, Ленинградской области 
и Западной Сибири, но и в июле.

Иначе ведут себя мышовки в условиях не-
воли. Здесь, независимо от географической 
широты места наблюдений, они бывают ак-
тивны в ночное время суток, с 18–20 и до 
1–3 ч ночи. Так, Н. В. Тупикова (1960) пишет, 
что в конце лета содержащиеся в лаборато-
рии зверьки покидали гнездо примерно с 
17 ч (за 2–3 ч до захода солнца, когда в лесу 
уже нет яркого освещения) и возвращались 
в него ко второй половине ночи, когда на-
чинала остывать земля. Дневной перерыв 
в активности составлял 13 ч. Аналогичные 
сведения приводят П. К. Смирнов (1954), В. 
А. Попов (1960), В. И. Телегин (1972), А. Э. 
Айрапетьянц (1969) и др. Наши наблюдения 
также свидетельствуют о преимущественно 
ночной активно сти мышовок, содержащихся 
в неволе. При этом, как и другие авторы, мы 
наблюдали тесную связь ритма активности 
зверьков с температурой. В холодную пого-
ду, при падении температуры воздуха ниже 
10 °С, мышовки резко снижают активность, 
прячутся в гнездо и впадают в своеобраз-
ное оцепенение, принимая «позу спячки»: 
зверек свертывается тугим клубком, уткнув 
мордочку в брюшко, подогнув лапки и «об-
вязавшись» хво стом. Потепление вызывает 
отогревание зверька (при этом он часто зе-



23

Ивантер Э. В. К популяционной экологии лесной мышовки (Sicista betulina pall.) на северном пределе ареала. Со-
общение I. Численность, биотопическое размещение, суточная активность, питание // Принципы экологии. 2021. 
№ 1. С. 18–29.

вает и попискивает), и он снова становится 
деятельным. Изучение ритма суточной ак-
тивности лесной мышовки в иных экспери-
ментальных условиях (Ердаков и др., 1981) 
также показало ее монофазный характер 
при периоде непрерывного покоя, равном 
6–12 ч.

На активность лесной мышовки оказыва-
ют влияние осадки: при дожде мы ловили в 
2–3 раза больше мышовок, чем за «сухие» 
сутки (Ивантер, 1975). Вместе с тем реакция 
на выпадение осадков зависит и от темпе-
ратуры. Например, на фоне высоких летних 
температур стимулирующее влияние осад-
ков проявлялось более  отчетливо (за «до-
ждливые» сутки поймано в среднем 1.0 экз., 
за «сухие» же – всего 0.2). В годы с холодным 
летом оно было либо мало заметно, либо во-
все отсутствовало, или же осадки оказывали 
даже отрицательное воздействие: средне-
суточный отлов в период затяжных дождей 
соста вил 0.8 экз., а в ясную погоду – 0.7.                         

На зиму лесная мышовка залегает в спяч-
ку, которая длится несколько месяцев. Са-
мый поздний случай ее поимки зафикси-
рован в Карелии 4 октября 1951 г., самый 
ранний – 7 мая 1999 г. Однако в массе эти 
зверьки попадают в ловушки со второй 
декады мая по конец сентября. Следова-
тельно, в зимней спячке лесные мышовки 
проводят у нас 7–7.5 мес., т. е. столько же, 
сколько и в других регионах (Снигиревская, 
1954; Попов, 1960; Юрлов и др., 1965; Кулик 
и др., 1968; Айра петьянц, 1969; Фокин, 1978; 
Шенброт и др., 1995). Сроки пробуждения и 
начала спячки зависят от погодных условий. 
В годы с ранней и теплой весной мышовки 
пробуждаются раньше, а поздняя, теплая 
и сухая осень может задержать наступле-
ние спячки почти на месяц. Обычно начало 
спячки совпадает с понижением темпера-
туры воздуха до +6°...+10°. Зверьки к этому 
времени сильно жиреют, удваивая или даже 
утраивая свою массу. Как показали экспери-
менты в лаборатории (Айрапетьянц, 1969), в 
неволе успешнее перезимовывают мышов-
ки, устраивавшиеся на зимовку на глубине 
40–50 см. Именно поэтому в условиях севе-
ра свои зимние гнезда они предпочитают 
помещать не в дуплах и пустотах за корой 
старых пней, а под землей.

Пробуждение лесных мышовок от зимне-
го сна происходит обычно после окончатель-
ного схода снега: у нас это обычно бывает в 
конце апреля – начале мая. Однако конкрет-
ные сроки их пробуждения зависят, как уже 
упоминалось, от условий года. В Карелии и 

других районах таежного Северо-Запада, 
по средним многолетним данным, лесные 
мышовки становятся обычными прибли-
зительно с середины мая, а в средней поло-
се России – с конца апреля.

Питание
Как показывает анализ содержимого же-

лудков добытых зверьков (табл. 2), основу 
питания лесной мышовки в Карелии состав-
ляют насекомые (в среднем 94.3 % встреч), 
на втором месте паукообразные (65.2 %), на 
третьем – растительные корма (31.2 %). На-
секомые поедаются на различных стадиях 
развития, соотношение их изменяется по 
годам и сезонам, но в целом в питании пре-
обладают личинки (79 % против 63 % имаго), 
представленные в основном листоедами. 
Куколки и яйца насекомых в бесснежный 
период потребляются редко. В пищевой 
рацион вида входят также моллюски и до-
ждевые черви (1.4 и 3.5 % соответственно), 
но по количеству и частоте потребления эти 
корма значительно уступают основным и не 
относятся к массовым пищевым объектам 
лесной мышовки.

Что же касается насекомых, то чаще дру-
гих потребляются гусеницы бабочек (обна-
ружены в 70 % исследованных желудков) и 
жесткокрылые (50 %), причем последние по-
едаются преимущественно на стадии имаго 
(49 % против 5 % личинок), а также равно-
крылые (11 %), двукрылые (7 %) и перепон-
чатокрылые (9 %), в основ ном личинки пи-
лильщиков. При этом, в отличие от землеро-
ек, поедающих в основном напочвенных на-
секомых (Ивантер, Макаров, 2001), в раци-
оне мышовок преобладают жуки, живущие 
на растительности (долгоносики, щелкуны и 
листоеды), а также обитатели цветов – трип-
сы (из всех насеко моядных зверьков их по-
едают только мышовки). Из паукообразных 
наибольшее кормовое значение для мышо-
вок имеют сенокосцы (41 %), мелкие виды 
пауков (35 %) и лесные клещики (7 %).

Растительные корма, представленные зе-
леными частями растений (36 %), семенами 
(43 %) и ягодами (9 %), хотя и несколько усту-
пают по частоте потребления животному 
корму (43 % против 100 %), но количествен-
но заметно превосходят его, нередко состав-
ляя более половины всего содержимого же-
лудков.

При общем сходстве питания лесных мы-
шовок из разных районов, местообитаний и 
по годам некоторый отпечаток на их раци-
он накладывает кормовой спектр биоцено-
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за и урожай кормов. Например, в питании 
лесных мышовок, отловленных в Карелии в 
1951 г. преимущественно на овсяных и горо-
ховых полях и клеверище, преобладали се-
мена и зеленая масса, а в годы урожая ягод 

черники (1957, 1958, 1961) – именно этот 
корм. Наличие характерных годовых разли-
чий в питании лесной мышовки в Карелии 
иллюстрирует и рисунок.

Встречаемость личинок чешуекрылых (1), пауков (2) и сенокосцев (3) в желудках лесных мышовок по 
годам

Frequency of lepidoptera larvae (1), spiders (2) and harvestmen (3) in the stomachs of birch mice by years

Как показали наблюдения за подопыт-
ными зверьками (Ивантер, 1975), в неволе 
мышовки особенно охотно поедали листья 
мокреца, семена подсолнуха, клевера, са-
лата, ячменя, овса, ели, сосны, ягоды чер-
ники, земляники, малины, гусениц, куколок 
муравьев и мух. К этому списку предпочи-
таемых кормов, по наблюдениям за содер-
жащимися в клетках лесными мышовками, 
отловленными в Ленинградской области 
(Айрапетьянц, 1970), можно добавить мя-
коть плодов дикой яблони, семена ржи и 
пшеницы. Хорошо поедали они плоды ши-
повника, ягоды костяники, семена лугового 
и горного клевера, семена и стебли лесно-
го вейника, цветы одуванчика и подземные 
части купальницы. 23 вида из предлагаемых 
им растений лесные мышовки использовали 
слабо: листья, почки и побеги ивы, березы, 
серой ольхи, семена и хвою сосны и ели, 
плоды, листья и стебли борщевика, одуван-
чика, латука, стебли и семена ежи сборной, 
овсяницы луговой, тимофеевки и др. Перед 
спячкой зверьки выбирают наиболее кало-
рийные части растений. Из беспозво ночных 
они охотно поедали прямокрылых, ос, шме-

лей, куколок лесных муравьев и пауков, от-
давая им предпочтение перед ночными ба-
бочками и различными жуками. При этом 
живой корм мышовки явно предпочитают 
и при возможности выбора пищи начинают 
именно с него. Суточный рацион зверьков 
состоял из 1.5–2 г семенного корма (подсол-
нуха, зерен злаков), 0.5 г ягод или плодов, 
3–4 г воды или молока и живого корма: 7–8 
мучных червей, 40–50 муравьиных яиц, 1–2 
кузнечиков и т. д. Наблюдения Айрапетьянц 
(1970) и Фокина (1978) выявили и значитель-
ную потребность мышовок в воде. В приро-
де они, возможно, могут довольствоваться и 
росой, в неволе же охотно и регулярно пьют 
воду или молоко, а лишенные жидкости и 
при отсутствии сочного корма погибают че-
рез сутки.

По данным сибирского зоолога В. И. Теле-
гина (1972), в мае на долю животной пищи 
приходится 67 % поедаемого мышовкой пи-
щевого рациона, в июне – июле потребление 
животного корма снижается, а растительно-
го, наоборот, увеличивается, и в августе на 
его долю приходится уже 86 %. Отмеченная 
В. И. Телегиным сезонная изменчивость в 
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питании лесных мышовок в основном обу-
словлена доступностью того или иного вида 
корма. В конце лета и осенью созревают 
семена многих растений, которые не толь-

ко легко доступны, но и весьма калорийны, 
обеспечивая мышовке быстрое накопление 
жировых запасов для зимовки.

Таблица 2. Состав пищи лесных мышовок (встречаемость, % от числа исследованных желудков) 

Вид корма 1951 г. 1959–
1968 гг.

1969–
1971 

гг.
1984–

1987 гг.

Насекомые 78.9 50.0 75.0 94.3
   имаго    63.1

   личинки    79.4
   яйца – 2.5 6.2 0.7

Отряд не определен 63.1 7.5 25.0  
Жесткокрылые – 25.0 50.0 49.6

   имаго    48.9
   личинки    5.0

Двукрылые    7.1
   имаго    6.4

   личинки    1.4
Перепончатокрылые    8.5

   имаго    2.8
   личинки    5.7

Равнокрылые    11.3
Чешуекрылые (личинки) 

Прямокрылые  2.5  68.8

 Клопы    5.7
 Трипсы    2.1

  Тараканы – 2.5 6.2  
Паукообразные    65.2

  пауки    34.8
  клещи    7.1

  сенокосцы    41.1
Дождевые черви 10.5 7.5 12.5 —

Моллюски – 2.5 6.2 0.7
Растительные остатки 73.7 75.5 37.5 31.2

Зеленая масса 21.0 47.5 25.0  
Семена 68.4 40.0 18.7  
Ягоды – 15.0 6.2  

Число исследованных 
желудков 19 40 16 142

Заключение
Отмеченные выше экологические осо-

бенности, свойственные лесной мышовке в 
специфических условиях северо-западной 
периферии ареала, отличаются значитель-
ной лабильностью и гармоничной согласо-
ванностью как с плотностью и состоянием 
популяции, так и с внешними факторами 
среды. Разнообразие экологических при-
способлений, их трансформация  и смена во 

времени и пространстве, адаптивный дина-
мизм и ориентированность на конкретную 
экологическую ситуацию, складывающуюся 
из взаимодействия экзогенных и эндоген-
ных факторов, обуславливают относитель-
ную стабильность и оптимальное состояние 
популяций рассматриваемого вида в экстре-
мальных для него приграничных условиях. 
Вместо узких специальных приспособлений 
индивидуального ранга в периферических 
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его населениях успешно реализуются широ-
кие структурно-популяционные адаптивные 
комплексы, отличающиеся динамичностью 
и высокой скоростью компенсаторной пере-
стройки. Все это вплотную приближает нас 
к разработке общей концепции перифери-
ческих популяций мегаареальных полити-
пических видов животных. Проведенный 
нами анализ закономерных географических 
отличий, характеризующих популяционную 
специфику репродукции зверьков этого 
вида, обитающих на северных пределах об-
ласти распространения, подтвердил выдви-
нутое нами ранее положение, согласно ко-
торому в экологическом центре (оптимуме) 
видового ареала население вида благодаря 
функционированию внутрипопуляционных 
компенсаторных механизмов отличается не 
только относительно высоким уровнем чис-

ленности, но и большей устойчивостью, тог-
да как у северных границ распространения 
эти стабилизирующие механизмы практи-
чески отсутствуют, и организация населения 
изменяется в широком диапазоне и с боль-
шей амплитудой. Соответственно более вы-
ражены и гораздо рельефнее проявляются 
близ северных границ ареала и специфиче-
ские структурно-популяционные адаптации, 
направленные на максимально эффектив-
ное воспроизводство видового населения, 
способное обеспечить виду и его популяци-
ям необходимое преодоление экстремаль-
ных условий экологического пессимума и 
в конечном счете содействовать как более 
широкой их экспансии за границы ареала, 
так и успешному закреплению в новых об-
ластях.
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Summary: The results of long-term stationary and field research (1958–2019) 
of the population ecology of the birch mouse related to its habitat on the 
northern periphery of the range are summarized. In the study region (Eastern 
Fennoscandia), this species is distributed only in its southern half, and is not 
numerous in most places. In the collections of small mammals, it accounts 
for 5.9 % (the sixth largest number). The average long-term accounting index 
was 0.02 ind. per 100 trap-days (the share in catches 0.07 %) and 0.72 per 10 
ditch-days (1.3 %). It lives in different biotopes, but tends to deciduous stands, 
adhering to sparse areas with a rich grass layer and a sufficient number of 
shelters in the form of old stumps, piles of dead wood, fallen trunks, etc. Winter 
hibernation lasts from late September to early May. The activity is polyphasic, 
with a shift to daylight, typical for the northern limits of the range. The basis of 
the food of the birch mouse is forest insects (on average 94.3 % of the cases), 
arachnids (65.2 %) are in second place, and plant food (31.2 %) is in third place.
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СТРАТЕГИЯ МИГРАЦИИ МОЛОДЫХ 
ЗАРЯНОК ERITHACUS RUBECULA НА 

ВОСТОКЕ РУССКОЙ РАВНИНЫ

УДК 591.52:598.288.5
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Русская равнина

Аннотация: В 2015–2019 гг. в долине реки Сысола проведен отлов пау-
тинными сетями для определения параметров миграционной остановки 
молодых зарянок в условиях таежной зоны на востоке Русской равнины. 
Всего в анализ было включено 188 птиц. Установлено, что мигрирующих 
молодых зарянок условно можно разделить на две группы. Первая груп-
па – транзитные особи, которые, не задерживаясь, покидают остановку 
в день прибытия. Ко второй группе отнесены особи, которые совершают 
остановки на длительный срок, в среднем на 3.04 ± 0.57 дня. Для птиц обе-
их групп выявлено изменение массы тела и скорость жиронакопления в те-
чение суток и на протяжении всей миграционной остановки. Птицы из пер-
вой группы имеют незначительные жировые резервы, которые позволяют 
им совершать миграционные броски длительностью в среднем 5.30 ± 0.20 
часа. Зарянки из второй группы за период остановки лишь незначительно 
увеличивают свои жировые резервы со скоростью 0.31 г в сутки и к момен-
ту отлета способны совершать беспосадочные перелеты длительностью 
в среднем 5.8 ± 0.74 часа. Особи, принимающие решение об остановке, 
оказываются в оптимальных условиях, в которых сохраняют свои энерге-
тические резервы и при более длительных остановках могут их увеличить 
и совершить более длинные миграционные броски. В результате в период 
осеннего пролета на протяжении значительной части европейского ареала 
распространения исследованного вида отмечена единая стратегия пове-
дения зарянок на миграционных остановках.
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Введение
Зарянка является многочисленным и по-

пулярным видом в Европе для исследова-
ния миграции (Cramp, 1992; Gyimóthy et al., 
2011). Она относится к группе видов, ле-
тящих на средние дистанции (Цвей, 2008), 
пролет которых осуществляется ночью (Зи-
мин, Носков, 2020). Известно, что события, 
происходящие в этот период, оказывают 
существенное влияние на будущий успех 
размножения птиц (Newton, 2006). Ино-
гда уровень смертности во время пролета 
на порядок выше, чем во время зимовок и 
размножения (Sillett & Holmes, 2002). Уста-
новлено, что миграционная стратегия заря-

нок в различных частях гнездового ареала 
отличается. Если в южных регионах Европы 
этот вид является мигрантом на короткие 
дистанции (Remisiewicz et al., 1997), который 
затрачивает минимальное время для про-
лета, то в северных широтах, напротив, это 
типичный мигрант на средние дистанции, 
требующий определенных затрат энергии 
для броска (Gyimóthy et al., 2011). На тер-
ритории европейской части России страте-
гия миграции зарянки достаточно хорошо 
изучена на Куршской косе (Цвей, 2008), где 
рассмотрены вопросы миграционной эко-
логии, начиная от фенологии и заканчивая 
скоростью жиронакопления. Показано, что 
зарянки мигрируют с небольшими скоростя-
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ми, ненадолго задерживаясь на остановках 
всего 1–2 дня. Незначительные жировые на-
копления приводят к коротким миграцион-
ным броскам, дающим птицам возможность 
пролететь около 6 часов (Цвей, 2008). Изме-
нение жирности в течение сезона у зарянок 
имеет волнообразную природу, при этом в 
пик пролета мигрируют птицы с наивысшей 
степенью жирности (Блюменталь, 1967). Ха-
рактер такого изменения в период миграции 
связан с пролетной активностью. Средняя 
продолжительность остановки и факторы, 
определяющие начало миграционного бро-
ска молодых зарянок, указаны в работе В. 
Булюка и А. Цвея (Buluk, Tsvey, 2006). Ими 
был определен механизм феномена ночных 
мигрантов, которые по-разному принимают 
решение о начале миграционного броска. 
Основным фактором, определяющим ре-
шение о длительности остановки и начале 
ночного полета, являются индивидуальные 
эндогенные циркадные ритмы, связанные 
с окружающей средой. Имеются данные о 
летних миграциях зарянок в Ленинградской 
области (Резвый, Савинич, 2005; Резвый, 
2011) и Карелии (Зимин, 2012).

Однако анализ стратегии поведения мо-
лодых зарянок на миграционной остановке 
исследован недостаточно. Имеются данные 
по моделям осенних миграций близкород-
ственного зарянкам вида варакушки. Пока-
заны достоверные различия в выбираемых 
стратегиях поведения молодых и взрослых 
особей на миграционных остановках в вос-
точной Фенноскандии (Панов, Чернецов, 
2010а, б). Установлено, что взрослые птицы 
при достаточно коротких остановках успе-
вают значительно увеличивать свои энер-
гетические резервы в отличие от молодых 
варакушек. Предполагается, что молодые 
особи имеют более низкую скорость жи-
ронакопления и делают продолжительные 
остановки чаще, чем взрослые. Это может 
быть связано с ландшафтной обстановкой, 
которая усиливает возрастные различия в 
миграционных стратегиях (Панов, Черне-
цов, 2010а). Поэтому нами было выдвинуто 
предположение о том, что модель осенних 
миграций молодых зарянок будет подобна 
таковой варакушек.

Цель данной работы – изучить особенно-
сти миграционной стратегии зарянок-перво-
годок в условиях речных долин средней тай-
ги в популяции из восточной части Русской 
равнины.

Материалы 
Исследования проведены в долине сред-

него течения р. Сысола (Республика Коми), 
которая определена как ключевая орнито-
логическая территория международного 
значения для многих гнездящихся и мигри-
рующих птиц (Ануфриев, Кочанов, 2000). 
Приблизительно 50 видов воробьинообраз-
ных пролетает осенью через эту территорию 
(Накул, 2018). Бассейн реки расположен в 
северо-восточной части Восточно-Европей-
ской равнины, примерно в 450 км к западу 
от Северного Урала в подзоне средней тай-
ги. Река протекает с юга на север и является 
одним из главных притоков р. Вычегда, кото-
рая входит в речной бассейн Северной Дви-
ны. Птиц отлавливали в с. Межадор (61°08 с. 
ш. 50°19 в. д). Территория отловов характе-
ризуется высоким разнообразием биотопов: 
сенокосные луга и ивовые заросли граничат 
с крапивными пустошами, зарослями бор-
щевика Сосновского, частными картофель-
ными огородами, зарослями плодово-ягод-
ных кустарников и деревьями (береза, че-
ремуха, сосна обыкновенная), как отдельно 
стоящими, так и растущими группами. Эти 
условия являются благоприятными как для 
насекомоядных птиц, так и для видов, пи-
тающихся ягодами и семенами различных 
культурных и диких растений.

Материал собран в августе – сентябре 
2015–2017 и в сентябре 2019 года. Всего 
было проанализировано 188 особей моло-
дых зарянок. Из них переловлено в течение 
сезона 17 птиц, что составило 9 % от обще-
го объема отловленных зарянок. Отлов про-
водили стандартными паутинными сетями 
5–12 м, общая протяженность которых со-
ставила 120 м. Сети расставляли в местах 
массовых скоплений и кормления птиц. Про-
верка сетей проходила ежедневно в светлое 
время суток с интервалом в 1–2 часа. Ночью 
птицы в сети не попадались. В 2017 и 2019 гг. 
для привлечения зарянок применяли «зву-
ковую ловушку» (Панов, Чернецов, 2010б) – 
акустическую систему Supra PAS-6255, кото-
рая использовалась в ночное время (с 22:00 
до 4:00 следующего дня). Запись голоса за-
рянки была представлена видовой песнью 
и позывками из фондов Фонотеки голосов 
животных им. проф. Б. Н. Вепринцева (Ве-
принцев и др., 2007). Определение возрас-
та осуществляли согласно методике, пред-
ложенной Н. В. Виноградовой с соавторами 
(1976). Стадии линьки описывали по схеме, 
принятой для зарянки (Савинич, 1990). Мас-
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су тела измеряли электронными весами с 
точностью до 0.01 г. Количество жировых за-
пасов определяли визуально по количеству 
подкожных жировых отложений на меж-
ключичной и брюшной артериях, где рас-
положены основные депо подкожного жира 
(Блюменталь, 1967): 1 балл – «нежирные» 
птицы, 2 балла – «маложирные», 3 балла – 
«среднежирные», 4 балла – «жирные». Для 
расчетов продолжительности миграционной 
остановки зарянок использованы данные 
пойманных птиц, начиная с первого пика 
повышения численности вида в отловах. 
Для исключения местных зарянок-первого-
док из выборок для анализа скорости жиро-
накопления использованы данные особей, 
которые впервые были отловлены ближе к 
медианной дате и имели стадию линьки не 
ниже четвертой.
Методы 

Для каждого параметра (длина крыла, на-
чальная и конечная масса тела, начальная и 
конечная жирность) рассчитывали среднее 
и стандартную ошибку. Для оценки значи-
мости различий между выборками исполь-
зовали непараметрический критерий Манна 
– Уитни (значение z) при p < 0.05. «Тощая» 
масса тела рассчитывалась согласно урав-
нению: Lbm = 2.248178 + 0.172748 × w, где 
Lbm – «тощая» масса тела, w – длина крыла 
в мм (Цвей, 2008), а определение продолжи-
тельности миграционного полета – согласно 
предложенной методике исходя из массы их 
энергетических резервов (Цвей, 2008). За 1 г 
энергетических резервов принималось 21.6 
кДж энергии (Klaassen et al., 2000), а цена 
полета в неподвижном воздухе составляет 
7 BMR (уровней базального метаболизма) 
(Klaassen et al., 2000). BMR рассчитывался 
на основании зависимостей, приведенных в 
работе В. Р. Дольника (1995). Длительность 
миграционной остановки проведена на ос-

нове средних минимальных промежутков 
между повторными отловами (разницу меж-
ду датами первого и последнего отловов). 
Моделирование изменения массы тела и 
степени жирности у мигрантов на останов-
ках оценивали методом множественной 
пошаговой регрессии. В исходную модель 
были включены начальная масса тела, дата, 
посуточное изменение массы тела птицы, а 
также изменение массы тела в течение суток 
(Schaub, Jenni, 2000). Корреляционные связи 
по Спирмену установлены для непараме-
трических данных (включенные факторы в 
модель) обоих выборок. В выборку по рас-
чету изменения массы и показателей жир-
ности через одни сутки входили птицы, кото-
рых перелавливали на следующий день по-
сле начального отлова. Для анализа второй 
выборки птиц отбирались данные повтор-
ных отловов тех особей, которые попадали в 
сети повторно более чем через сутки после 
начального отлова. В расчет не вошли дан-
ные по изменению массы особей, которые 
были отловлены в первый день вечером и 
на следующий день ранним утром, чтобы 
избежать заниженных результатов ночных 
потерь масс тела птицы. Для расчета всех 
упомянутых коэффициентов использовали 
программные пакеты STATUSTICA 6.0, PAST 
3.13 и Excel 2010.
Результаты 

Динамика пролета и продолжитель-
ность остановки. Динамика и сроки проле-
та в разные годы исследований отличались 
незначительно (табл. 1). Продолжительность 
миграционной остановки в среднем для 
данного вида составила 3.04 ± 0.57 дня (n = 
23). Наибольший интервал между первым и 
вторым отловом, отмеченный во время пер-
вой и второй волн миграции в I и II декадах 
сентября, у некоторых особей со

Таблица 1. Динамика осенней миграции молодых зарянок

Год исследования Сроки миграционных волн Медиана пролета1-я волна 2-я волна 3-я волна
2015 7.09–10.09 15.09–17.09 23.09–29.09 15.09
2016 30.08–1.09 27.09–28.09 – 16.09
2017 9.09–10.09 13.09–15.09 20.09–22.09 14.09
2019 8.09–9.09 11.09–13.09 24.09–25.09 12.09

Примечание. Прочерк означает отсутствие миграционной волны (массового пролета в этот пе-
риод).
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Совмещение линьки и миграции. В общей 
выборке преобладали птицы на V стадии 
линьки, на долю которых приходилось до 
50 %. В первую миграционную волну доми-

нировали птицы на IV–V стадиях линьки, во 
вторую и третью волны – на последних ста-
диях постювенильной линьки и полностью 
перелинявшие особи (92 %).

Таблица 2. Распределение молодых зарянок в отловах по стадиям линьки

Период 
миграции

Стадии линьки и доля птиц в отловах
I II III IV V Полная

1-я волна 0.061 0.182 0.030 – 0.364 0.364
2-я волна – 0.095 0.079 0.079 0.492 0.254
3-я волна – 0.040 – 0.240 0.340 0.380

Примечание. Прочерк означает отсутствие птиц на данной стадии линьки в отловах

Скорость жиронакопления. Для птиц, пе-
реловленных через сутки, отмечена корре-
ляционная зависимость между их конечной 
и исходной массой тела (r = 0.76 при р < 0.01), 
а также конечной массой тела и скоростью 
жиронакопления (r = 0.79 при р < 0.04). Для 
зарянок, интервал переловов которых был 
более суток, достоверных корреляций не 
обнаружено. У особей, оставшихся на оста-
новке дольше двух суток, отмечено более 
высокое накопление массы перед отлетом 
по сравнению с группой птиц, прибывших 
на остановку в начале сезона миграции (рис. 
1А). При длительных остановках успешное 
увеличение массы тела у зарянок проходило 
в начале миграционного сезона, а в конце 
выявлена тенденция к уменьшению этого 
показателя (рис. 1В).

После первых и вторых суток пребыва-
ния зарянок на остановке отмечены макси-
мальные потери их массы тела (около 8 % от 
среднего значения массы тела зарянок), в то 
время как на шестые сутки после первично-
го отлова, наоборот, максимальный прирост 
(около 11 % от среднего значения массы 
тела). Несмотря на энергетические потери в 
первые сутки, общий тренд изменения мас-
сы тела молодых зарянок оставался поло-
жительным (рис. 2). Средний прирост в весе 
тела при средней длительности остановки в 
3.04 ± 0.57 дня составил около 0.31 г в сутки. 
Расчетная модель скорости жиронакопле-
ния у зарянок на миграционной остановке 
показала положительную динамику увели-
чения веса тела к моменту отлета (рис. 3). 
В течение суток масса тела имела значи-
тельные колебания, особенно в середине 
светлого времени суток, но в целом общий 
тренд динамики был положительным к кон-
цу дня (рис. 4).

Степень жировых резервов у птиц в об-
щей выборке варьировала, но подавляющее 
число птиц (67 %) оказались «нежирными», 
доля «жирных» особей составила 4 %. В на-
чальных отловах в обеих выборках преоб-
ладали «тощие» птицы (81 и 92 % соответ-
ственно). Уровень жира во всех группах на 
миграционной остановке не изменялся. Ин-
дивидуальные наблюдения за отдельными 
птицами показали, что жирность не изменя-
лась и оставалась на прежнем уровне через 
сутки, а также у переловленных на третьи, 
пятые и восьмые сутки относительно номи-
нального уровня. В то же время на вторые 
и девятые сутки отмечено снижение, а на 
четвертые и шестые сутки, наоборот, увели-
чение уровня показателя жирности на один 
балл. Однако при сравнении выборок до-
стоверных изменений жирности птиц не об-
наружено. Общая средняя разность между 
начальным и конечным уровнем жировых 
резервов оказалась ничтожно малой – 0.08 
± 0.42 балла.

Масса энергетических резервов (разница 
между фактической массой тела и «тощей» 
массой) транзитных зарянок в средней тайге 
востока Русской равнины составила от -0.2 
до 5.8 г (2.17 ± 0.10 г в среднем) и была мень-
ше, чем у птиц, которые совершали останов-
ку (табл. 3). Однако различия в энергетиче-
ских резервах между транзитными особями 
и зарянками, оставшимися на остановке, не-
значимы (z = -1.4; p = 0.15). При последнем 
измерении перед отлетом показатель энер-
гетических резервов в среднем уменьшался 
до 2.37 ± 0.33 г, что в пересчете на длитель-
ность беспересадочного полета составило 
5.8 ± 0.74 часа.
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Рис. 1. Конечная масса тела мигрирующих зарянок, остановившихся на сутки (А) и на длительный 
срок (B)

Fig. 1. The final body weight of migrating Robins stopped for a day (A) and for a long period (B)

Рис. 2. Динамика отношения начальной и конечной массы тела зарянок на миграционной остановке 
(n = 17), где Δm – разница между первым и последним взвешиванием тела птицы

Fig. 2. The dynamics of the ratio of the initial and final body mass of Robins at the migration stopover site (n 
= 17), where Δm is the difference between the first and last weighing of the bird's body
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Рис. 3. Расчетная модель жиронакопления зарянок в течение миграционной остановки, где Δm – 
расчетная масса тела молодой зарянки, накопленная за период остановки

Fig. 3. The calculated model of fat accumulation of Robins during  migration stopover, where Δm is the 
estimated body mass of a young Robin accumulated during the stopover period

Рис. 4. Суточные изменения массы тела у молодых зарянок
Fig. 4. Daily change of body weight in young Robins

Таблица 3. Сравнительная характеристика энергетических резервов у мигрирующих молодых 
зарянок

Группа «Тощая» масса в сред-
нем

Энергетические ре-
зервы Часы полеты 

Транзитные 14.51 ± 0.03 2.17 ± 0.10 5.3 ± 0.2
Совершившие остановку 14.48 ± 0.09 2.6 ± 0.26 6.4 ± 0.58 
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Обсуждение 
Мигрирующих птиц условно можно раз-

делить на две группы. Транзитная группа 
включает в себя особей, которые не задер-
живаются на остановке. Вторая группа моло-
дых зярянок остается на более длительный 
временной срок, их доля в общем потоке не 
более 10 %. Такое соотношение не является 
чем-то особенным и встречается у многих 
других воробьиных видов птиц (Chernetsov 
et al., 2007; Salewski et al., 2007; Панов, Чер-
нецов, 2010а; Чернецов, 2010). Наши ис-
следования показали, что динамика отлова 
зарянок дает возможность четко отличить 
местных птиц от мигрирующих. Особенно 
хорошо это прослеживается при отловах с 
помощью аудиоловушек. Местные молодые 
птицы попадают в сети в последней дека-
де августа, после чего наступает период от-
сутствия в отловах новых птиц, несмотря на 
привлечение видовыми песнями. С начала 
сентября число пролетающих новых птиц 
резко возрастает, вследствие чего пролет 
проходит несколькими волнами до октября 
(см. табл. 1). Такая схема разделения пото-
ков отмечалась ранее в популяциях зарянки 
на западе России и Европы (Цвей, 2008). Кро-
ме того, подобная модель выявлена и у дру-
гих видов воробьинообразных (Панов, Чер-
нецов, 2010а; Kanja, 1981), что указывает на 
широкое применение этой стратегии внутри 
отряда. Полученные данные по совмеще-
нию линьки и миграции у молодых зарянок 
свидетельствуют о преобладании в первой 
волне миграции особей из ближних гнездо-
вых территорий. В последующих волнах про-
лета по численности преобладают поздние 
мигранты, уже получившие опыт пролета. 
Схожая стратегия отмечена для варакушки, 
родственного зарянкам вида, в Карелии и в 
нижнем Приобье, где на первых этапах по-
давляющее число особей находилось на за-
вершающих стадиях линьки (Блюменталь, 
1967; Рыжановский, 1988, 2014; Панов, Чер-
нецов, 2010а).

В целом длительность пребывания не-
транзитных особей в местах остановки мо-
жет быть связана с разными факторами. 
Ряд авторов отмечает, что на длительность 
остановки влияет качество местообитаний, 
протяженность предстоящего экологиче-
ского барьера (Lindström, 2003; Ktitorov et 
al., 2010; Bayly et al., 2019), а также соци-
альная «напряженность» или конкуренция 
(Блюменталь, 1967) на миграционных оста-
новках. На исследуемой территории вопрос 

факторов, определяющих длительность пре-
бывания птиц на остановках, остается откры-
тым. Наличие значительных экологических 
барьеров в этой части Русской равнины не 
просматривается, особенно в связи с учетом 
развитых речных систем Печорского, Севе-
родвинского и Мезенского бассейнов. Также 
кажется сомнительным предположение о 
бедности кормом местных биотопов, учи-
тывая их мозаичность и разнообразие эко-
логических ниш. Определение конкуренции 
между остановившимися особями в рамках 
этого исследования не проводились. А вли-
яние погодных факторов на длительность 
остановки молодых зарянок не подтверди-
лось (Buluk, Tsvey, 2006).

Известно, что перед первым миграцион-
ным броском зарянки накапливают значи-
тельные жировые резервы (Блюменталь, 
1967; Рыжановский, 2014). Наши результаты 
показали незначительное увеличение веса 
тела птиц во время остановки перед ми-
грационным броском (см. рис. 1, 2). Зарян-
ки, как правило, следуют без значительных 
накоплений жира, преобладающее боль-
шинство птиц имеют массу тела, близкую к 
теоретической «тощей». В этой группе осо-
би обладают достаточным энергетическим 
резервом для дальнейшей миграции, но не 
более чем на одну ночь (в среднем на 5–6 
часов, а максимальный запас – на 12 часов 
беспрерывного полета). Для мигрирующих 
через Куршскую косу зарянок данный пока-
затель чуть меньше и равен  3.7 часа (Цвей, 
2008). Особи, решившие остаться на более 
длительный срок, значительно теряют в весе 
в первые сутки. Восполнение потраченной 
энергии осуществляется на третьи сутки, а 
к завершению остановки потерянный уро-
вень массы полностью восстанавливается 
и, реже, увеличивается на 1 % относитель-
но средней «тощей» массы. Очень похожие 
результаты были получены на молодых ва-
ракушках (Ellegreen, 1991; Панов, Чернецов, 
2010а). Одной из причин низкой скорости 
жиронакопления в первые сутки может быть 
ориентация в незнакомой местности (оцен-
ка биотопа, где остановилась птица) и поиск 
кормных мест, что отнимает много времени 
и энергии у прилетевших птиц (Чернецов, 
2010). Другой причиной служит появление 
ночных заморозков, увеличение количества 
дней с осадками, снижение видового разно-
образия и обилия корма. Так, наши данные 
свидетельствуют о том, что пик интенсивно-
сти питания приходится на середину дня и 
в предвечерние часы перед миграционным 
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броском (см. рис. 4). Они подтверждают, что 
за среднюю миграционную остановку моло-
дые зарянки способны как восполнить поте-
ри, так и преувеличить их. Однако в период 
ночевок на снижение массы могут повлиять 
низкие температуры воздуха, достигающие 
минусовых значений и способствующие 
увеличению терморегуляционных потерь. 
Следовательно, птицы после ночевки пы-
таются восполнить энергетические потери, 
которые могут достигать до 8 % от «тощей 
массы» тела, что согласуется с данными по 
взрослым зарянкам из западных регионов 
России (Zimin, 2003) и Европы (Alerstam and 
Lindstrom, 1990). В результате влияние всех 
этих факторов снижает скорость накопления 
массы тела птиц, в итоге жировые накопле-
ния меняются незначительно. Стоит также 
отметить, что птицы, прилетающие позд-
нее и совершающие длительные остановки, 
успевают накопить жира меньше, чем ран-
ние мигранты. Это, на наш взгляд, связано 
с тем, что в общих отловах в начале сезона 
миграции преобладают особи, подлетев-
шие из соседних районов и их уровень жира 
еще не потрачен на миграционные броски. 
Также причиной низких скоростей накопле-
ния жира в завершении сезона миграции 
может служить обеднение кормовой базы 
биотопов на месте остановки. Исследования 
экологии массовых грибных комаров и мо-
крецов в таежной зоне показали снижение 
летной активности и численности значитель-
ного количества этих видов к концу сентября 

(Глухова, 1989; Субботина, Максимов, 2013). 
Таким образом, общая картина энергетиче-
ского поведения зарянок на исследуемой 
территории совпадает с той, что происходит 
в других регионах Европейского континента 
(Блюменталь, 1967; Цвей, 2008; Pettersson 
& Hasselquist, 1985; Karlsson et al., 1988; 
Cramp, 1992; Ehnbom et al., 1993; Därnhardt 
& Lindström, 2001; Zimin, 2003).
Заключение

Таким образом, независимо от места рас-
положения стоянки в широтном и долготном 
направлении, для молодых зярянок сохраня-
ется единая стратегия поведения на мигра-
ционных остановках в Европе (Shaub, Jenni, 
2000). Молодые птицы не увеличивают свои 
энергетические резервы перед следующим 
миграционным броском. Часть популяции 
осуществляет многодневные остановки, где 
скорость жиронакопления незначительная, 
а накопления за весь период не превышают 
1 % от средней массы тела в популяции за 
средний период остановки. Каждые сутки 
пребывания на остановке приводят к вре-
менным всплескам и потерям в весе тела, 
но накопления жировых отложений не про-
исходит. В наиболее оптимальных условиях 
оказывается та часть мигрирующих птиц, ко-
торые принимают решение о миграционной 
остановке в медианную дату или раньше. 
Эта немногочисленная группа является ос-
новным резервом для сохранения популя-
ции в сложный период миграции молодых 
птиц.
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Summary: In 2015–2019, in the Sysola River valley, we estimated the param-

eters of the migration stopover of young robins in the taiga in the east of the 
Russian Plain. A total of 188 birds were captured using mist nets and analyzed. 
It was established that migratory young robins can be divided into two groups. 
The first group is transit individuals that leave the stopover without delay on 
the day of arrival. The other group includes individuals that make stopovers for 
a long time, on average 3.04 ± 0.57 days. For birds of both groups, a change in 
body weight and the rate of fat accumulation during the day and throughout 
the entire migration stopover were revealed. Birds from the first group have 
insignificant fat reserves that allow them to make migration flights lasting an 
average of 5.30 ± 0.20 hours. The robins from the second group, during the 
stopover period, only slightly increase their fat reserves at a rate of 0.33 g per 
day and by the time of departure are able to make non-stop flights with an 
average duration of 5.80 ± 0.74 hours. Individuals that decide to stop find them-

selves in optimal conditions in which they retain their energy reserves and with 
longer stopover can increase them and make longer migratory flights. As a re-
sult, during the autumn migration period over a significant part of the European 
range of distribution of the studied species, a unified strategy for the behavior 
of robins at migration stopovers was noted.
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О ВЫМИРАНИИ ВНУТРИПОПУЛЯЦИОН-
НОЙ ГРУППИРОВКИ УШАСТОЙ КРУГЛО-
ГОЛОВКИ PHRYNOCEPHALUS MYSTACEUS 

MYSTACEU (PALLAS, 1776) В ЗАРАСТАЮЩИХ 
ПОЛУПУСТЫНЯХ АСТРАХАНСКОЙ ОБЛА-

СТИ
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половозрастная структура 
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Аннотация: Пятилетние наблюдения за внутрипопуляционной груп-
пировкой ушастой круглоголовки (Phrynocephalus mystaceus mystaceus 
Pallas, 1776) в полупустынях Астраханской области показали сокра-
щение ее численности вплоть до полного исчезновения на данной 
территории. Основной причиной деградации группировки явилось 
зарастание слабо закрепленных и полузакрепленных песчаных участ-
ков – характерного для вида биотопа. Процесс зарастания показан на 
материалах описания геоботанических площадок, проективное по-
крытие которых достоверно возрастало за период наблюдений. Ядро 
внутрипопуляционной группировки составляли оседлые половозре-
лые особи, ее стабильность определялась привязанностью к участку 
самок, повторно встречавшихся на исследуемой территории в следу-
ющие друг за другом сезоны. Оседлые самцы и самки исчезли с тер-
ритории популяции одновременно. Переживание группировкой вида 
значительных изменений характерного биотопа базировалось на 
притоке мигрантов, проходивших через исследованную территорию. 
Такой механизм хорошо известен у млекопитающих и недостаточно 
изучен у пресмыкающихся. Поток мигрантов в основном состоял из 
неполовозрелых особей, возрастной группы, обладающей повышен-
ной подвижностью и обычно служащей целям расселения. Снижение 
притока кочующих особей, связанное, очевидно, с общим сокращени-
ем численности вида на окружающей территории, привело, в конце 
концов, к исчезновению группировки.
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Введение
Обладая высокой численностью и зна-

чительным видовым разнообразием, реп-
тилии играют серьезную роль в аридных 
экосистемах и могут служить показателем 
происходящих в них сукцессионных процес-
сов. Сукцессионные изменения сказываются 
прежде всего на узкоспециализированных 
видах, к которым здесь относятся псаммо-
филы. Среди рептилий астраханских полу-
пустынь на первом месте в этом плане сто-
ит ушастая круглоголовка (Phrynocephalus 
mystaceus mystaceus, Pallas, 1776), обитаю-

щая исключительно на открытых барханных 
и слабо закрепленных песках во всех частях 
своего ареала. В случае зарастания бархан-
ных песков ее численность значительно 
снижается, и популяция распадается на от-
дельные изолированные группировки. Эко-
логические особенности этих группировок 
представляют особый интерес, поскольку 
дают возможность понять механизмы пере-
живания видом значительных изменений 
характерного биотопа.

Судьба одной из таких группировок стала 
предметом нашего исследования в рамках 
изучения структуры полупустынных герпето-
комплексов. Целью работы было изучение 
процесса и причин сокращения численности 
ушастой круглоголовки, которое шло вплоть 
до ее полного исчезновения на данной тер-
ритории.
Материалы 

Исследование проходило в нескольких 
километрах от поселка Досанг Краснояр-
ского района Астраханской области (N 46° 
54’08.7264» E 47° 54’52.5312»). Время иссле-
дований – первая декада мая пяти последо-
вательных полевых сезонов с 2010 по 2014 г. 
Далее исследования возобновили в начале 
мая 2017 г. На изученной территории посе-
ления за время работы отловили, измерили 
и пометили всех встреченных ушастых кру-
глоголовок, всего 57 особей.

Поселение ушастой круглоголовки, соот-
ветствующее уровню внутрипопуляционной 
группировки (Шилов, 1977), выделили для 
работы в результате картирования террито-
рии популяции, равной по площади пример-
но 7 км2. Рекогносцировочный этап исследо-
вания показал, что пригодных для псаммо-
филов участков немного. Ближайшее посе-
ление вида обитало на расстоянии около 1 
км. Кроме того, на расстоянии 2 км тянулась 
барханная гряда, также пригодная для уша-
стых круглоголовок. На всех отмеченных 

территориях вид имел низкую численность.
Исследованная группировка обитала на 

изолированном участке полузакрепленных 
песков площадью 0.4 га. Закрепленные пе-
ски, окружавшие площадь группировки, по-
степенно наступали на ее территорию.

Для оценки изменений, происходивших в 
биотопе, использовали геоботанические ме-
тоды, главным образом показатель общего 
проективного покрытия растительности. За 
время исследований геоботанические опи-
сания провели три раза: в 2011, 2014 и 2017 
гг. Всего заложили 90 геоботанических пло-
щадок, по 30 в каждый отмеченный сезон.
Методы 
В процессе исследования использовали на-
бор стандартных методов, подробно опи-
санный нами в предыдущих публикациях 
(Полынова, Бажинова, 2012; Полынова и 
др., 2012).
У пойманных животных измеряли длину 
тела и хвоста с точностью до 1 мм и мети-
ли. Временную метку наносили с помощью 
спиртового маркера на спину ящерицы, а 
постоянную ставили с помощью отрезания 
кончиков фаланг пальцев по классической 
схеме (Mayhew, 1963; Tinkle, Woodward, 
1967).
Для оценки привязанности животных к тер-
ритории использовали метод картирования 
встреч, перемещений и жилых нор. Данные 
картирования переносили на электронную 
карту в программе MapInfo Professional 11.5. 
Уточнение и дополнение полученных мате-
риалов проводили с помощью двух допол-
нительных методов, тропления и осторож-
ного преследования, а также визуальных 
наблюдений.

Метод осторожного преследования осно-
ван на выявлении знакомства и привязан-
ности особи к индивидуальному участку. Из-
вестно, что оседлое животное уверенно пе-
редвигается по своему участку и пользуется 
имеющимися на нем укрытиями и норами. 
Когда наблюдатель осторожно, без резких 
движений на расстоянии 3–5 или 5–10 м (в 
зависимости от вида) следует за оседлыми 
особями, они бегают в пределах индивиду-
ального участка, занимаясь рутинной дея-
тельностью, прячутся в знакомые кусты и 
норы, а доходя до границы участка, сворачи-
вают назад. У мигрирующих особей в случае 
осторожного преследования поведение рез-
ко отличается. Они сразу пугаются и убегают 
на далекое расстояние от места встречи с 
наблюдателем. Описанный метод осторож-



45

Полынова Г. В., Полынова О. Е. О вымирании внутрипопуляционной группировки ушастой круглоголовки 
Phrynocephalus mystaceus mystaceu (Pallas, 1776) в зарастающих полупустынях Астраханской области // Принципы 
экологии. 2021. № 1. С. 43–51.

ного преследования мы не раз проверяли 
на ящерицах многих видов. Он позволяет не 
только выявить привязанность животного к 
определенному участку, но также получить 
сведения о размерах и форме участка и это-
логический материал.

Животных, встреченных несколько раз в 
пределах небольшой территории, знакомых 
с ней и имеющих здесь постоянные норы, 
мы считали оседлыми. Остальных особей 
относили к мигрантам, которые приходили 
на участок группировки с уже упомянутых 
выше песчаных массивов. Основным путем 
перемещения мигрантов служили песчаные 
дороги.

Для оценки изменений, происходивших 
в биотопе, использовали описание геобота-
нических площадок по упрощенной схеме. 
Площадь поселения изначально разделили 
по степени зарастания на три типа: слабо за-
крепленные (площадь 0.12 га), полузакре-
пленные (площадь 0.22 га) и закрепленные 
песчаные участки (площадь 0.06 га). Такое 
описание биотопа широко встречается в зо-
ологических исследованиях. Слабо закре-
пленные пески в основном располагались 
по гребням песчаных гряд и вокруг самого 
высокого песчаного бугра с кустом тамарик-
са (Támarix sp.) на вершине. Полузакреплен-
ные участки шли по склонам песчаных гряд, 
а закрепленные – по межгрядовым пониже-

ниям. Ушастые круглоголовки использовали 
слабо закрепленные и полузакрепленные 
территории. В первый сезон границы этих 
биотопов нанесли на карту и в пределах 
каждого из них заложили по 10 расположен-
ных равномерно геоботанических площадок 
площадью 1 × 1 = 1 м2. При описании площа-
док главным показателем служила степень 
проективного покрытия с точностью до 5 % 
(Воронов, 1973). Оценка достоверности раз-
личий полученных данных провели на ос-
нове непараметрического критерия Манна 
– Уитни.
Результаты 

Особенностью исследования было то, что 
на наших глазах в течение пяти полевых се-
зонов происходило зарастание открытых пе-
сков и постепенное сокращение численно-
сти ушастой круглоголовки. Для измерения 
скорости зарастания исследуемой террито-
рии мы использовали показатель проектив-
ного покрытия. Процесс зарастания шел во 
всех трех типах биотопов: слабо закреплен-
ных, полузакрепленных и закрепленных 
песках (табл. 1). В результате в 2017 г. сла-
бо закрепленная территория превратилась 
в полузакрепленную, полузакрепленная – в 
закрепленную, а проективное покрытие 
закрепленного участка увеличилось в 1.6 
раза, что в целом можно назвать процессом 
остепнения.

Таблица 1. Изменение проективного покрытия растительности исследуемой территории

Название биотопа Проективное по-
крытие (%) 2011 г.

Проективное по-
крытие (%) 2014 г.

Проективное покры-
тие (%) 2017 г.

Слабо закрепленные пески 2.2 ± 1.83 5.5 ± 1.5 9.0 ± 2.0
Полузакрепленные пески 9.0 ± 2.0 23.0 ± 8.1 48.5 ± 10.3
Закрепленные пески 29.5 ± 6.5 43.0 ± 9.0 67.0 ± 20.0

Расчет достоверности различий по непа-
раметрическому критерию Манна – Уитни 
показал, что отмеченные изменения про-
ективного покрытия в целом достоверны 
(табл. 2).

Изменение характерного биотопа нега-
тивно повлияло на численность группиров-
ки. Материалы, представленные на диа-
грамме (рис. 1), показывают, что за первые 
три года наблюдений общая численность 
группировки снизилась практически в два 
раза, в течение следующих двух лет она 
оставалась на нижнем уровне, а после двух-
летнего перерыва наблюдений ушастую кру-
глоголовку на данной территории мы боль-
ше не встретили.

Во всех приводимых диаграммах исполь-

зовался показатель абсолютной численно-
сти, а не плотности населения, поскольку 
материал касался только малочисленной 
группировки.

Снижение общей численности группиров-
ки шло, прежде всего, за счет уменьшения 
числа мигрантов (см. рис. 1). Численность 
оседлых ящериц оставалась первые три 
года примерно на одном уровне. На четвер-
тый год оседлых ящериц стало в два раза 
меньше, а на пятый они полностью исчезли. 
Такой ход изменения численности говорит 
о том, что существование малочисленной 
группировки напрямую зависело от притока 
мигрирующих особей. Подобный вариант 
поддержания мозаичной пространствен-
ной структуры популяции хорошо известен 
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Таблица 2. Достоверность различий проективного покрытия растительности исследуемой 
территории

Вариант сравнения Критерий Манна – Уитни 
U эмп. Уровень значимости

Слабо закрепленные пески, 
2011–2014 гг. 9 p ≤ 0.01

Слабо закрепленные пески, 
2014–2017 гг. 15 p ≤ 0.01

Полузакрепленные пески, 2011–
2014 гг. 14.5 p ≤ 0.01

Полузакрепленные пески, 2014–
2017 гг. 6 p ≤ 0.01

Закрепленные пески, 
2011–2014 гг. 14.5 p ≤ 0.01

Закрепленные пески, 
2014–2017 гг. 19.5 0.01 ≤ p ≤ 0.05

Рис. 1. Динамика численности группировки ушастой круглоголовки Phrynocephalus mystaceus 
mystaceus, май 2010–2014 и 2017 гг. 1 – общее число; 2 – оседлые особи; 3 – мигранты

Fig. 1. Population dynamics of the grouping of the lizard Phrynocephalus mystaceus mystaceus, May 2010–
2014 and 2017. 1 – total number; 2 – sedentary individuals; 3 – migrating individuals

у позвоночных животных, как в случае рас-
селения, так и в случае падения численности 
(Шилов, 1977).

Анализ динамики половозрастной струк-
туры мигрирующей части популяции позво-
лил понять, за счет какой популяционной 
группы поддерживалось существование ис-

следованной группировки (рис. 2).
Основу потока мигрантов составляли не-

половозрелые особи, и их численность рез-
ко снижалась год от года. Половозрелые 
самцы и самки составляли незначительную 
долю неоседлых особей и, по нашим на-
блюдениям, на участке группировки никогда 
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Рис. 2. Динамика половозрастной структуры мигрирующих особей группировки ушастой круглоголовки 
Phrynocephalus mystaceus mystaceus, май 2010–2014 и 2017 гг. 1 – самцы; 2 – самки; 3 – неполовозре-

лые особи
Fig. 2. Dynamics of sex and age structure  of migrating individuals of the lizard Phrynocephalus mystaceus 

mystaceus grouping, May 2010–2014 and 2017. 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals

повторно не встречались. Снижение потока 
мигрантов в целом и мигрирующего молод-
няка в частности зависело от отмеченного 
нами общего падения численности популя-
ции на прилежащей территории.

Анализ половозрастной структуры осед-

лой части группировки позволил понять ос-
нову ее стабильности в изученный период, а 
также проследить процесс сокращения чис-
ленности группировки и ее изчезновения 
(рис. 3).

Рис. 3. Динамика половозрастной структуры оседлых особей группировки ушастой круглоголовки 
Phrynocephalus mystaceus mystaceus, май 2010–2014 и 2017 гг. 1 – самцы; 2 – самки; 3 – неполовозре-

лые особи
Fig. 3. Dynamics of sex and age structure  of sedentary individuals of the lizard Phrynocephalus mystaceus 

mystaceus grouping, May 2010–2014 and 2017. 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals
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В основе группировки стояли 
половозрелые животные обоих полов. 
Неполовозрелые ящерицы пропали на 
территории на третий год наблюдений. 
Мечение позволило обнаружить тот факт, 
что все оседлые самки держались на участке 
группировки минимум два года подряд, 
а одна особь встречалась даже три года. 
Напротив, состав оседлых самцов каждый 
год обновлялся. Из этого можно сделать 
вывод, что в основе стабильности изученной 
группировки стояли половозрелые самки.

Снижение общей численности поселения, 
таким образом, шло в основном за счет 
сокращения молодняка. Такое положение, 
несомненно, свидетельствовало о 
постепенном сокращении размножения на 
всей территории популяции. Несмотря на 
то что на пятый сезон в пределах площади 
группировки существовал еще значительный 
поток мигрантов, сама группировка 
практически исчезла. Основной причиной 
ее исчезновения послужило изменение 
характерного для вида биотопа – процесс 
зарастания всех типов песчаных участков и 
остепнение биоценоза, показанное нашими 
геоботаническими наблюдениями. 
Обсуждение 

Зарастание песчаных пустынь и 
полупустынь – масштабное явление на 
территории нашей страны (Лотиев, Батхиев, 
2019; Сараев, Пестов, 2010; Табачишин и 
др., 2006 и др.). Оно представляет собой 
сукцессионный процесс. Обработка 
данных основных климатических факторов 
исследуемой территории показала, что 
зарастание песков имело положительную 
коррелятивную зависимость от увеличения 
общей суммы осадков за последнее 
десятилетие (Полынова, Мишустин, 2020). 
Ему также способствовало повсеместное 
сокращение поголовья скота и исчезновение 
диких копытных. Зарастание песков 
отрицательно повлияло не только на 
численность типичных псаммофилов, но, 
как показывают наши материалы (Полынова 
и др., 2019) и работы ряда авторов, и 
на численность других видов рептилий 
(Лотиев, Батхиев, 2019; Сараев, Пестов, 2010; 
Табачишин и др., 2006 и др.). Негативными 
последствиями зарастания для ящериц, 
очевидно, являются ухудшения условий 
передвижения и коммуникации.

Анализ полученных материалов позволил 
не только ответить на вопрос о причинах 
сокращения численности исследованной 

группировки ушастой круглоголовки, но 
и понять механизмы переживания видом 
значительных изменений характерного 
биотопа. В фундаменте этого механизма 
лежит поддержание группировки за 
счет притока мигрантов с близлежащей 
территории. Основу кочующих животных 
составляли неполовозрелые особи. 
Известно, что именно молодые и 
неполовозрелые особи большинства 
видов животных обладают повышенной 
подвижностью и склонностью к расселению 
(Наумов, 1956, 1963 и др.). Выполняя 
функцию расселения, молодые особи 
подпитывают изолированные группировки, 
что особенно важно в условиях низкой 
численности популяции. В группу мигрантов 
могут входить и взрослые животные. 
Наиболее очевидная причина этого – 
обострение социальных отношений во 
внутрипопуляционных группировках. В 
нашем случае доля половозрелых особей 
была невелика и причиной их миграций, 
скорее всего, был поиск пригодных 
местообитаний.

Поток мигрантов реализует еще одну 
очень важную функцию, являясь источником 
внутрипопуляционной информации, 
главным образом о размерах популяции. 
Иссякающий поток мигрантов служит 
показателем общего снижения численности. 
В этом случае для поиска внутривидовых 
контактов подвижность животных может 
значительно увеличиться. В нашем 
материале такой процесс наблюдался в 
2014 г., когда все отмеченные ящерицы 
оказались мигрантами. В ситуации 
высокой численности значительный поток 
расселяющихся особей включает механизмы 
ее авторегуляции (Шилов, 1977).

Основу внутрипопуляционных 
группировок составляли половозрелые 
особи. Это закономерно, поскольку основная 
функция пространственной структуры 
с интенсивным типом использования 
территории – поддержание процесса 
размножения (Шилов, 1977). Именно поэтому 
в изученной нами группировке исчезновение 
оседлых половозрелых ящериц обоих полов 
прошло одновременно и стало концом 
обитания вида на данной территории. 
Особый интерес в наших материалах 
представляет тот факт, что стабильность 
группы в течение всего периода наблюдений 
обеспечивала привязанность к участку 
самок, а не самцов. Можно предположить, 
что подобная оседлость самок обусловлена 
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тем, что в пределах территории группировки 
находились наиболее пригодные места для 
откладки яиц.

Полученные результаты являются 
примером общих закономерностей, 
известных для наземных позвоночных, 
но недостаточно изученных у 
пресмыкающихся и ранее не описанных 
для ушастой круглоголовки. Возможность 
их экстраполяции требует дальнейших 
исследований. 
Заключение
1.	 Пятилетние наблюдения за внутрипопу-

ляционной группировкой ушастой кру-
глоголовки (Phrynocephalus mystaceus 
mystaceus Pallas, 1776) показали сокра-
щение ее численности вплоть до полно-
го исчезновения на данной территории.

2.	 Основной причиной деградации груп-

пировки явилось зарастание слабо за-
крепленных и полузакрепленных пес-
чаных участков характерного для вида 
биотопа.

3.	 Поддержание существования внутри-
популяционной группировки в течение 
ряда лет шло за счет потока мигрантов, 
проходивших через исследованную 
территорию.

4.	 Поток мигрантов в основном состоял 
из неполовозрелых особей, возрастной 
группы, обладающей повышенной под-
вижностью и обычно служащей целям 
расселения.

5.	 Ядро внутрипопуляционной группиров-
ки составляли оседлые половозрелые 
особи, причем стабильность группи-
ровки определялась привязанностью к 
территории самок.
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Summary: Five-year observations of the intra-population grouping of the toad-
headed agama Phrynocephalus mystaceus mystaceus (Pallas, 1776) were carried 
out in semi-deserts of the Astrakhan region. It showed a reduction in its number 
up to complete extinction in this territory. The main reason for the degradation 
of the grouping was the overgrowth of weakly fixed and semi-fixed sandy areas 
- a typical biotope for the species. The process of overgrowth is shown on the 
materials of the description of geobotanical sites, the projective cover of which 
significantly increased during the observation period. The nucleus of the intra-
population group was composed of sedentary sexually mature individuals, and 
its stability was determined by attachment to the site of females that repeatedly 
met in the study area in successive seasons. Sedentary males and females 
disappeared from the territory at the same time. The experience of significant 
changes by the species grouping in the characteristic biotope for a lot of years 
was due to the influx of migrants passing through the studied territory. This 
mechanism is well known in mammals and insufficiently studied in reptiles. 
The flow of migrants mainly consisted of immature individuals, an age group 
with increased mobility, which usually serves the purpose of resettlement. The 
decrease in the influx of nomadic individuals, apparently related to the general 
decline in the number of species in the surrounding area, led, in the end, to the 
disappearance of the group.

ON THE EXTINCTION OF THE INTRA-
POPULATION GROUP OF THE LIZARD 

PHRYNOCEPHALUS MYSTACEUS MYSTACEUS 
(PALLAS, 1776) IN THE OVERGROWN SEMI-

DESERTS OF THE ASTRAKHAN REGION

References
Lotiev K. Yu. Bathiev A. M. Degradation of the Turan herpetofaunal complex in the Terek sand massif 

(Eastern Ciscaucasia), Izvestiya vysshih uchebnyh zavedeniy. Povolzhskiy region. Estestvennye 
nauki. 2019. No.2. P. 115–128. DOI: 10.21685/2307-9150-2019-2-12

Mayhew W. W. Biology of the granite spring lizard, Sceloporus orcutti, Amer. Midl. Nat. 1963. Vol. 69, No. 
2. P. 310–327. DOI: 10.2307/2422913

Naumov N. P. Animal ecology. M.: Vysshaya shkola, 1963. 618 p.
Naumov N. P. Interspecific and intraspecific relations in animals (mainly vertebrates), Zoologicheskiy 

zhurnal. 1956. T. 41. Vyp. 1. P. 74–89.
Polynova G. V. Bazhinova A. V. Grib E. V. Materials on the spatial structure of the population of Phrynocephalus 

guttatus guttatus in the semi-deserts of the Astrakhan region, Nazemnye pozvonochnye aridnyh 
ekosistem: Materialy mezhdunarodnoy konferencii, posvyaschennoy pamyati N. A. Zarudnogo. 
Tashkent: CHINOR ENK, 2012. P. 260–264.

Polynova G. V. Bazhinova A. V. Taking into account the characteristics of activity in the evaluation of the 
Phrynocephalus guittatus guittatus population number, Zoologicheskiy zhurnal. 2012. T. 91. No. 
11. P. 1411–1414.

Polynova G. V. Mishustin S. S. Polynova O. E. Reptiles’ community dynamics in sandy semi-deserts of 
Astrakhan region, Izvestiya vysshih uchebnyh zavedeniy. Povolzhskiy region. Estestvennye nauki. 
2019. No. 2. P. 150–163. DOI: 10.21685/2307-9150-2019-2-15

Polynova G. V. Mishustin S. S. Changes in the spatial structure of the population of the stepperunner 

POLYNOVA 
   Galina Vyacheslavovna

PhD, Peoples’ Friendship University of Russia (RUDN University), 
galinapolynova@mail.ru

POLYNOVA 
   Olga Evgenevna

PhD, Peoples’ Friendship University of Russia (RUDN University), 
olgapolynova@yandex.ru

Reviewer: B. S. Tuniev



51

Polynova G., Polynova O. On the extinction of the intra-population group of the lizard Phrynocephalus mystaceus mys-
taceus (Pallas, 1776) in the overgrown semi-deserts of the Astrakhan region // Principy èkologii. 2021. Vol. 10. № 1. 
P. 43‒51.

Eremias arguta deserti (Gmelin, 1789) in the semi-deserts of the Astrakhan region, Principy 
ekologii. 2020. No. 2. P. 87–96. DOI: 10.15393/j1.art.2020.10303

Saraev F. A. Pestov M. V. On the cadastre of the reptiles in the region of the northern and north-eastern 
Caspian Sea, Gerpetologicheskie issledovaniya v Kazahstane i sopredel’nyh stranah: Sbornik 
nauchnyh statey, Pod red. T. N. Duysebaevoy. Almaty: ASBK – SOPK, 2010. P. 172–191.

Shilov I. A. Ecological and physiological bases of population relations in animals. M.: Izd-vo Moskovskogo 
universiteta, 1977. 263 p.

Tabachishin V. G. Zav’yalov E. V. Tabachishina E. I. Spatial distribution of Eremias arguta (Pallas, 1773) in 
north of its habitat in the Volga region, Sovremennaya gerpetologiya. 2006. T. 5/6. P. 117–124.

Tinkle D. W., Woodward D. W. Relative movements of lizards in natural populations as determined from 
receptive radii, Ecology. 1967. Vol. 48, No. 1. P. 166–168. DOI: 10.2307/1933431

Voronov A. G. Geobotanics. M.: Vysshaya shkola, 1973. 384 p.



52

Романова Е. Б., Соломайкин Е. И., Бакиев А. Г., Горелов Р. А., Кленина А. А. Показатели лейкоцитарной системы 
крови ужа водяного Natrix tessellata Северного и Восточного Прикаспия // Принципы экологии. 2021. № 1. С. 52–2.

ПОКАЗАТЕЛИ ЛЕЙКОЦИТАРНОЙ 
СИСТЕМЫ КРОВИ УЖА ВОДЯНОГО 
NATRIX TESSELLATA СЕВЕРНОГО И 

ВОСТОЧНОГО ПРИКАСПИЯ

УДК УДК 574.3.591

Ключевые слова:
уж водяной 
Natrix tessellata 
формула крови 
лейкоцитарные 
индексы 
периферическая кровь

Аннотация: Змеи имеют вполне развитую кроветворную и иммунную си-
стемы, демонстрируют реакции на весь спектр экологических факторов 
среды обитания и являются уникальным объектом для экологических ис-
следований. Вопросы оценки иммунного статуса змей под воздействием 
антропогенного пресса в разных биотопических условиях среды остают-
ся малоизученными, и особенно актуален поиск популяционных марке-
ров, позволяющих оценить работу эффекторных механизмов иммунной 
системы, определяющих процесс формирования адаптивных реакций 
организма. Целью работы являлась сравнительная оценка показателей 
лейкоцитарной системы крови ужа водяного Natrix tessellata (Laurenti, 
1768) из популяций Северного и Восточного Прикаспия. Лимфоцитарно-
гранулоцитарный состав лейкограмм периферической крови ужа водяно-
го Северного и Восточного Прикаспия характеризовался преобладанием 
агранулоцитов (70–75 %), доля гранулоцитов составляла 25–30 %. Установ-
лено перераспределение соотношения гранулоцитов к агранулоцитам в 
крови особей из популяций разных биотопов. В крови особей Восточного 
Прикаспия выявлено повышенное содержание гетерофилов, моноцитов и 
пониженное содержание лимфоцитов по сравнению с выборкой из попу-
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Введение
Ареалы ужеобразных змей рода Natrix 

Laurenti, 1768 охватывают все расположен-
ные на территории Волжского бассейна 39 
субъектов Российской Федерации и две об-
ласти Казахстана (Табачишин, Табачиши-
на, 2002; Чугуевская, 2005; Бакиев и др., 
2009). Имеются обширные сведения по мор-
фологии, распространению, численности, 
плотности, размерно-половой структуре по-
пуляций, размножению, сезонной и суточ-
ной активности, термобиологии, питанию, 
паразитам и потребителям ужей рода Natrix 
в Волжском бассейне (Bakiev et al., 2011; 
Litvinov et al., 2011; Кленина, Бакиев, 2015; 
Кленина и др., 2015). Установлено, что змеи 
имеют вполне развитую кроветворную и им-
мунную системы и демонстрируют реакции 
на весь спектр экологических факторов, ха-
рактерных для среды их обитания (Davis et 
al., 2008; Kobolkuti et al., 2012; Lisicic et al., 
2013). Кровь змей имеет много общего, с од-
ной стороны, с кровью рыб и амфибий, с дру-
гой – птиц и млекопитающих (Cooper et al., 
1985), что делает их уникальным объектом 
для экологических исследований. Известно, 
что клеточные механизмы неспецифической 
резистентности у рептилий представлены 
набором лейкоцитов: моноцитами, базофи-
лами, эозинофилами и гетерофилами, реак-
ции адаптивного иммунного ответа обеспе-
чиваются лимфоцитами (Davis et al., 2008; 
Arican, Cicek, 2010; Павлов, Юсупов, 2015; 
Васильев, 2016 и др.). Получены популяци-
онные лейкоцитарные формулы крови ужа 
обыкновенного и ужа водяного Самарской 
области. Выявлены межвидовые различия, 
происходящие в крови этих змей до и по-
сле откладывания яиц, связанные с актива-

цией естественного иммунитета животных 
(Романова и др., 2015). Выявлены различия 
в лейкоцитарном составе крови ядовитых и 
неядовитых змей (Романова и др., 2017). В 
настоящее время антропогенная трансфор-
мация местообитаний имеет глобальный 
характер, при этом индивидуальная акко-
модация на изменяющиеся экологические 
условия среды во многом определяется спо-
собностью организма нормализовать им-
муногематологическую систему гомеостаза. 
В этой связи актуальность и дальнейшие 
перспективы изучения адаптивных реакций 
системы крови и механизмов регуляции за-
щитных функций организма змей не вызы-
вают сомнений и необходимы как для тео-
рии, так и для решения практических при-
родоохранных вопросов в области экологии 
отдельных видов.

Целью работы являлась сравнительная 
оценка показателей лейкоцитарной систе-
мы крови ужа водяного (Natrix tessellata 
Laurenti, 1768) популяций Северного и Вос-
точного Прикаспия в разные периоды сезон-
ной активности.
Материалы 

Отлов ужа водяного и лабораторные ис-
следования велись на территории Северного 
(РФ, Астраханская область) и Восточного (Ка-
захстан, Мангистауская область) Прикаспия 
(рис. 1). Все работы со змеями проводили в 
соответствии с «Международными рекомен-
дациями по проведению медико-биологи-
ческих исследований с использованием жи-
вотных» (International Recommendations..., 
2012). В исследованиях использовали толь-
ко половозрелых змей. Объем материала и 
краткая характеристика мест отлова пред-
ставлены в табл. 1.

Рецензент: В. Н. Куранова 

ляции Северного Прикаспия. Межполовые различия наблюдались в отно-
шении содержания азурофилов, доля которых в крови самок ужа водяного 
Северного Прикаспия была выше по сравнению с самцами. Интегральные 
индексы (ИСГЭ, ИЛГ, ИСГЛ) выявили однотипный характер изменчивости 
параметров лейкоцитарной системы крови самок и самцов, обитающих 
в районах Прикаспийской низменности. Выявленные различия в параме-
трах лейкоцитарной системы крови ужа водяного, возможно, связаны с се-
зонной онтогенетической активностью змей. Неспецифическая защитная 
система крови змей быстрее и эффективнее реагирует на широкий спектр 
патогенных антигенов среды обитания по сравнению с адаптивными отве-
тами, поэтому в период спаривания именно врожденная система защиты, 
характеризующаяся более высоким развитием у эктотермных животных, 
обеспечивала максимальную защиту и устойчивое функционирование ор-
ганизма.
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Рис. 1. Карта-схема мест отлова ужа водяного. Северный Прикаспий: 1 – Астраханская область, Красно-
ярский район, пос. Комсомольский, с. Лапас; 2 – Астраханская область, Красноярский район, р. Ахтуба, 
пос. Белячий, с. Ясын-Сокан; 3 – Астраханская область, Харабалинский район, пос. Бугор, с. Михайлов-
ка; 4 – Астраханская область, Харабалинский район, г. Харабали. Восточный Прикаспий: 5 – Казахстан, 

Мангистауская область, окрестности с. Кызылозен
 Fig. 1. Schematic map of Natrix tessellata trapping stations. Northern Pre-Caspian: 1 – village Lapas, 
settlement Komsomol'sky, Krasnoyarsky region, Astrahanskaya oblast'; 2 – v. Jasyn-Sokan, s. Belyachy, 

Krasnoyarsky region, Astrahanskaya oblast'; 3 – v. Mihaylovka, s. Bugor, Harabalinsky region, Astrahanskaya 
oblast'; 4 – Harabali city, Harabalinsky region, Astrahanskaya oblast'. Eastern Pre-Caspian: 5 – v. Kyzylozen, 

Mangistauskaya oblast', Kazahstan

В местах отлова ужей на территории 
Астраханской области антропогенное влия-
ние было более выражено по сравнению с 
территорией Казахстана.
Методы 

Для получения образцов крови живот-
ных обездвиживали путем захвата и дела-
ли пункцию верхнечелюстной вены иглой, 
смоченной в растворе гепарина, для взятия 
крови и приготовления мазков. Все работы 
проводились в соответствии с «Междуна-
родными рекомендациями по проведе-
нию медико-биологических исследований 
с использованием животных» (International 
Recommendations..., 2012). Для каждой осо-
би готовили по два мазка крови. После фик-

сации в смеси спирт : эфир (1 : 1) мазки окра-
шивали по Романовскому – Гимзе в течение 
20 мин. (Ромейс, 1954). Дифференцирован-
ный подсчет лейкоцитов проводили на би-
нокулярном микроскопе Meiji Techno серии 
МТ 4000 с иммерсией (×1500). Всего проана-
лизировано 206 препаратов и просмотрено 
2060 лейкоцитов. С учетом морфологиче-
ских особенностей определяли шесть типов 
лейкоцитарных клеток (в %): гранулоциты 
(гетерофилы, базофилы, эозинофилы) и 
агранулоциты (азурофилы, моноциты, лим-
фоциты) (Campbell, 2006; Хайрутдинов, Со-
колина, 2010; Павлов, 2019). На основании 
лейкоцитарной формулы крови рассчитаны 
интегральные лейкоцитарные индексы (отн. 
ед.):
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Таблица 1. Краткая эколого-географическая характеристика мест отлова ужа водяного 
Natrix tessellata (Laurenti, 1768)

Время отлова Место отлова Самки 
(экз.)

Самцы 
(экз.)

Районы Северного Прикаспия

23.08.17– 
24.08.17

Астраханская область, Красноярский район, между пос. 
Комсомольский и с. Лапас (координаты: 46°55'42.2"N, 
47°51'45.6"E) (место водопоя скота и рыбалки местных 

жителей)
17 8

25.08.17
Астраханская область, Красноярский район, р. Ахтуба, 

между пос. Белячий и с. Ясын-Сокан (координаты: 
46°40'48.4"N, 48°04'12.9"E) (частое место рыбной ловли и 

проезда автотранспорта)
10 6

26.08.17
Астраханская область, Харабалинский район, между 

пос. Бугор и с. Михайловка (координаты: 47°36'18.5"N, 
46°53'15.2"E) (запруженный участок, частое место отдыха 

местных жителей)
3 1

26.08.17
Астраханская область, Харабалинский район, южные 
окрестности г. Харабали (координаты: 47°22'50.2"N 

47°17'08.4"E) (близкое расположение населенного пункта, 
частый проезд автотранспорта)

2 2

Всего 33 17

Район Восточного Прикаспия

01.05.19– 
2.05.19

Казахстан, Мангистауская область, окрестности с. 
Кызылозен (координаты 44.17.55 с. ш., 50.30.16 в. д.) 

(каменистый берег Каспийского моря, редко посещаемый 
местным населением)

27 27

Всего 27 27
Итого 104 экз. 

1.	 Индекс сдвига лейкоцитов (ИСЛ), отн. 
ед.: = ∑ гранулоцитов / ∑ агранулоцитов;

2.	 Индекс соотношения лимфоцитов и эо-
зинофилов (ИСЛЭ), отн. ед.: = Л/Э;

3.	 Индекс соотношения гетерофилов и эо-
зинофилов (ИСГЭ), отн. ед.: = Г/Э ;

4.	 Лимфоцитарно-гранулоцитарный ин-
декс (ИЛГ), отн. ед.: = Л • 10/(Э + Г + Б);

5.	 Индекс соотношения гетерофилов и 
лимфоцитов (ИСГЛ), отн. ед.: = Г/Л,

где Л – лимфоциты; Э – эозинофилы; Г – 
гетерофилы; Б – базофилы.

Статистическая обработка. Анализ 
полученных данных проводили методами 
непараметрической статистики с расчетом 
критериев: Краскела – Уоллиса (H) (при мно-
жественном сравнении независимых групп 
по одному признаку), Манна – Уитни (U) и 
Данна (D) (при попарном сравнении групп) 
в пакете прикладных программ Statistica. За 
величину статистической значимости прини-
мали a = 0.05. При проведении множествен-
ных сравнений производилась коррекция 
критического уровня значимости. С учетом 

вида распределения центральные тенден-
ции и рассеяние изученных показателей 
описывали медианой (Ме) и интерквартиль-
ным размахом (IQR) (значения 25-го и 75-го 
процентилей) (Реброва, 2006).
Результаты 

Исследование качественного и количе-
ственного состава лейкоцитов крови реп-
тилий связано с рядом трудностей, обу-
словленных как особенностями морфоло-
гии клеток, диффузностью кроветворения, 
так и внешними факторами (Павлов, 2019). 
Для поддержания гомеостаза организма в 
специфичных условиях среды обитания жи-
вотные используют набор универсальных 
эффекторных клеток. У змей это зернистые 
лейкоциты (гранулоциты), характеризую-

щиеся наличием крупного сегментирован-
ного ядра и присутствием в цитоплазме 
специфических гранул, представлены ба-
зофилами, эозинофилами и гетерофилами 
(Campbell, 2006). Мононуклеарные клетки 
(азурофилы, моноциты и лимфоциты), в от-
личие от агранулоцитов млекопитающих, 
имеют многочисленные мелкие гранулы в 
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цитоплазме. Моноциты – крупные клетки с 
бобовидным ядром, смещенным от центра 
клетки, являются фагоцитами, обрабатыва-
ют антигены, высвобождают цитокины – гу-
моральные регуляторы межклеточных взаи-
модействий (Arican, Cicek, 2010). Азурофилы 
имеют меньшие размеры по сравнению с 
моноцитами, крупное округлое ядро, так-
же характеризуются высокой фагоцитарной 
активностью (Salakij et al., 2002). Лимфоци-
ты – клетки округлой или овальной формы с 
округлым ядром, обеспечивают реализацию 

специфических реакций иммунной системы 
организма (Davis et al., 2008).

Лимфоцитарно-гранулоцитарный состав 
лейкограмм периферической крови ужа во-
дяного Северного и Восточного Прикаспия 
характеризовался преобладанием агрануло-
цитов (70–75 %), доля гранулоцитов состав-
ляла 25–30 % (табл. 2). Значимые различия в 
лейкограммах исследованных выборок ужа 
водяного выявлены по содержанию как гра-
нулоцитов (гетерофилов), так и агранулоци-
тов (моноцитов и лимфоцитов).

Таблица 2. Лейкоцитарный состав периферической крови ужа водяного Natrix tessellata Северного 
и Восточного Прикаспия 

Статистичес-
кие показа-

тели
Гетерофилы, 

%
Базофилы, 

%
Эозинофилы, 

%
Азурофилы, 

% Моноциты, % Лимфоциты, 
%

Северный Прикаспий (n = 50)
Me 5.00 9.50 9.00 8.00 6.50 62.25
IQR 2.00 4.00 4.00 2.00 2.00 7.00

Восточный Прикаспий (n = 54 )
Me 12.00 9.50 8.25 8.00 11.25 51.75
IQR 4.25 5.25 5.25 4.25 5.50 8.50
U 6.68 1.43 0.93 1.28 6.23 5.65

p – уровень 
значимости < 0.01 0.15 0.35 0.20 < 0.01 < 0.01

Примечание.  Жирным шрифтом выделены статистически значимые различия (a = 0.05). 

Сравнительный анализ лейкограмм не 
выявил межполовых различий в морфоло-
гическом составе периферической крови 
ужа водяного Восточного Прикаспия. В лей-
коцитарном профиле крови N. tessellata Се-
верного Прикаспия межполовые различия 
наблюдались только в отношении азурофи-
лов, доля которых в крови самок была выше 
по сравнению с самцами (D = 2.64, р = 0.05). 
Механизм таких различий между полами не 
ясен, но можно предположить, что в зави-
симости от сезонных изменений у полов на-
блюдаются разные колебания в количестве 
азурофилов.

Определение лейкоцитарной формулы 
является необходимой составной частью 
общего анализа крови. Однако отдельные ее 
показатели не дают целостного представле-
ния о реакциях системы крови и организма 
на воздействие различных факторов. По-
этому для интегральной оценки состояния 
системы крови используют лейкоцитарные 
интегральные индексы, отражающие взаи-
мосвязи клеток крови и позволяющие оце-
нить работу эффекторных механизмов им-

мунной системы.
Сравнительный анализ интегральных по-

казателей выявил в популяции N. tessellata 
Восточного Прикаспия повышенное значе-
ние индексов ИСЛ, ИСГЭ, ИСГЛ и более низ-
кое значение ИЛГ по сравнению с популяци-
ей вида Северного Прикаспия (табл. 3). 

Полученные результаты свидетельствова-
ли о перераспределении соотношения гра-
нулоцитов (U = 2.95, p = 0.003) к агранулоци-
там (U = 1.96, p = 0.04) в крови исследован-
ных популяций. В иммунологических пока-
зателях крови особей Восточного Прикаспия 
преобладала неспецифическая защитная со-
ставляющая. Напротив, усредненная лейко-
грамма особей популяции ужей Северного 
Прикаспия имела ярко выраженный лимфо-
цитарный профиль, что свидетельствовало 
о возрастании специфической реактивности 
организма (рис. 2). Отметим, что активация 
специфических реакций иммунной системы 
(содержание лимфоцитов) прослеживалась 
в лейкоцитарном составе крови у самцов и 
самок популяции Северного Прикаспия.
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Таблица 3. Значение интегральных индексов периферической крови ужа водяного Natrix tessellata  
Северного и Восточного Прикаспия 

Статистические 
показатели ИСЛ ИСЛЭ ИСГЭ ИЛГ ИСГЛ

Северный Прикаспий (n = 50)
Me 0.34 7.09 0.61 23.63 0.09
IQR 0.07 3.25 0.38 8.89 0.03

Восточный Прикаспий (n = 54)
Me 0.40 6.57 1.43 18.08 0.25
IQR 0.16 4.38 1.04 8.12 0.11
U 3.25 0.58 6.11 4.37 6.78

р – уровень 
значимости < 0.01 0.56 < 0.01 < 0.01 < 0.01

Примечание. Жирным шрифтом выделены статистически значимые различия (a = 0.05).

Рис. 2. Перераспределение соотношения гранулоцитов к агранулоцитам в составе периферической 
крови особей ужа водяного Прикаспийской низменности. 1 – Северный Прикаспий; 2 – Восточный При-

каспий; 3 – статистически значимые различия
Fig. 2. Redistribution of the ratio of granulocytes to agranulocytes in the periferal blood of N. tessellata of the 

Caspian Lowland. 1 – Northern Pre-Caspian; 2 – Eastern Pre-Caspian; 3 – statistically significant differences 
between groups

Особенностью морфологической картины 
и самок, и самцов ужа водяного Восточного 
Прикаспия являлось повышенное содержа-
ние в крови гетерофилов и моноцитов, кото-
рое статистически значимо превышало ана-
логичные показатели самок и самцов ужа 
водяного в популяции Северного Прикаспия 
(табл. 4).

Количество гетерофилов в крови репти-
лий может зависеть от наличия заболеваний 
или повреждения тканей (Campbell, 2006). В 
мазках крови ужа водяного Восточного При-
каспия токсических гетерофилов (появление 

которых связано с бактериальными инфек-
циями) не наблюдалось. Повышенные доли 
гетерофилов и моноцитов в крови особей 
этой выборки ужа могли быть связаны со 
строго индивидуальными факторами, таки-
ми как восприимчивость отдельной змеи к 
стрессу, наличие микроорганизмов в окру-
жающей среде или некоторые другие вну-
тренние и внешние факторы.

Интегральные индексы (ИСГЭ, ИЛГ, ИСГЛ) 
выявили однотипный характер изменчи-
вости параметров лейкоцитарной системы 
крови самок и самцов, обитающих в районах 
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Таблица 4. Лейкограммы крови самок и самцов ужа водяного Natrix tessellata  
Прикаспийской низменности 

Статистичес-
кие показа-

тели
Гетерофилы, 

% Базофилы, % Эозинофи-
лы, %

Азурофилы, 
%

Моноциты, 
%

Лимфоциты, 
%

Северный Прикаспий, самки (n = 33)
Me 5.00 9.00 10.00 9.00 7.00 59.00
IQR 1.50 3.50 4.00 3.00 1.50 6.50

Восточный Прикаспий, самки (n = 27)
Me 12.50 10.00 8.00 8.00 11.00 51.50
IQR 3.50 8.50 4.00 4.50 5.00 10.00
U 5.16 0.13 2.15 0.49 3.99 3.44

p – уровень 
значимости <0.001 1.00 0.19 1.00 0.0004 0.003

Северный Прикаспий, самцы (n = 17)
Me 5.00 10.00 8.00 7.00 6.00 65.50
IQR 1.75 1.75 3.50 1.00 1.75 5.50

Восточный Прикаспий, самцы (n = 27)
Me 11.50 9.00 8.50 8.00 11.50 52.00
IQR 5.25 4.50 5.50 5.00 5.25 8.50
U 4.41 2.33 1.18 2.84 4.88 4.88

p – уровень 
значимости < 0.001 0.12 1.00 0.03 < 0.001 < 0.001

Примечание. Жирным шрифтом выделены статистически значимые различия (a = 0.05)

Прикаспийской низменности. Так, напри-
мер, индексы соотношения гетерофилов к 
лимфоцитам (ИСГЛ) и гетерофилов к эозино-
филам (ИСГЭ) были статистически значимо 
выше у самцов и у самок ужа водяного Вос-
точного Прикаспия по сравнению с особями 
Северного Прикаспия (рис. 3).
Обсуждение 

Подводя итог проведенному исследова-
нию, отметим, что лимфомиелоидный ком-
плекс рептилий достаточно гетерогенен и 
фактически соответствует лимфоидной си-
стеме высокоорганизованных позвоночных 
животных. Рептилии подвергаются атаке 
самых разнообразных инфекционных и не-
инфекционных агентов, действию которых 
препятствуют две формы иммунного реаги-
рования: неспецифический (врожденный) 
иммунитет и специфический (адаптивный, 
приобретенный) иммунитет. Врожденная 
система характеризуется более высоким раз-
витием, быстро и эффективно реагирует на 
широкий спектр патогенных антигенов сре-
ды обитания по сравнению с адаптивными 
ответами. Иммунная система рептилий (на-
земных эктотермных животных) способна 
реагировать в широком диапазоне темпера-

тур, но наиболее высокие ответы наблюда-
ются при определенной, оптимальной для 
конкретного вида температуре, поэтому ис-
следование иммунных реакций требует уче-
та временных и климатических факторов. 
Стратегия иммунной защиты определяется 
не только онтогенетическими особенностя-
ми рептилий, но и путем поступления, вели-
чиной и длительностью воздействия анти-
генов (Coico, 2003). Хорошо известно, что на 
проявление лейкоцитарного профиля крови 
и иммунный статус организма змей оказы-
вают влияние возраст, пол, физиологическое 
состояние животных, а также сезоны года и 
изменение абиотических факторов среды 
(Павлов, Юсупов, 2015). Перечисленные 
факторы накладываются друг на друга и ока-
зывают комбинированное действие на орга-
низм. Выявленные различия в параметрах 
лейкоцитарной системы крови между вы-
борками из популяций ужа водяного в пер-
вую очередь связаны с сезонной динамикой 
физиологической активности животных. Уж 
водяной Северного Прикаспия был отлов-
лен ближе к концу сезона физиологической 
активности, особи Восточного Прикаспия, 
напротив, в брачный период, связанный со 
спариванием и максимальной сезонной ак-
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Рис. 3. Значение индекса отношения гетерофилов к лимфоцитам (ИСГЛ) и эозинофилам (ИСГЭ) для 
самок и самцов ужа водяного Северного и Восточного Прикаспия. 1 – Северный Прикаспий; 2 – Восточ-

ный Прикаспий; 3 – статистически значимые различия
Fig. 3. Values of the index of the ratio of heterophiles to lymphocytes in males and females of N. tessellata 

from the Northern and Eastern Pre-Caspian. 1 – Northern Pre-Caspian; 2 – Eastern Pre-Caspian; 3 – 
statistically significant differences

тивностью. Большинство изменений в орга-
низме являются иммуноопосредованными 
или же напрямую детерминированы влия-
нием иммунологических факторов. Взаимо-
отношения организма со средой обитания 
являются результатом воздействия, с одной 
стороны, антигенов (ксенобиотиков), а с 
другой – распознавания и реагирования на 
эти антигены иммунной системы организма. 
Любые экологические факторы, изменяю-

щие иммунологическую реактивность ор-
ганизма животных, могут нарушать форми-
рование сложных механизмов обеспечения 
гомеостатического равновесия в системе 
«организм – среда обитания».
Заключение

В процессе адаптации к среде обитания и 
разных сроков онтогенетической активности 
у змей изменяются показатели клеточной и 
гуморальной защиты, что отражается на мор-
фологическом составе крови. Вследствие 

этого особенно актуален поиск популяцион-
ных маркеров, позволяющих оценить рабо-
ту эффекторных механизмов иммунной си-
стемы, а также уровень иммунологической 
реактивности, определяющие процесс фор-
мирования адаптивных реакций. Использо-
ванные в работе интегральные лейкоцитар-
ные индексы обладали информативностью, 
иллюстрировали активацию специфической 
составляющей иммунитета особей ужа во-
дяного Северного Прикаспия при подготов-
ке к зимовке. Неспецифическая защитная 
система крови змей быстрее и эффективнее 
реагирует на широкий спектр патогенных 
антигенов среды обитания по сравнению с 
адаптивными ответами, поэтому в период 
спаривания именно врожденная система за-
щиты, характеризующаяся более высоким 
развитием у эктотермных животных, обе-
спечивала максимальную защиту и устойчи-
вое функционирование организма.
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Summary: Snakes have a well-developed hematopoietic and immune system, 
demonstrate responses to the full range of environmental factors and are a 
unique object for environmental research. The issues of assessing the immune 
status of snakes under the influence of anthropogenic press in different 
biotopic environmental conditions remains poorly understood. Therefore, it is 
particularly relevant to search for population markers that allow us to assess 
the work of the effector mechanisms of the immune system determining the 
process of forming adaptive responses of the body. The aim of the work was a 
comparative assessment of the leukocyte blood system of the tesselated water 
snake Natrix tessellata (Laurenti, 1768) of the Northern and Eastern Pre-Caspian. 
The lymphocyte-granulocyte composition of peripheral blood of the water 
snake Natrix tessellata was characterized by a predominance of agranulocytes 
(70–75 %), the proportion of granulocytes was 25–30 %. The redistribution 
of the ratio of granulocytes to agranulocytes was established in the blood of 
individuals of the studied populations from different biotopes. The content 
of heterophiles, monocytes was increased and content of lymphocytes was 
reduced in individuals of the Eastern Pre-Caspian compared with individuals of 
the Northern Pre-Caspian. Intersex differences were observed in the content of 
azurophils, the proportion of which in the blood of females of the water snake 
from the Northern Pre-Caspian was higher compared to males. Integral indices 
(ISGE, ILG, ISGL) revealed the same type of variability in the parameters of the 
blood leukocyte system of females and males living in the areas of the Caspian 
lowland. The revealed differences in the parameters of the white blood cell 
system of water snakes may be related to their seasonal ontogenetic activity. 
The non-specific protective system of the blood of snakes responds faster and 
more effectively to a wide range of pathogenic antigens of the environment, 
compared with adaptive responses. Consequently, during the mating period, it is 
the innate defense system, characterized by higher development in ectothermic 
animals that provided maximum protection and stable functioning of the body.
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ВЛИЯНИЕ ПОГОДНО-КЛИМАТИЧЕСКИХ 
ФАКТОРОВ НА СРОКИ РАЗМНОЖЕНИЯ 

КРЯКВЫ (ANAS PLATYRHYNCHOS) НА ЮГЕ 
ЗАПАДНОЙ СИБИРИ

УДК 598.252.1; 591.54

Ключевые слова:
сроки гнездования 
изменение климата 
кряква 
Западная Сибирь

Аннотация: В последние десятилетия происходит потепление кли-
мата, которое обусловливает существенное изменение времени се-
зонных явлений годового жизненного цикла птиц, в том числе раз-
множения. По водоплавающим птицам сведения немногочисленны 
и противоречивы. По региону Западной Сибири таких данных нет. 
Цель настоящей работы – обобщить материалы полувековых наблю-

дений и дать заключение о влиянии потепления климата на репро-
дуктивный период кряквы. Исследования проводили с 1970 по 2018 
г. на оз. Кротовая Ляга на севере Кулундинской степи. Утиные гнезда 
учитывали с начала мая до конца июля. Дата откладки первого яйца 
определена стандартными расчетами в 1879 гнездах кряквы. Исполь-
зованы данные ближайшей метеостанции (г. Карасук) и индексы Се-
вероатлантической осцилляции (NAO), имеющиеся в открытом досту-
пе. Статистическая оценка результатов проведена с использованием 
программ PAST_3.17 и Excel 2010. За период 1970–2018 гг. смещения 
даты перехода среднесуточной температуры воздуха через 0 °C в ран-
нюю сторону не обнаружено. Однако за менее продолжительный 
период (1979–2018 гг.) этот показатель имел достоверный тренд со 
смещением на 2.5 ± 0.8 дня за каждые 10 лет. На этом фоне у даты 
начала первой кладки, средней даты периода откладки яиц и даты на-
чала последней кладки такой тенденции нет. Перечисленные даты в 
разные годы варьировали в широких пределах (до 30 дней). Установ-
лена высоко достоверная положительная связь сроков размножения 
с датой перехода среднесуточных температур воздуха через 0 °С и от-
рицательная с февральским индексом NAO. Суммарный эффект этих 
факторов обусловливал 25 % изменчивости даты начала гнездования 
и среднегодовой даты периода откладки яиц. Временной интервал 
между датой установления положительных температур воздуха и на-
чалом размножения увеличивался в годы с ранней, теплой весной и 
уменьшался в холодные годы.
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Введение
Период размножения занимает ведущее 

место в годовом жизненном цикле птиц. 
Сроки размножения любого вида животных 
устанавливались естественным отбором в 
процессе эволюции таким образом, чтобы 
потомство появлялось на свет, росло и раз-
вивалось в сезон года с оптимальными для 
этого физическими, защитными и кормовы-
ми условиями. В средних широтах это весен-
не-летние месяцы, когда размножаются, за 
редким исключением, все птицы.

Механизмы, регулирующие сроки и про-
должительность сезонных явлений годового 
жизненного цикла птиц, в том числе время 
начала размножения в текущем году и в кон-
кретном географическом районе, представ-
ляют собой уникальную многоступенчатую 
систему воздействия на организм циркан-
ных эндогенных гормональных ритмов, дли-
ны светового дня и других внешних факторов 
среды (Дольник, 1964; Murton, Kear, 1978; 
Dawson, 2008; Иовченко, 2015). Мигрирую-

щие виды птиц, прибыв после зимовки к ме-
стам гнездования, сталкиваются с местными 
условиями среды. Метеорологические фак-
торы могут влиять на птиц как напрямую, по-
вышая затраты энергии на терморегуляцию 
при низких температурах, так и опосредо-
ванно, обусловливая развитие раститель-
ности и время появления беспозвоночных, 
служащих кормом для птиц. Раннее начало 
гнездования водоплавающих птиц в годы с 
теплой весной отмечают многие исследо-
ватели (Онно, 1975; Langford, Driver, 1979; 
Hammond, Johnson, 1984; Krapu, Reinecke, 
1992; Greenwood et al., 1995; Avilova, 2016 и 
др.).

Продолжительность сезона откладки яиц 
определяется временем наступления фото-
рефрактерной стадии. У большинства уток, 
размножающихся в средних широтах север-
ного полушария, откладка яиц прекраща-
ется в районе даты летнего солнцестояния 
(Murton, Kear, 1978).

В последние годы в связи с потеплением 
климата пристальное внимание исследова-
телей привлекает проблема влияния гло-
бальных изменений климата на экологию 
животных, в том числе птиц (McCarty, 2001; 
Crick, 2004; Соколов, 2010; Møller et al., 2010; 
Charmantier, Gienapp, 2014). Большинство 
публикаций посвящены воробьиным пти-
цам и значительно меньше гусеобразным. 
В них сообщается, что изменение климата 
в некоторой степени обусловливает сдвиги 

в датах миграции и сроках начала размно-
жения (Žalakevičius et al., 2009; Guillemain et 
al., 2013; Arzel et al., 2014; Clark et al., 2014; 
Pavón-Jordán et al., 2017).

При отклонении сроков размножения 
от оптимального у уток может изменяться 
средняя величина кладки (Krapu et al., 2004; 
Михантьев, Селиванова, 2008), успех гнездо-
вания (Юрлов и др., 1994; Drever, Clark, 2007; 
Grant, Shaffer, 2012) и выживаемость по-
томства (Dzus, Clark, 1998; Blums et al., 2002; 
Gurney et al., 2012). Это отражается на про-
дуктивности популяции и, следовательно, на 
ее численности.

Цель настоящего исследования – на боль-
шом эмпирическом материале показать за-
кономерности межгодовой вариабельности 
сроков гнездования кряквы на юге Запад-
ной Сибири, а именно выявить предельные 
параметры и возможные долговременные 
тренды сроков начала и длительности пери-
ода гнездования кряквы и оценить влияние 
локальных погодных условий (даты пере-
хода среднесуточной температуры через 0 
°С) и глобальных климатических процессов 
(Североатлантической осцилляции, NAO) 
на межгодовые вариации времени начала 
гнездования.
Материалы 

Исследования проводили с 1970 по 2018 
г. за исключением 6 лет (1976, 1977, 2008, 
2012, 2013, 2014) в Северной Кулунде. Эко-
логию водоплавающих птиц изучали на оз. 
Кротовая Ляга (53°43’ с. ш., 77°53’ в. д.) пло-
щадью 345–485 га в зависимости от обвод-
ненности, входящем в озерно-займищную 
систему в низовьях бассейна р. Карасук. 
Подробно место работы описано ранее (Ми-
хантьев, Селиванова, 2008).

В своих анализах мы использовали мете-
орологические данные Карасукской мете-
останции, расположенной в 10 км от места 
работы. Значения индексов Североатланти-
ческой осцилляции (NAO) взяты с сайта аме-
риканского Центра атмосферных исследова-
ний Джеймса У. Херрелла (Hurrell, 2020).
Методы 

Учеты утиных гнезд проводили ежегод-
но с начала мая до конца июля на участках 
общей площадью примерно 28 га. Места 
учетов включали в себя массивы сплавины 
и ее многочисленные островки размером 
от одного до нескольких десятков квадрат-
ных метров на плесах в зарослях тростника 
(Phragmites australis) и рогоза узколистного 
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(Typha angustifolia). Периодичность повтор-
ных учетов и проверок гнезд 7–10 дней. 
Обнаружено 2310 гнезд кряквы. Учтены как 
основные, так и, вероятно, повторные клад-
ки. Уровень гибели кладок ежегодно оцени-
вали процентом неуспешных от общего ко-
личества кладок с известной судьбой. Также 
рассчитывали долю гнезд, погибших на ста-
дии откладки яиц. На гибель гнезд на этой 
стадии указывало отсутствие пуха, наличие 
ненасиженных яиц, скорлупы с остатками 
белка, желтка, подскорлуповой оболочкой 
свежих яиц.

Дату откладки утками первого яйца опре-
деляли стандартными расчетами (Меднис, 
1968). Для гнезд, обнаруженных во время 
формирования кладки, эту дату вычисляли, 
отнимая от даты обнаружения гнезда чис-
ло яиц на этот день. Обычно утки несутся 
ежедневно и начинают насиживать в день 
откладки последнего яйца. Для гнезд, в ко-
торых были известны сроки выклева утят, 
дату откладки первого яйца определяли по 
величине кладки и средней продолжитель-
ности насиживания, которая равна для кряк-
вы 26 дням (Исаков, 1952; Михантьев, Се-
ливанова, 2005). В тех случаях, когда гнезда 
обнаруживали во время насиживания, дату 
откладки первого яйца вычисляли при по-
мощи неоднократного использования ме-
тодики определения степени насиженности 
яиц по их плавучести в воде (Westerskov, 
1950; Меднис, Блум, 1976). Гнезда, разорен-
ные или брошенные наседками задолго до 
их обнаружения, для характеристики сро-
ков размножения не использовали. В общей 
сложности сроки начала откладки яиц были 
определены в 1879 гнездах кряквы, найден-
ных на стадии откладки яиц (28.1 %), наси-
живания (66.2 %) и во время выклева утят 
(5.7 %).

Для характеристики сроков размножения 
в каждом конкретном году использовали 
дату начала формирования первой кладки, 
среднюю дату периода откладки яиц и дату 
начала формирования последней кладки. 
Период откладки яиц, или период появле-
ния кладок, это отрезок времени, в тече-
ние которого появлялись новые гнезда. Его 
продолжительность равна количеству дней 
между датами начала самой ранней и самой 
поздней кладки. Среднюю дату и длитель-
ность периода откладки яиц рассчитывали 
только в те годы, когда дата снесения перво-
го яйца была установлена не менее чем в 10 
гнездах. Таких было 42 года.

Календарные даты для расчетов пред-
ставляли в числовом формате (1 января = 
1). Статистическая оценка результатов про-
ведена с использованием пакета программ 
PAST_3.17 (Hammer et al., 2001): проверка 
на нормальное распределение (тест Шапи-
ро – Вилка), проверка на наличие тренда 
(тест Манна – Кендалла), параметрические 
и непараметрические анализы. Для провер-
ки различий средних значений применяли 
U-критерий Манна – Уитни. Для измерения 
степени сопряженности различных пока-
зателей использовали метод корреляции 
Пирсона (r), ранговой корреляции Спирме-
на (r

s
) и метод множественной регрессии. 

Также для статистических анализов и по-
строения графиков использовали Excel 2010 
(Microsoft). Все средние величины приведе-
ны с ошибкой (± SE).
Результаты 

Наши многолетние наблюдения показа-
ли, что период откладки яиц в разные годы 
может начинаться при разном фотоперио-
де (длина светового дня + гражданские су-
мерки). Самая ранняя кладка была начата в 
1995 г. при фотопериоде 15 ч. 15 мин. Самое 
позднее начало гнездования зарегистриро-
вано в 1979 г. при фотопериоде 17 ч. 17 мин. 
Средней многолетней дате начала гнездова-
ния соответствует фотопериод 15 ч. 49 мин. 
Таким образом, диапазон продолжительно-
сти фотопериода достигает двух часов. Та-
кой широкий разброс свидетельствует, что 
время начала размножения и другие харак-
теристики репродуктивного периода кон-
тролируются не только эндогенным ритмом 
с фотопериодом, но и другими факторами 
среды. Начало, окончание и общая продол-
жительность периода откладки яиц варьи-
ровали в широких пределах. Разница край-
них значений достигала 30 дней (табл. 1).

Если рассматривать данные за весь пери-
од работы (1970–2018 гг.), то смещение сро-
ков установления положительных весенних 
температур и сроков гнездования кряквы на 
более ранние даты не проявляется (рис. 1). 
Их тренды не достоверны (Z < 1.3; p > 0.2). 
Однако, по наблюдениям за менее про-
должительный период времени, начиная с 
1979 г. переход среднесуточной весенней 
температуры воздуха через 0 °C постепенно 
смещался на более раннее время (Z = 2.7; p 
= 0.007) в среднем на 2.5 ± 0.8 дня за каж-
дые 10 лет. Но у сроков гнездования на этом 
промежутке времени такая тенденция отсут-
ствует.
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Таблица 1. Сроки гнездования кряквы в Северной Кулунде (оз. Кротовая Ляга, 1970–2018 гг.)

Рис. 1. Вариабельность дат периода откладки яиц кряквы и сроков установления положительных сред-
несуточных температур воздуха весной (оз. Кротовая Ляга, 1970–2018 гг.). Сплошная линия – достовер-
ный тренд, пунктирные линии – недостоверные тренды. 1 – дата перехода среднесуточной весенней 
температуры воздуха через 0 °C, 2 – дата начала первой кладки, 3 – средняя дата периода откладки 

яиц, 4 – дата начала последней кладки
Fig. 1. Variation in the timing of egg-laying period of mallards, and terms of establishing positive average daily 
air temperatures in spring ( Lake Krotovaya Lyaga, 1970–2018). Solid line – the significant trend, dashed lines 
– not significant trends. 1 –  date of transition of the average daily air temperature at 0 °C , 2 – the first egg-

laying date, 3 – average date of the egg-laying period, 4 – date of the latest clutch initiation
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Колебания средней даты периода отклад-
ки яиц по годам зависели сильнее от даты 
появления первых кладок (R2 = 0.62; F[1,40] 
= 67.5; p < 10-3), чем последних (R2 = 0.29; 
F[1,40] = 16.3; p < 10-3). Анализ выявил вы-
соко достоверную положительную связь 
сроков размножения с наступлением устой-
чивой теплой местной погоды – с датой пе-
рехода среднесуточных температур воздуха 
через 0 °С, и достоверно отрицательную с 
февральским индексом NAO. При этом мест-
ный погодный показатель и индекс NAO кор-
релировали между собой (r = – 0.30, p = 0.04, 

1970–2018 гг.). Поскольку распределения 
многолетних рядов данных (индексов Севе-
роатлантической осцилляции, дат перехода 
среднесуточной температуры через 0 °C и 
средних дат периода откладки яиц) соответ-
ствуют нормальному (W > 0.95; p > 0.12), а 
данные по датам начала первой кладки ему 
не соответствуют (W = 0.89; p < 10-3), корре-
ляционный анализ провели двумя метода-
ми: Пирсона (r) и Спирмена (rs) (табл. 2, рис. 
2). Ежегодные колебания числа гнезд кряк-
вы на озере не отражались на сроках начала 
ее гнездования.

Таблица 2. Коэффициенты корреляции (r Пирсона и r
s
 Спирмена) сроков гнездования кряквы с: 1 

– датой перехода среднесуточной температуры через 0 °С и 2 – февральским индексом Североат-
лантической осцилляции (оз. Кротовая Ляга, 1970–2018 гг.)

Мы оценили с помощью метода множе-
ственной регрессии зависимость даты по-
явления первой кладки и средней даты пе-
риода откладки яиц от совокупного влияния 
двух факторов: даты перехода среднесуточ-
ной температуры через 0 °С и февральского 
индекса NAO. Суммарный эффект этих фак-
торов на сроки гнездования кряквы доста-
точно существенный и почти одинаковый: 
на дату начала гнездования R2 = 0.253, F[2,39] = 6.59, p = 0.003 и на среднюю дату перио-
да откладки яиц R2 = 0.251, F[2,39] = 6.54, p = 
0.003. То есть суммарное влияние этих двух 
факторов обусловливает 25 % изменчивости 
сроков размножения кряквы.

При сдвиге перехода среднесуточной 
температуры через 0 °C в раннюю или позд-
нюю сторону дата появления первых гнезд и 
средняя дата периода откладки яиц сдвига-
ются на меньшее число дней. Коэффициент, 
отражающий угол наклона линии регрессии, 
меньше единицы (0.42 ± 0.11, р = 0.0008 и 
0.46 ± 0.13, р = 0.006 соответственно) (см. 
рис. 2а). Следовательно, разница между 
сроками начала размножения и сроками на-
ступления положительных среднесуточных 
температур уменьшается по мере запазды-
вания весны, и наоборот, увеличивается при 
раннем ее наступлении. Это правило четко 

проявляется при сравнении 10 лет с наибо-
лее ранней весной, когда положительные 
среднесуточные температуры устанавлива-
лись в среднем 28 марта (SE = 0.7 дня) и 10 
лет с наиболее поздней весной, когда по-
ложительные среднесуточные температуры 
устанавливались в среднем 13 апреля (SE = 
1.1 дня). Временной отрезок между датой 
перехода среднесуточной температуры воз-
духа через 0 °C и датой появления первого 
гнезда в годы с ранней весной был досто-
верно продолжительнее, чем в годы с позд-
ней весной. Такая же закономерность уста-
новлена и для временного интервала между 
датой перехода температуры воздуха через 
0 °C и средней датой периода появления 
кладок (табл. 3).

Продолжительность видового сезона от-
кладки яиц соответствует промежутку време-
ни между началом самой ранней и самой позд-
ней кладки кряквы за все время наблюдений и 
равна 75 дням (14 апреля – 27 июня, см. табл. 
1). В каждом конкретном году длительность 
периода откладки яиц определялась датой на-
чала первой кладки (r

s
 = – 0.32, p = 0.03) и, в 

большей степени, но с противоположным зна-
ком, последней (r

s
 = 0.79, p < 10-3). Суммарное 

влияние других факторов на растянутость 
периода откладки яиц: численности гнезд 
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Рис. 2. Зависимость сроков гнездования кряквы от даты перехода среднесуточной весенней темпера-
туры воздуха через 0 °C (а) и февральского индекса Североатлантической осцилляции (б), оз. Кротовая 
Ляга, 1970–2018 гг. Прямые соответствуют линиям простой линейной регрессии. 1 – дата начала пер-

вой кладки, 2 – средняя дата периода откладки яиц
Fig. 2. The timing of egg-laying period of mallards in dependence to the date of transition of average daily 
spring air   temperature at 0°C (a) and February North Atlantic Oscillation index (б), Lake Krotovaya Lyaga, 

1970–2018. The lines indicate the simple linear regression. 1 – the first egg-laying date, 2 – average date of 
egg-laying period

Таблица 3. Сравнение временных интервалов между датой перехода среднесуточных температур 
воздуха через 0 °C и началом гнездования кряквы в годы с ранней (1) и поздней (2) весной (оз. 

Кротовая Ляга, 1970–2018 гг.)

на озере, температурных условий весны, ги-
бели гнезд на стадии откладки яиц (R2 = 0.22, 
F[3,38] = 3.65, p = 0.02) достоверно, но из них 
только число гнезд имело основное влияние 
(r

s
 = 0.48, p = 0.001).

Обсуждение 
Мигрирующие виды птиц в течение сво-

его годового жизненного цикла обитают в 
разных регионах, где подвергаются влиянию 
климатических и других условий среды, ха-
рактерных для определенной местности. Ус-

ловия существования на одном этапе цикла 
и их последствия для организмов мигрантов 
могут тем или иным образом сказываться 
на последующих этапах (Sedinger, Alisauskas, 
2014). В частности, физическое состояние 
перелетных птиц в зимний период, обуслов-
ленное доступностью кормов, может повли-
ять на даты прилета на места размножения 
(Vähätalo et al., 2004; Balbontin et al., 2009; 
Rockwell et al., 2012) и даты откладки яиц 
(McKellar et al., 2013). Получение и накопле-
ние энергетических запасов для размноже-
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ния обычно происходит в конце зимы или в 
начале весны перед размножением (Whyte 
et al., 1986; Dubovsky, Kaminski, 1994). Вли-
яние состояния тела на сроки и успешность 
размножения отмечено у уток, гнездящихся 
не только в арктическом (Fox, 1996), но и в 
умеренном поясе (Pattenden, Boag, 1989; 
Alisauskas, Ankney, 1992; Dubovsky, Kaminski, 
1994; Alisauskas, Devink, 2015). Самки кряк-
вы, прилетевшие с зимовки более упитан-
ными, начинали гнездиться примерно на 15 
дней раньше, чем менее упитанные (Devries 
et al., 2008).

Кряквы, размножающиеся на юге Запад-
ной Сибири, мигрируют в юго-западном на-
правлении и зимуют на юго-западе Азии и 
юго-востоке Европы (Veen et al., 2005). По-
годно-гидрологические факторы в этих ре-
гионах, а с ними и другие условия среды, 
необходимые для существования и успеш-

ной подготовки крякв к миграции и после-
дующему размножению, находятся под вли-
янием Североатлантической осцилляции 
(Нестеров, 2001; Hurrell et al., 2003). Состо-
яние организмов уток, прибывающих в рай-
он размножения, зависит как от кормовых 
условий на зимовке, так и от возможности 
пополнять энергетические ресурсы на путях 
пролета. Кряква относится к видам, делаю-

щим кладку не только за счет накопленных 
внутренних резервов, но в значительной 
степени за счет ресурсов, получаемых на ме-
стах гнездования. Поэтому и доступность, и 
качество кормов здесь определяют скорость 
восполнения внутренних запасов в проме-
жуток времени между прилетом и началом 
гнездования. Чем раньше и теплее весна, 
тем благоприятнее условия питания. Сле-
довательно, начало откладки яиц опреде-
ляется условиями существования уток и на 
зимовках, и в местах размножения (начало 
гнездования сопряжено и с индексом NAO, и 
с локальными погодными условиями).

Климат, как следствие глобальных геофи-
зических процессов, изменялся во времени 
то в сторону похолодания, то в сторону поте-
пления. За последние 40–50 лет происходит 
его потепление, оказывающее влияние пла-
нетарного масштаба на биосферу в целом и 
на популяции диких животных в частности. В 
течение следующих двух десятилетий пред-
сказывают увеличение глобальной средней 
температуры приземного воздуха на 0.3–0.7 
°C и увеличение осадков в средних и высо-
ких широтах (Kirtman et al., 2014). Для мно-
гих организмов, включая птиц (Parmesan, 
Yohe, 2003; Соколов, 2010), в ответ на поте-

пление климата зарегистрированы сдвиги в 
фенологии. У некоторых видов уток отмеча-
ют более ранний отлет с зимовок и прилет 
на места гнездования весной (Vähätalo et al., 
2004; Murphy-Klassen et al., 2005; Rainio et 
al., 2006; Žalakevičius et al., 2009; Guillemain 
et al., 2013). Примерно в 60 % исследований 
долгосрочное смещение сроков размноже-
ния в раннюю сторону объясняют глобаль-
ным потеплением (Dunn, 2004). Многие 
виды птиц стали откладывать яйца раньше в 
годы с более теплой весной.

Однако по другим видам данные проти-
воречивы. Межгодовые различия сроков 
наступления сезонных процессов у уток на-
столько велики, что приспособительный 
характер незначительных долгосрочных 
изменений во времени на фоне глобально-
го потепления некоторые авторы считают 
сомнительным. Так, на севере Финляндии 
за 1989−2006 гг. долговременные тренды в 
хронологии периода гнездования кряквы и 
обыкновенного гоголя не обнаружены (Oja, 
Pöysä, 2007). Но, по данным К. В. Авиловой, 
в Москве за 18-летний период наблюдений 
(1998–2015 гг.) кряква стала приступать к 
гнездованию значимо раньше. Причиной 
этому, кроме потепления, могла стать и по-
стоянно растущая освещенность города в 
темное время суток (Avilova, 2016). Есть мне-
ние, что реакция видов на изменение кли-
мата имеет географические различия и мо-
жет изменяться со временем (Dunn, 2004). 
В Северной Кулунде за период 1970–2018 
гг. значимого смещения сроков гнездования 
кряквы на более раннее время не обнаруже-
но.

Многие исследователи отмечают, что раз-
ница между временем начала размножения 
уток и наступлением тепла увеличивается с 
более ранним приходом весны, о котором 
судят либо по дате таяния льда, либо по 
дате установления положительных средне-
суточных температур (Oja, Pöysä, 2007; Arzel 
et al., 2014; Avilova, 2016). Результаты на-
ших наблюдений согласуются с выводами 
этих авторов. Чем раньше весной наступали 
устойчивые положительные среднесуточ-
ные температуры воздуха, тем длиннее был 
временной интервал от этой даты до начала 
размножения кряквы. До появления первых 
гнезд он увеличивался в среднем на 5.0 ± 
1.2 дня, а до среднегодовой даты периода 
откладки яиц на 4.8 ± 1.4 дня на каждые 10 
дней смещения даты перехода среднесу-
точной весенней температуры через 0 °C на 
ранние сроки.
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Фактический ход размножения в конкрет-
ном году определяется многими причинами: 
возрастным составом популяции, различия-
ми физиологического состояния отдельных 
особей, территориальным поведением, ус-
ловиями зимовки, погодой в период, пред-
шествующий гнездованию, и в ходе гнездо-
вания. Продолжительность периода начала 
кладок кряквой в годы с ранней весной и 
ранним началом гнездования была больше, 
чем в годы с поздней весной. Возможно, это 
связано с усилением в таких условиях раз-
общенности во времени гнездования взрос-
лых и впервые размножающихся молодых 
самок, часто откладывающих яйца позже 
взрослых особей. Удлинение периода гнез-
дования при высокой численности пар про-
исходило, вероятно, вследствие обострения 
конкуренции за территорию, т. к. крякве 
присуще территориальное поведение, пре-
пятствующее одновременному гнездова-
нию всей популяции, расчленяющее период 
гнездования на отдельные волны. Кроме 

этого, мы предполагали, что высокая гибель 
кладок может быть причиной повышения 
частоты повторного гнездования и, как след-
ствие, приводить к удлинению сезона от-
кладки яиц. Однако анализ наших данных не 
подтвердил эту гипотезу.
Заключение

Итак, в ходе многолетних исследований 
(с 1970 по 2018 г.) определены пороговые 
даты начала и окончания периода откладки 
яиц кряквы на юге Западной Сибири. Долго-
временного смещения сроков размножения 
кряквы в связи с потеплением климата мы не 
обнаружили. Локальные погодные условия 
весны и глобальные атмосферные осцил-
ляции оказывают существенное влияние на 
гнездование кряквы. В годы с повышенной 
весенней температурой и высоким зимним 
индексом NAO оно начиналось достоверно 
раньше. В связи с прогнозом дальнейшего 
потепления климата исследования по фено-
логии птиц следует продолжить.
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РЕТРОСПЕКТИВНЫЙ АНАЛИЗ ПРОСТРАН-
СТВЕННЫХ ЗАКОНОМЕРНОСТЕЙ РАССЕ-

ЛЕНИЯ КЛЕНА ЯСЕНЕЛИСТНОГО В ОХРАН-
НОЙ ЗОНЕ УЧАСТКА ЯМСКАЯ СТЕПЬ 

(ЗАПОВЕДНИК «БЕЛОГОРЬЕ») 

УДК 574.42:551.438.5+004.9(470.325)
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Аннотация: Осенью 2014 и 2015 гг. в охранной зоне участка Ямская 
степь (заповедник «Белогорье»), у границы второго квартала, была 
вырублена роща опасного интродуцента – клена ясенелистного. По-
сле рубки положение деревьев было закартографировано, и по чис-
лу годовых колец на спилах определен возраст деревьев. На основе 
этих данных изучена история расселения клена ясенелистного. Ис-
точником заноса является посадка клена ясенелистного в поселке 
Загорный, расположенном вблизи границы заповедника. Весь ис-
следуемый участок находится в зоне ветрового переноса семян. Но 
закрепление первых деревьев в 1980 г. произошло только локально 
– в наиболее увлажненной части межевой канавы. Дальнейшее рас-
селение первоначально происходило вдоль межевой канавы, а затем 
в стороны от нее. Процесс расселения можно разделить на три этапа, 
имеющих свои пространственные закономерности. Для первого этапа 
(1980–1990 гг.) характерно случайное пространственное распределе-
ние деревьев. Граница формирующейся заросли расширяется слабо, 
но растет плотность размещения деревьев внутри нее. Для второго 
этапа (1990–2000 гг.) характерно групповое пространственное рас-
пределение. Активно расширяется граница формирующейся рощи. 
На третьем этапе (2000–2015 гг.) формируется сплошная сомкнутая 
заросль, охватывающая весь исследуемый участок. Сохраняется груп-
повой тип распределения, но с течением времени его выраженность 
ослабевает. Появление новых деревьев отмечается преимуществен-
но в границах заросли. В 2015 г. предположительно начинался новый 
этап расширения, который был искусственно прерван. На этом этапе 
распространение клена ясенелистного могло снова пойти за пределы 
заросли, в том числе на территорию заповедника.
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Введение
Клен ясенелистный (Acer negundo L.) яв-

ляется крайне агрессивным инвазионным 
видом. Во вторичном ареале он способен 
обитать в широком диапазоне условий, сла-
бо поражается болезнями и вредителями, 
может быстро образовывать многоярусные 
заросли. Клен ясенелистный нередко вытес-
няет аборигенные виды деревьев, создавая 
тем самым угрозу биологическому разноо-
бразию (Виноградова и др., 2010; Marozas et 
al., 2015; Straigyte et al., 2015). Поэтому его 
проникновение крайне нежелательно для 
особо охраняемых природных территорий 
(ООПТ) (Арбузова, 2005; Braun et al., 2016; 
Dumitraşcu, Bălteanu, 2014).

Для ряда региональных и федеральных 
ООПТ в степной и лесостепной зоне отме-
чено внедрение клена ясенелистного (Арбу-
зова, 2005; Емельянов, Фролова, 2011; Рыж-
ков, Рыжкова, 2012; Агишев, 2017; Фатьяно-
ва и др., 2017; Саксонов, 2018). В их число 
входит участок Ямская степь заповедника 
«Белогорье». В его охранной зоне образова-
лась заросль клена ясенелистного, примы-
кающая к границе заповедника (Арбузова, 
Украинский, 2017).

В большинстве существующих исследова-
ний анализируется только текущее распро-
странение клена ясенелистного (Camenen 
et al., 2016). Временная динамика процес-
са инвазии исследуется достаточно редко. 
Существующие исследования такого рода 
сосредоточены в основном на оценке изме-
нения площади, занятой зарослями клена 
ясенелистного (Колтунова, Кузьмин, 2017). 
Представленная работа направлена на вос-
становлении истории расселения клена ясе-
нелистного в охранной зоне Ямской степи. 
Эта задача включает в себя определение 
численности и плотности размещения дере-
вьев в разные хронологические срезы, опре-
деление типа пространственного распреде-
ления, выявление основных направлений 
расселения.
Материалы 

Исследуемая территория находится в ох-
ранной зоне участка Ямская степь заповед-
ника «Белогорье» (Белгородская область, 
Губкинский городской округ). Граница ис-
следуемой территории проведена по пери-
метру заросли клена ясенелистного. Эта за-
росль имеет форму полосы, протянувшейся 
вдоль межевой канавы, разделяющей вто-
рой квартал Ямской степи и охранную зону 
заповедника. С севера на юг эта полоса про-

тягивается на 177 м. Ширина полосы коле-
блется от 13 до 17 м. Площадь исследуемой 
территории составляет 3296 м2.

С запада к исследуемой территории, в 
центральной ее части, примыкает поселок 
Загорный. К настоящему времени он явля-
ется фактически нежилым, за исключением 
кордона заповедника (рис. 1). Большая часть 
строений находится в полуразрушенном со-
стоянии. На данный момент поселок уже 
можно считать постселитебной территори-
ей. В Белгородской области для таких тер-
риторий характерно формирование лесных 
сообществ, в которых клен ясенелистный 
выступает видом-средообразователем (Го-
леусов, Артищев, 2018).

На территории поселка Загорный сохра-
нилась рядовая посадка, отделявшая усадь-
бы поселка от огородов. Эта посадка являет-
ся предполагаемым и наиболее вероятным 
источником заноса клена ясенелистного в 
охранную зону Ямской степи. В результате 
заноса из поселка в межевой канаве и вдоль 
нее сформировалась полночленная попу-
ляция клена ясенелистного, размножение 
в которой происходило как семенным, так 
и вегетативным путем. На территорию при-
легающего второго квартала заповедника 
клен ясенелистный практически не проник. 
Здесь было обнаружено только одно дере-
во (Арбузова и др., 2014). Расселению клена 
ясенелистного внутри заповедного участка 
мешал режим периодического сенокоше-
ния, поддерживаемый в Ямской степи, и на-
личие плотной степной дернины (Арбузова, 
Украинский, 2017).

Исходные данные собирались осенью 
2014 и 2015 гг. В это время проводилась рас-
чистка межевой канавы и прилегающей к 
ней полосы охранной зоны от клена ясене-
листного. Параллельно с этим выполнялось 
картографирование расположения спилен-
ных деревьев (Арбузова, Украинский, 2017). 
Их положение фиксировалось относитель-
но межевой канавы. Для этого измерялось 
расстояние от дерева до межевой канавы и 
расстояние, пройденное по межевой кана-
ве от начальной точки. По этим измерениям 
на миллиметровой бумаге была составле-
на первичная схема размещения деревьев. 
Географическая привязка отсканированной 
схемы и оцифровка положения деревьев 
выполнялись в программе ArcGIS.

Чтобы восстановить историю распростра-
нения клена ясенелистного, необходимо 
было проанализировать возраст деревьев. 
Для этого по спилам было посчитано число 
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Рис. 1. Расположение исследуемой территории
Fig. 1. Location of the study area

годовых колец. Кроме этого измерялся диа-
метр ствола. Так как сечение ствола имело 
не круглую, а эллиптическую форму, то из-
мерялось два диаметра: больший и мень-
ший. У части деревьев от одного корня вы-
растали два ствола и более. В таких случаях 
для анализа брались измерения, выполнен-
ные по самому старому стволу.
Методы 

Главной проблемой при определении 
возраста деревьев была частичная неполно-
та данных, т. к. не всегда можно было под-
считать точное число годовых колец. Среди 
деревьев присутствовали экземпляры с вы-
гнившей сердцевиной. Диаметр выгнившей 
сердцевины соответствовал приблизитель-
но 2–3 годам возраста дерева. Также сре-
ди деревьев были мертвые экземпляры с 
полностью прогнившим, трухлявым ство-

лом. Для них возраст был восстановлен с по-
мощью линейной регрессии. Была создана 
регрессионная модель, связывающая число 
годовых колец на спиле с большим и малым 
диаметром спила. Для построения модели 
использована выборка из деревьев с точ-
ным подсчитанным числом годовых колец. 
Все расчеты проведены в среде статистиче-
ских вычислений R (R Core Team, 2020).

Ретроспективный анализ распростране-
ния клена ясенелистного выполнялся по 
семи временным срезам, которые были 
взяты с интервалом в пять лет, от 2015 до 
1985 г. Изучение распределения деревьев в 
пространстве выполнено в среде статисти-
ческих вычислений R с использованием до-
полнительных пакетов spatstat (Baddeley et 
al., 2015; Bivand et al., 2013) и dixon (Dixon, 
2002).
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Для визуализации положения деревьев 
в каждом временном срезе был построен 
растр локальной плотности. При его созда-
нии использован переменный радиус по-
иска, определяемый по методу Абрамсона 
(Abramson, 1982). Кроме визуального ана-
лиза, расположение деревьев оценивалось 
количественными методами. С помощью 
теста Кларка – Эванса определялся тип про-
странственного распределения (Clark, Evans, 
1954). С помощью теста Диксона (Dixon, 
2002) оценивалась степень сегрегации мо-
лодых деревьев, появившихся за последние 
пять лет, и старых деревьев.
Результаты 

На исследуемой территории было закар-
тографировано положение 298 деревьев 
клена ясенелистного. У 220 деревьев точно 
подсчитано число годовых колец. У 53 де-
ревьев из-за выгнившей сердцевины число 
годовых колец подсчитано частично (воз-
раст недооценен на 2–3 года). У 25 деревьев 
ствол прогнил полностью, и подсчитать чис-
ло годовых колец оказалось невозможным. 
Для этих деревьев возраст был восстанов-
лен на основе связей между числом годо-
вых колец и диаметрами спила (малым и 
большим). Для выборки деревьев, у которых 
полностью подсчитано число годовых колец, 
отмечается высокая теснота этих связей. Ко-
эффициент корреляции Спирмена для числа 
колец и малого диаметра составляет ρ = 0.81 
при p = 1.49·10-52. Коэффициент корреляции 
Спирмена для числа колец и большого диа-
метра составляет ρ = 0.81 при p = 3.07·10-51. 
Число годовых колец для полностью про-
гнивших стволов было рассчитано по следу-
ющей регрессионной модели:  
C = 2.31 + 0.64 · D1 – 0.01 · D1 · D2 + 0.39 · D2,

где C – число колец на спиле, D1 – ма-
лый диаметр спила, D2 – большой диаметр 
спила. Модель, использованная для восста-
новления возраста деревьев с трухлявыми 
стволами, является статистически значимой 
(по результатам теста Вальда F = 128.47, 
p =  8.85 ·  10-48) и имеет коэффициент детер-
минации R2 = 0.64. Среднеквадратическая 
ошибка модели составляет 3.87 года.

С учетом восстановленных значений воз-
раст деревьев клена ясенелистного коле-
блется от 3 до 35 лет. Средний возраст со-
ставляет 13.3 года, а стандартное отклоне-
ние возраста – 6.16 года. Распределение по 
пятилетним возрастным группам неравно-
мерное, что подтверждается статистически 
(по результатам теста хи-квадрат χ2 = 230.52, 

p = 5.92 · 10-47). Наблюдается смещение чис-
ла деревьев в пятилетних возрастных груп-
пах в сторону молодых возрастов (рис. 2).

Интенсивность увеличения количества 
деревьев в 1985–2015 гг. была непостоян-
ной. До 1995 г. численность клена ясенелист-
ного увеличивалась слабо. В среднем за год 
появлялось 3.1 нового дерева. В 1995–2010 
гг. интенсивность увеличения количества де-
ревьев резко выросла. В этот период за год 
в среднем появлялось 16.4 нового дерева. 
После 2010 г. интенсивность прироста чис-
ленности резко снизилась, составляя 1.5 но-
вого дерева в год. Период усиливающейся 
интенсивности появления новых деревьев (с 
1985 по 2005 г.) совпадает со временем, ког-
да клен ясенелистный заселял полосу вдоль 
межевой канавы, которая имеет лучшие ус-
ловия увлажнения (рис. 3). После того как 
в этой полосе образовалась сомкнутая за-
росль и клен ясенелистный стал расселяться 
(в период 2005–2015 гг.) уже на прилегаю-

щие территории с худшими условиями ув-
лажнения, интенсивность появления новых 
деревьев начинала снижаться.

Возраст наиболее старых деревьев, со-
ставляющий 35 лет, указывает на 1980 г. как 
время начала расселения клена ясенелист-
ного вдоль межевой канавы. Большая часть 
исследуемой территории находится в преде-
лах радиуса 50 м от поселка Загорный. Как 
раз на такое расстояние разносятся ветром 
крылатки клена ясенелистного (Sachse et al., 
1991). Однако первоначальное заселение 
произошло не по всей длине межевой ка-
навы, а преимущественно в ее южной части 
(см. рис. 3). Вероятно, первые деревья за-
крепились на участке с наиболее благопри-
ятными условиями произрастания. В усло-
виях Ямской степи главным лимитирующим 
фактором является увлажнение. Межевая 
канава второго квартала Ямской степи идет с 
севера на юг по склону вниз, от водораздела 
до балки Вишняки. Соответственно с севера 
на юг нарастает увлажнение. И первые де-
ревья закрепились в южной части межевой 
канавы на расстоянии максимального ветро-
вого переноса крылаток. Примечательно, 
что после того как межевая канава повора-
чивает на восток, вдоль северной границы 
второго квартала, клен ясенелистный в ней 
перестает обнаруживаться. В 2014 г. там не 
обнаружено ни одного дерева клена ясене-
листного, хотя другие виды деревьев встре-
чаются (Арбузова и др., 2014). В этой части 
заповедника межевая канава заходит на во-
дораздел и уходит за пределы 50-метрового 
радиуса от поселка Загорный.
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Рис. 2. Численность клена ясенелистного по пятилетним возрастным группам (зеленый цвет – числен-
ность деревьев, появившихся за прошедшие 5 лет, серый цвет – накопленная численность с начала 

распространения)
Fig. 2. The number of boxelder maple by five-year age groups (green color – abundance over the past 5 years, 

gray color – accumulated abundance from the beginning of distribution)

На открытых местах с плодородными 
почвами, чему в полной мере соответству-
ет охранная зона Ямской степи, клен ясе-
нелистный начинает плодоносить с 5 лет 
(Medrzycki, 2002). Поэтому к 1995 г. он мог 
заноситься не только из поселка Загорный, 
но и с деревьев, поселившихся у межевой 
канавы.

До 1990 г. новые деревья появлялись 
только в первом очаге расселения. К 1995 г. 
формируется второй очаг расселения – клен 
ясенелистный закрепляется в северной ча-
сти исследуемого участка. Во всех последую-

щих временных срезах (2000–2015 гг.) этим 
двум первичным очагам расселения будут 
соответствовать зоны максимальной плот-
ности распространения клена ясенелист-
ного. К 2015 г. формируется специфическая 
картина распределения плотности, когда 
при перемещении вдоль межевой канавы 
регулярно чередуются участки повышен-
ной и пониженной плотности деревьев. При 
этом протяженность таких участков прибли-
зительно одинакова. Подобная картина на-
блюдается при распространении клена ясе-

нелистного в поймах рек (Абрамова и др., 
2019; Valantinaite et al., 2011) и вдоль авто-
мобильных дорог (Леонтьев, Зверева, 2016).

Ритмичная смена участков с повышенной 
и пониженной плотностью деревьев вдоль 
линейных объектов (как естественных, так и 
антропогенных) обусловливается сочетани-
ем размеров и формы территории с рассто-
янием ветрового переноса. В случае речных 
долин, автомобильных дорог и межевых 
канав территория расселения представляет 
собой узкую, но протяженную полосу с бла-
гоприятными для расселения условиями. 
При этом длина полосы кратно больше, чем 
расстояние ветрового переноса семян. Мы 
предполагаем, что аналогично искусствен-
ным рвам и канавам расселение клена ясе-
нелистного может происходить вдоль про-
моин на эродированных склонах.

На примере Ямской степи видно, что до-
статочно, чтобы протяженность участка пре-
вышала не максимальное, а среднее рассто-
яние ветрового переноса (для различных ви-
дов рода Acer среднее расстояние ветрового 
переноса в 3–4 раза меньше максимально-
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Рис. 3. Распределение деревьев клена ясенелистного на исследуемой территории в различные годы
Fig. 3. Distribution of boxelder maple in the study area in different years

го) (Евстигнеев и др., 2017). В таком случае 
вокруг первых заселившихся деревьев фор-
мируются участки с повышенной плотно-
стью клена ясенелистного. Но чередование 
участков высокой и низкой плотности не 
всегда может быть таким четким, как на ис-
следуемой нами территории. Вдоль запад-
ной границы второго квартала Ямской степи 
присутствовал один источник заноса клена 
ясенелистного. Наличие же нескольких ис-
точников заноса может существенно услож-
нить картину изменения плотности. Помимо 
ветрового переноса, для клена ясенелистно-
го отмечается перенос водными потоками 
(Акатов и др., 2014). Этот дополнительный 
путь переноса может усложнять картину 
пространственного распределения плотно-
сти клена ясенелистного, расселяющегося в 
поймах рек.

До 2000 г. две первые заросли клена ясе-
нелистного (северная и южная), появивши-
еся вокруг первичных очагов распростране-
ния, продолжают разрастаться вдоль меже-
вой канавы. Одновременно с этим начина-
ется распространение в стороны от межевой 
канавы. В 2000 г. деревья клена ясенелист-
ного появляются в самой южной части ис-

следуемого участка, удаленной от поселка 
Загорный более чем на 50 м. Сюда новые де-
ревья заселились уже явно из полосы вдоль 
межевой канавы.

К 2005 г. северная и южная заросль клена 
ясенелистного соединяются. И после 2005 г. 
основное расселения идет уже не вдоль ме-
жевой канавы, а вбок от нее. Формируется 
сплошная сомкнутая заросль.

Кроме увеличения плотности размеще-
ния и расширения границы распространения 
клена ясенелистного в период 1985–2015 
гг. менялся тип пространственного распре-
деления деревьев. Для временных срезов 
1985 и 1990 гг. величина критерия Кларка – 
Эванса статистически значимо не отличается 
от 1.0 (табл. 1). Это указывает на случайное 
пространственное распределение. А с 1995 
по 2015 г. отмечается групповое простран-
ственное распределение, когда значения 
критерия Кларка – Эванса статистически зна-
чимо меньшие, чем 1.0 (см. табл. 1).

Степень выраженности группового рас-
пределения в пространстве изменялась, 
что видно по динамике значения критерия 
Кларка – Эванса. Уменьшение этого значе-
ния говорит об усилении тенденции к груп-



83

Украинский П. А., Терехин Э. А., Арбузова М. В. Ретроспективный анализ пространственных закономерностей рас-
селения клена ясенелистного в охранной зоне участка Ямская степь (заповедник «Белогорье») // Принципы эко-
логии. 2021. № 1. С. 77–89.

пированию, а увеличение – об ослаблении 
этой тенденции.

В 1995 г. отмечается наибольшая выра-
женность группового распределения. Это 
совпадает со временем существования двух 
четко разделенных групп деревьев – первых 
двух очагов распространения клена ясене-

листного вдоль межевой канавы. По мере 
срастания зарослей, формирующихся вокруг 
двух очагов первичного расселения, выра-
женность группового распределения осла-
бевает, а величина критерия Кларка – Эван-
са растет.

Таблица 1. Результаты теста Кларка – Эванса

Год R критерий р значение
1985 1.32 0.17
1990 0.8 0.12
1995 0.54 1.09·10-7

2000 0.84 0.004
2005 0.91 0.02
2010 0.92 0.01
2015 0.93 0.03

Новые деревья клена ясенелистного по-
являлись как за пределами формирующей-
ся заросли, так и внутри ее. В первом случае 
расширялись границы заросли, а во втором 
– увеличивалась плотность размещения де-
ревьев. В разные периоды жизни заросли 

соотношение этих двух процессов отлича-
лось. О том, какой из них преобладал, мож-
но судить по степени пространственной се-
грегации молодых (младше 5 лет) и старых 
деревьев (табл. 2).

Таблица 2. Результаты теста Диксона

Год Сопоставляемые возрастные группы C критерий р значение
1990 Младше 5 лет и 5–10 лет 1.88 0.39
1995 Младше 5 лет и 5–15 лет 4.3 0.12
2000 Младше 5 лет и 5–20 лет 16 0.0003
2005 Младше 5 лет и 5–25 лет 11.52 0.003
2010 Младше 5 лет и 5–30 лет 1.85 0.4
2015 Младше 5 лет и 5–35 лет 27.37 1.14 · 10-6

Для временных срезов 1990 и 1995 гг. мо-
лодые и старые деревья территориально не 
отделены друг от друга. Новые деревья появ-
ляются в основном в пределах первого очага 
расселения, расположенного в южной части 
исследуемой территории. В следующие два 
временных среза (2000 и 2005 гг.) новые де-
ревья появляются в основном за пределами 
заросли. По мере срастания двух зарослей, 
сформировавшихся вокруг первых очагов 
расселения, величина С-критерия, показы-
вающего степень сегрегации, уменьшается. 
Резко она увеличивается в 2015 г., достигая 
максимального значения за весь анализиру-
емый период времени. Возможно, в это вре-
мя начинался следующий этап расширения 
заросли клена ясенелистного, который был 
искусственно прерван.

Изменение степени сегрегации молодых 
(младше пяти лет) и старых деревьев (см. 
табл. 2) связано с влиянием древесного по-

лога на прорастание и развитие клена ясе-
нелистного. С одной стороны, известно, что 
клен ясенелистный теневынослив и хорошо 
прорастает под пологом деревьев (Костина 
и др., 2013). Проростки и молодые особи 
всегда встречаются внутри зарослей клена 
ясенелистного (Дайнеко и др., 2017). При 
этом затенение все-таки оказывает влияние 
на развитие проростков под пологом дере-
вьев (Ефимова, Антонова, 2012). Известно, 
что на освещенных участках число пророст-
ков может быть в два раза больше, чем на 
затененных (Дайнеко и др., 2017).

Сведения, приведенные в табл. 2, под-
тверждают влияние затенения. По мере раз-
вития заросли клена ясенелистного проис-
ходит смыкание крон, увеличение проектив-
ного покрытия и, как следствие, увеличение 
затенения. Из-за этого новые деревья начи-
нают появляться преимущественно по пери-
ферии заросли, а не в ее глубине. Соответ-
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ственно увеличивается степень сегрегации. 
Но рост этого показателя (С-критерия) не по-
стоянен. В отдельные периоды может про-
исходить уменьшение степени сегрегации 
старых и молодых деревьев. Это уменьше-
ние может быть с двумя факторами – отми-
ранием наиболее старых деревьев внутри 
заросли клена ясенелистного и наличием 
позитивного влияния древесного полога на 
его прорастание. С отмиранием старых де-
ревьев внутри заросли улучшаются условия 
освещения и увеличивается количество про-
ростков. Позитивное влияние древесного 
полога на прорастание клена ясенелистного 
в плакорных условиях заключается в повы-
шенном снегонакоплении внутри заросли, 
что повышает увлажнение почвы (Сапанов, 
2009). До достижения определенной плот-
ности деревьев положительное влияние по-
вышенного снегонакопления превышает от-
рицательное влияние затенения на прорас-
тание клена ясенелистного под древесным 
пологом. Для исследуемой территории при 
плотности до 750 деревьев на гектар моло-
дые деревья появляются в основном под 
пологом заросли. При плотности свыше 750 
деревьев на гектар они начинают появлять-
ся преимущественно за пределами заросли 
(см. рис. 3).
Заключение

В охранной зоне участка Ямская степь, у 
границы второго квартала, за 35 лет образо-
валась сомкнутая заросль клена ясенелист-
ного. Процесс ее образования разделяется 
на три этапа. Первый этап (1980–1990 гг.) на-
чался с появления первых деревьев и закон-
чился образованием первого очага расселе-
ния клена ясенелистного вдоль межевой ка-
навы. В это время деревья имели случайное 
пространственное распределение. Новые 
деревья появлялись преимущественно вну-

три первого очага расселения. Граница фор-
мирующейся заросли расширилась слабо, 
но росла плотность размещения деревьев 
внутри нее.

На втором этапе (1990–2000 гг.) заросль 
клена ясенелистного формируется уже во-
круг двух отдельных очагов расселения, к ко-
торым в будущем будут приурочены участ-
ки максимальной плотности размещения 
деревьев. Деревья имеют групповое про-
странственное распределение, тенденция к 
группированию самая выраженная за весь 
анализируемый временной период. Новые 
деревья появляются преимущественно за 
пределами существующей границы зарос-
ли. В основном идет распространение клена 
ясенелистного вдоль межевой канавы, а так-
же начинается расселение вбок от нее.

На третьем этапе (2000–2015 гг.) форми-
руется сплошная сомкнутая заросль клена 
ясенелистного, охватывающая весь исследу-
емый участок. Деревья по-прежнему имеют 
групповое распределение в пространстве, 
но с каждым временным срезом оно все ме-
нее выраженное. Новые деревья появляют-
ся в основном в границах заросли.

Выявленные пространственные законо-
мерности расселения клена ясенелистного 
вдоль линейных объектов (межевых канав) 
обусловлены сочетанием конфигурации 
территории, расположения источника зано-
са и расстояния массового ветрового пере-
носа семян. Эти закономерности могут быть 
экстраполированы на территории, схожие с 
окрестностями Ямской степи по климатиче-
ским, геоморфологическим условиям и ха-
рактеру землепользования. Такие условия 
наблюдаются на возвышенностях лесостеп-
ной зоны Восточно-Европейской равнины 
(Приднепровская, Среднерусская и При-
волжская возвышенности).
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Summary: In the fall of 2014 and 2015, in the protective zone of the Yamskaya 
Steppe (Belogorye nature reserve), near the border of the second quarter, a 
grove of dangerous introducer – ash-leaved maple was cut down. After felling, 
we mapped the position of the trees and estimated their age by the number 
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The second stage (1990–2000) is characterized by a group spatial distribution. 
The border of the emerging grove is actively expanding. At the third stage 
(2000–2015), a continuous closed thicket is formed, covering the entire studied 
area. The group type of distribution is preserved, but over time its severity 
weakens. The appearance of new trees is noted mainly within the boundaries 
of the thicket. In 2015, presumably, a new expansion stage began, which was 
artificially interrupted. At this stage, the spread of ash-leaved maple could 
again go beyond the thicket, including the territory of the reserve.
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ОЦЕНКА ЭКОЛОГИЧЕСКОГО СОСТОЯНИЯ 
ХАРАНОРСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА ПО 

ФИТОПЛАНКТОНУ И ЕГО ПИГМЕНТНЫМ 
ХАРАКТЕРИСТИКАМ

УДК 502.51:574.5:556.114
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каротиноиды 
пигментный индекс 
водоем-охладитель 
Харанорская ГРЭС

Аннотация: Харанорское водохранилище является искусственным 
водоемом, созданным для водоснабжения Харанорской ГРЭС. Ложе 
водохранилища было сформировано в пределах естественного рус-
ла р. Турга и заполнено водой в 1995 г. Уровенный режим (573–574 
м БС) водохранилища поддерживается за счет подкачки воды из р. 
Онон. Качественный и количественный состав фитопланктона и его 
фотосинтетическая активность определяют экологическое состояние 
водоемов. По данным экспедиционных исследований за безледный 
период изучен качественный и количественный состав и соотноше-
ние пигментов фитопланктона Харанорского водохранилища. Выяв-
лен доминирующий комплекс фитопланктона, представленный 16 ви-
дами из 6 отделов. В формировании общей биомассы ведущая роль 
принадлежала зеленым, диатомовым и золотистым водорослям. 
Полученные значения индексов видового разнообразия, выравнен-
ности и доминирования для водохранилища указывают на упроще-
ние структуры и монодоминантность фитопланктонного комплекса. 
Неоднородность биотопических характеристик различных участков 
водохранилища проявляется в вариабельности значений зеленых 
пигментов. В области сбросного канала ГРЭС экосистема находится 
под постоянным воздействием температурного фактора. Увеличение 
содержания хлорофилла а в районе насосной станции связано с ин-
тенсивным перемешиванием водных масс при подкачке воды из реки 
Онон. Постоянное смешивание речных и озерных вод в водохранили-
ще не способствует стабилизации экосистемы, на что указывает пре-
обладание каротиноидов над зелеными пигментами, положительные 
показатели феофитина и соотношения каротиноиды/хлорофиллы. 
Значения пигментного индекса свидетельствуют о физиологической 
активности фитопланктона в продукции органического вещества. В 
целом экосистема сохраняет мезотрофный уровень своего развития.
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Введение
Харанорское водохранилище по физи-

ко-географическому местоположению на-
ходится в центрально-азиатской пустынно-
степной области монгольской степной про-
винции Онон-Аргунского округа. В геомор-
фологическом отношении водоем располо-
жен в Тургинском межгорном понижении 
Улдза-Торейской высокой равнины (500–800 
м) Онон-Аргунского района Агинско-Керу-
ленской горной и равнинной области. С се-
вера и северо-запада район ограничен Бор-
щовочным хребтом (максимальная высота 
– 1360 м), с востока и северо-востока – скло-
нами Ононского хребта (1323 м) и хребта Ку-
кульбей (1380 м), с юга – поймами рек Онон 
и Турга. Плоские и холмисто-увалистые рав-
нины имеют сравнительно небольшое вер-
тикальное и горизонтальное расчленение 
(Атлас…, 1997).

Харанорское водохранилище является ис-
кусственным водоемом, созданным для во-
доснабжения Харанорской ГРЭС. Ложе водо-
хранилища было сформировано в пределах 
естественного русла р. Турга и заполнено во-
дой в 1995 г. Уровенный режим (573–574 м 
БС) водохранилища поддерживается за счет 
подкачки воды из р. Онон. 

Качественный и количественный состав 
фитопланктона и его фотосинтетическая ак-
тивность определяют экологическое состо-
яние водоемов и в целом уровень их био-
логической продуктивности (Сиренко, 1988; 
Минеева, 2004; Алимов, 2013).

Фотосинтетические пигменты определя-
ются для оценки активности фитопланктона 
в образовании органических веществ, ис-
пользующихся в цепях питания водных ор-
ганизмов. Следовательно, учет пигментных 
показателей фитопланктона является одним 

из индикаторов состояния водной экосисте-
мы. В процессе фотосинтеза участвуют кро-
ме хлорофилла а и дополнительные пигмен-
ты, такие как хлорофилл b и c. Для оценки 
функциональной активности и активного 
состояния сообщества водорослей опреде-
ляют содержание деградированных форм 
хлорофилла – феофитина. При старении по-
пуляции, истощении минерального питания, 
при недостатке и избытке света происходит 
накопление желтых пигментов – кароти-
ноидов. Пигментный индекс, выраженный 
через отношение оптических плотностей 
ацетонового экстракта в соответствующих 
максимумах поглощения (Е430/Е664), характе-
ризует соотношение общих каротиноидов 
и хлорофилла а. Считается, что повышение 
пигментного индекса свидетельствует об 
ухудшении физиологического состояния фи-
топланктона и увеличении его пигментно-
го разнообразия (Бульон, 1983; Ермолаев, 
1989; Минеева, 2004).

Основная цель представленной работы 
заключалась в оценке современного эколо-
гического состояния Харанорского водохра-
нилища в безледный период по фитоплан-
ктону и его пигментным характеристикам.
Материалы 

В работе использованы материалы экс-
педиционных исследований, проведенных 
за вегетационный сезон 2019 г. Точки отбора 
проб для изучения фитопланктона и харак-
тера распределения его фотосинтетических 
пигментов в Харанорском водохранилище 
(апрель, июль и октябрь 2019 г.) представ-
лены на рис. 1. Локация мест отбора проб в 
Харанорском водохранилище проведена с 
помощью GPS-навигатора и представлена в 
табл. 1.

 Таблица 1. Координаты точек отбора проб в Харанорском водохранилище 

№ мест 
отбора проб 1 2 3 4 5 6

Координаты
50.868285° 

115.658760°
50.864337° 

115.661705°
50.855029° 

115.677683°
50.860315° 

115.671329°
50.850155° 

115.669138°
50.859896° 

115.688286°
7 8 9 10 11 12 13

50.851686° 
115.685810°

50.851753° 
115.694820°

50.845140° 
115.681193°

50.849307° 
115.697423°

50.843573° 
115.676977°

50.859962° 
115.661964°

50.865428° 
115.657088°
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Рис. 1. Район работ и точки отбора проб в гидросооружениях Харанорской ГРЭС. 1 – водоподводящий 
канал, 2 – береговая насосная станция, 3 – северный высокий берег, 4 – центр, 5, 7, 9 – ложе водохра-

нилища, 6 – пляж, 8 – водосбросной канал, 10–12 – водозаборный канал, 13 – дренажный канал
Fig. 1. The stidy area  and sampling points in the hydraulic structures of the Kharanor hydroelectric power 

station. 1 –water supply channel, 2 – onshore pumping station, 3 – northern high coast, 4 – center, 5, 7, 9 – 
the bed of the reservoir, 6 – beach, 8 – discharge channel, 10–12 – water intake canal, 13 – drainage channel

Методы 
Отбор проб фитопланктона (объем 0.5 л) 

для качественного и количественного учета 
производили в приповерхностном и при-
донном слоях водной толщи. В приповерх-
ностных горизонтах пробы собирали путем 
зачерпывания воды в емкость. В придонных 
– с помощью батометра Паталаса. Материал 
фиксировали раствором Люголя. Пробы об-
рабатывали согласно стандартным гидроби-
ологическим методам. Биомассу фитоплан-
ктона определяли по объему отдельных 
клеток или колоний водорослей (Садчиков, 
2003). Классификацию таксонов и синони-
мию каждой группы водорослей проводили 
по альгологическому сайту AlgaeBase (Guiry, 
Guiry, 2019). Степень флористического сход-
ства альгоценозов рассчитывали по коэф-
фициенту Серенсена (Sorensen, 1948). Для 
оценки экологического состояния водохра-
нилища использовали метод Пантле – Букка 

в модификации Сладечека (Макрушин, 1974; 
Баринова, 1996, 2000, 2006), основанный 
на индикаторной значимости отдельных 
систематических видов. Для определения 
разнообразия и структуры фитопланктона 
использовали индексы видового разнообра-
зия Шеннона, Симпсона и Пиелу (Садчиков, 
2003). Оценку трофического статуса экоси-
стемы водохранилища проводили по био-
массе фитопланктона (Оксиюк и др., 1993).

Отбор, фильтрация проб и дальнейшая 
их обработка на пигментную характери-
стику фитопланктона осуществлялись в со-
ответствии с ГОСТ 17.1.4.02-90 (с измене-
ниями от 13.07.2017 г.). Идентификацию 
экстракта проводили на спектрофотометре 
SPICOL-1300. Одновременно с определени-
ем хлорофилла а определяли концентрацию 
феофитина а, хлорофиллов b и с1 + с2. С этой 
целью до подкисления экстракта дополни-
тельно взяты отсчеты на двух длинах волн 
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– 430 и 480 нм. Концентрацию хлорофиллов 
a, b, c определяли по уравнениям, представ-
ленным в (ГОСТ..., 2017).
Результаты 

Фитопланктон. В составе фитоплан-
ктона гидросооружений Харанорской 
ГРЭС зарегистрирован 141 таксон водо-
рослей (Cyanobacteria – 15, Chrysophyta 
– 10, Bacillariophyta – 41, Cryptophyta – 3, 
Dinophyta – 4, Chlorophyta – 56, Charophyta 
– 8, Euglenophyta – 4). Прослеживается диа-
томово-хлорофитовый характер фитоплан-
ктона со значительным участием цианобак-
терий.

Все гидросооружения Харанорской ГРЭС 
(наливное водохранилище, водоподводя-
щий канал, дренажный канал) представляют 
единую систему. Коэффициент сходства аль-
гофлоры по Серенсену между обследован-
ными объектами в апреле изменялся от 0.34 
до 0.48, в июле – от 0.29 до 0.44, в октябре 
– от 0.56 до 0.63.

Доминирующий комплекс фитоплан-
ктона гидросооружений Харанорской ГРЭС 
представлен 16 видами (11.3 % от обще-
го количества идентифицированных в во-
доеме видов, разновидностей и форм) 
из 6 отделов, в том числе: Cyanobacteria 
(Aphanizomenon flosaquae Ralfs ex Bornet & 
Flahault), Chrysophyta (Chrysococcus rufescens 

Klebs Dinobryon divergens O. E. Imhof), 
Bacillariophyta (Stephanodiscus hantzschii 
Grunow in Cleve & Grunow, S. minutulus 
(Kützing) Cleve & Möller, Nitzschia graciliformis 
Lange-Bertalot & Simonsen, Fragilaria radians 
(Kützing) D. M. Williams & Round, Asterionella 
formosa Hassall), Dinophyta (Peridinium sp., 
Gymnodinium paradoxum A. J. Schilling), 
Charophyta (Elakatothrix genevensis (Reverdin) 
Hindák), Chlorophyta (Tetrastrum komarekii 
Hindák, Pseudopediastrum boryanum (Turpin) 
E. Hegewald in Buchheim et al., Scenedesmus 
ellipticus Corda, Oocystis lacustris Chodat, O. 
borgei J. W. Snow).

Распределение количественных показа-
телей фитопланктона в водохранилище ха-
рактеризуется неоднородностью. Средние 
значения численности и биомассы за иссле-
дуемый период соответственно составили: в 
апреле – 173.90 ± 135.91 тыс. кл./л при био-
массе 356.63 ± 251.00 мг/м3; в июле – 463.64 
± 278.29 тыс. кл./л при биомассе 398.96 ± 
311.62 мг/м3; в октябре – 67.23 ± 26.56 тыс. 
кл./л при биомассе 77.52 ± 13.53 мг/м3.

В сезонной динамике фитопланктона 
было выделено три пика развития: весен-
ний, летний и осенний. При этом ход сезон-
ной динамики фитопланктона в водохрани-
лище (станции № 2–9) и водоподводящем 
(станция № 1) и дренажном (станция № 13) 
каналах значительно отличался (рис. 2).

Рис. 2. Ход сезонной динамики фитопланктона в гидросооружениях Харанорской ГРЭС в 2019 г. А – 
ложе водохранилища, Б – водоподводящий канал, В – дренажный канал

Fig. 2. The course of seasonal dynamics of phytoplankton in hydraulic structures of the Kharanor 
hydroelectric power station in 2019. A – bed of the reservoir, Б – water supply channel, В – drainage channel

В ложе водохранилища весенний и осен-
ний пики были выражены слабо. Максимум 
развития приходился на летний период. В 
водоподводящем и дренажном каналах мак-
симум развития водорослей приходился на 
осенний период. Весенний фитопланктон но-
сил преимущественно диатомовый характер 
с незначительным участием хризофитовых 

водорослей (рис. 3). На долю диатомей при-
ходилось 25–80 % от общей численности и 35–
98 % от общей биомассы. В толще воды пре-
обладали S. hantzschii (29.6–67.8 % от общей 
численности и 38.9–62 % от общей биомассы), 
N. graciliformis (10–15 %, 25–63.8 % соответ-
ственно), A. formosa (10.5–27.7 %, 15–18 % со-
ответственно). На долю золотистой водоросли 
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C. rufescens приходилось 12.3–16.1 % от обще-
го количества фитопланктона.

В июле в формировании общей числен-
ности и биомассы водорослей наиболь-
шую роль играли представители отделов 
Cyanobacteria (5–80 % от общей численности 
и 5–50 % от общей биомассы), Bacillariophyta 
(20–80 % и 30–90 %), Chlorophyta (20–40 
% и 2–45 %). Доля представителей отдела 
Dinophyta в общей биомассе составляла 
3–30 %. На долю цианобактериальной водо-
росли A. flosaquae приходилось 20–30 % от 
общего количество водорослей планктона. 
У диатомовых в июльском планктоне преоб-
ладали A. formosa (19–55.2 % и 15–46.5 %) и 
F. radians (19–64 % и 34.9–72 %). У зеленых 
– S. ellipticus, у динофитовых – Peridinium sp.

Осенью по численности преобладали зе-
леные (до 72 %) и золотистые водоросли 
(2–75 %), а также представители отдела ха-
ровых водорослей (20–42 %).

Из хлорофитовых доминировали такие 
виды, как O. lacustris (14–37.5 %), S. ellipticus 
(19–36.6 %), T. komarekii (15–16.1 %), из зо-
лотистых – C. rufescens (23.9–74.1 %), D. 
divergens (12.3–26 %), из харофитовых – E. 
genevensis (25.2–41.6 %). В формировании 
общей биомассы ведущая роль принадле-
жала зеленым (до 80 %), диатомовым (до 75 
%) и золотистым (до 60 %) водорослям.

На некоторых станциях существенный 
вклад в создание биомассы вносили ди-
нофитовые (до 50 %) и харовые (до 20 %) 
водоросли. Из представителей диатомей 
преобладали N. graciliformis (55–60 %), S. 
hantzschii (13–37 %), из зеленых – O. lacustris 
(до 50 %), O. borgei (18–30 %), из золотистых 
– D. divergens (17–62 %), из динофитовых – 
G. paradoxum (13–51.4 %), из харовых – E. 
genevensis (до 25 %).

Оценка биоразнообразия в фитопланкто-
ноценозах проводилась с помощью индек-
сов Шеннона, Пиелоу и Симпсона. Среднее 
значение индекса Шеннона в апреле состав-
ляло 2.85 ± 0.45, индекса Пиелоу – 0.58 ± 
0.12, индекса доминирования – 0.28 ± 0.13, 
в июле – 2.91 ± 0.48, 0.58 ± 0.06 и 0.28 ± 0.09 
соответственно, в октябре – 2.83 ± 0.58, 0.67 
± 0.19, 0.27 ± 0.19 соответственно. Получен-
ные значения индексов видового разноо-
бразия, выравненности и доминирования 
для водохранилища указывают на упроще-
ние структуры и среднее биоразнообразие 
фитопланктонного сообщества, а также под-
тверждают монодоминантность доминиру-
ющего комплекса фитопланктона.

В 2019 г. более половины обнаруженных 

водорослей (75.2 %) являлись показателями 
сапробности воды. Среди них преобладали 
индикаторы β-мезосапробы (27.35 % от об-
щего числа видов-индикаторов). Величина 
индекса сапробности в апреле 2019 г. коле-
балась в пределах от 1.6 до 2.18, в июле – от 
1.45 до 2.27, в октябре – от 1.32 до 2.13, т. 
е. в течение года изменялась от олиго-бета-
мезосапробной до олиго-альфамезосапроб-
ной зоны. Качество воды соответствовало 
II–III классу «удовлетворительной чистоты», 
разряд качества колебался от «достаточно 
чистой» до «слабо загрязненной».

Одним из важнейших показателей со-
стояния водной экосистемы, позволяющих 
оценить его экологическое состояние, яв-
ляется биомасса фитопланктона (Оксиюк 
и др., 1993; Баженова, 2005). Этот показа-
тель был использован при оценке качества 
воды и трофического статуса исследован-
ного водного объекта. Как уже отмечалось 
выше, биомасса фитопланктона в среднем 
за год исследований изменялась от 5.57 до 
1381.24 мг/м3, что соответствует олиготроф-
ной – мезотрофной категории вод, разряду 
олиго-мезотрофная – мезо-эвтрофная (Ок-
сиюк и др., 1993; Шитиков и др., 2003). На 
отдельных участках водохранилища весной 
и летом уровень трофности соответствовал 
эвтрофной категории (табл. 2).

Пигменты фитопланктона. Получен-
ные в ходе исследования значения пигмент-
ных показателей фитопланктона в различ-
ные периоды 2019 г. представлены в табл. 3.

Хлорофилл  а. Концентрация хлорофил-
ла а возрастает с апреля по июль и умень-
шается к октябрю, но не достигает уровня 
весенних показателей (см. табл. 3). Весной 
концентрация хлорофилла а по акватории 
водохранилища изменяется от 0.14 до 0.64 
мкг/л, летом – от 0.35 до 2.14 мкг/л, осенью 
– от 0.29 до 1.13 мкг/л. Средние значения 
указаны в табл. 3.

Весной наибольшие концентрации хлоро-
филла а выявлены в районе сброса подогре-
тых вод и в водоподводящем канале и соста-
вили 0.55 и 0.64 мкг/л соответственно. Летом 
наибольшее содержание хлорофилла а так-
же отмечается в водоподводящем канале 
(2.14 мкг/л) и в районе насосной станции 
(0.95 мкг/л). Увеличение показателей хло-
рофилла а связано с внешними факторами, 
оказывающими давление на данные участ-
ки экосистемы. В области сбросного канала 
ГРЭС экосистема находится под постоянным 
давлением температурного фактора. Водо-
подводящий канал представляет собой уз-
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Рис. 3. Доля основных групп водорослей в общей численности и биомассе фитопланктона в гидро-
сооружениях Харанорской ГРЭС в 2019 г. 1 – Cyanobacteria, 2 – Bacillariophyta, 3 – Chrysophyta, 4 – 

Cryptophyta, 5 – Dinophyta, 6 – Charophyta, 7 – Chlorophyta, 8 – Euglenophyta
 Fig. 3. The share of the main groups of algae in the total number and biomass of phytoplankton in hydraulic 

structures of the Kharanor hydroelectric power station in 2019. 1 – Cyanobacteria, 2 – Bacillariophyta, 3 – 
Chrysophyta, 4 – Cryptophyta, 5 – Dinophyta, 6 – Charophyta, 7 – Chlorophyta, 8 – Euglenophyta



96

Цыбекмитова Г. Ц., Ташлыкова Н. А. Оценка экологического состояния Харанорского водохранилища по фитоплан-
ктону и его пигментным характеристикам // Принципы экологии. 2021. № 1. С. 90–102.

Таблица 3. Пигментная характеристика фитопланктона по акватории Харанорского 
водохранилища в 2019 г.

Месяц

Концентрации, мкг/л Пигментный ин-
декс,  

отн. ед.хлорофилл 
а 

феофитин 
а

хлорофилл 
b

хлорофилл 
с  

(c1 + c2)

каротиноиды

цианобакте-
рии

диатомо-
вые I (430/664)

Апрель 0.27 ± 0.09 0.07 ± 0.06 0.93 ± 0.43 -0.84 1.4 ± 0.65 3.5 ± 1.68 1.2 ± 0.16
Июль 0.87 ± 0.35 -0.23 0.91 ± 0.31 -0.71 1.6 ± 0.36 2.7 ± 0.83 1.3 ± 0.13

Октябрь 0.44 ± 0.18 0.14 ± 0.08 0.28 ± 0.08 -0.05 0.6 ± 0.25 3.6 ± 0.85 1.4 ± 0.12

кую протоку, заросшую водной и береговой 
растительностью. Увеличение содержания 
хлорофилла а в районе насосной станции 
связано с интенсивным перемешиванием 
водных масс при подкачке воды из р. Онон, 
способствующих вымыванию органического 
вещества из донных отложений.

По трансекте ложа водохранилища «се-
верный высокий берег (№ 3) – центр (№ 4) 
– наиболее приближенная точка к сбросным 
водам ГРЭС (№ 7)» отмечается увеличение 
концентрации хлорофилла а от 0.14 до 0.24 
мкг/л по мере приближения к ГРЭС. Следо-
вательно, по мере приближения к теплым 
сточным водам ГРЭС создаются условия для 
повышения концентрации хлорофилла а.

Феофитин, являясь неактивной формой 
хлорофилла a, служит индикатором его 
физиологического состояния. В июле, по 
сравнению с результатами, полученными в 
апреле и октябре, по всем станциям отбора 
проб выявлены отрицательные значения в 
концентрациях феофитина, указывающие на 
летнюю доминирующую роль активных 
форм фотосинтетических пигментов в про-
дукционных процессах.

Весной положительные значения феофи-
тина отмечаются в районе сброса сточных 
вод ГРЭС и в водозаборном канале. Доля 
феофитина в общей сумме хлорофилла a и 
феофитина весной варьировала от 6 до 51 
% при среднем значении 38 ± 11 %. Положи-
тельные показатели, полученные в районе 
сбросного канала ГРЭС, возможно, связаны 
с благоприятными температурными усло-
виями для развития фитофагов. Повышение 
концентрации феофитина в водозаборном 
канале связано с весенним прогревом вод р. 
Онон, способствующим развитию фитоплан-
ктона.

Осенью во всех точках отбора проб отме-
чают положительные значения в концентра-
циях феофитина, указывающие на начало 

спада в развитии популяций фитопланктона. 
Доля феофитина в общей сумме хлорофил-
ла a и феофитина в данный период варьи-
ровала от 11 до 89 % при среднем значении 
48 ± 18 %.

Хлорофилл  b. Концентрации хлорофил-
ла b незначительно отличаются весной и 
летом и снижаются осенью (см. табл. 3). В 
апреле содержание хлорофилла b изменя-
ется от 0.11 до 2.66 мкг/л, в июле – от 0.32 до 
1.76 мкг/л, в октябре – от 0.14 до 0.49 мкг/л. 
Значительная доля хлорофилла b в общей 
сумме хлорофиллов указывает на домини-
рующую роль зеленых водорослей.

Хлорофиллы  c. Концентрации хлорофил-
лов с

1 
+ с

2
, выявленные весной и летом, ука-

зывают на отсутствие криптофитовых водо-
рослей (см. табл. 3). Положительные значе-
ния выявлены лишь осенью непосредствен-
но в ложе водохранилища (от 0.04 до 0.08 со 
средним значением 0.05 ± 0.01 мкг/л).

Каротиноиды. Содержание каротино-
идов в воде водохранилища значительно 
превышает содержание хлорофилла и фео-
фитина (см. табл. 3). Весной самые высокие 
их концентрации выявлены в водоподводя-
щем канале (№ 1) (3.26 мкг/л – каротиноиды 
цианобактерий и 8.16 мкг/л – каротиноиды 
диатомовых), в районе сброса подогретых 
вод (№ 8) – 2.18 и 5.46 мкг/л и в водозабор-
ном канале (№ 11) – 3.84 и 9.60 мкг/л соот-
ветственно. Летом данная закономерность 
сохраняется. Осенние показатели каротино-
идов цианобактерий в ложе водохранилища 
варьировали от 0.27 до 0.49 мкг/л, а каро-
тиноидов диатомовых были выше летних и 
варьировали от 2.88 до 6.95 мкг/л. 

Пигментный  индекс. Значение пигмент-
ного индекса в водохранилище изменяет-
ся от 1.2 до 1.4 за время исследования (см. 
табл. 3). Весной и летом значения I480/664 ва-
рьируют от 0.7 до 1.6, осенью – от 1.0 до 1.7 
отн. ед.
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Рис. 4. Пространственное распределение концентраций хлорофилла а и биомассы фитопланктона в 
апреле, июле и октябре 2019 г. на станциях Харанорского водохранилища. 

1 – хлорофилл а,  2 – фитопланктон
Fig. 4. Spatial distribution of chlorophyll-a concentrations and phytoplankton biomass in April, July and 

October 2019 at the stations of the Kharanor reservoir. 
1 – chlorophyll-а, 2 – phytoplankton 



98

Цыбекмитова Г. Ц., Ташлыкова Н. А. Оценка экологического состояния Харанорского водохранилища по фитоплан-
ктону и его пигментным характеристикам // Принципы экологии. 2021. № 1. С. 90–102.

Соотношение  биомассы  фитопланкто-
на  и  концентрации  хлорофилла  а. Анализ 
данных по биомассе фитопланктона и содер-
жанию хлорофилла а показан на рис. 4.При 
анализе пространственного распределения 
изучаемых параметров по всей акватории 
озера наблюдалось хорошее совпадение 
концентраций хлорофилла а и биомассы во-
дорослей в октябре 2019 г. и некоторое рас-
хождение в апреле и июле 2019 г.
Обсуждение 

Исследование состава и количественных 
характеристик фитопланктона, его пигмент-
ной характеристики позволяет оценить эко-
логическое состояние водоемов. Исполь-
зование в качестве характеристик физио-
логического состояния фитопланктона со-
держания феофитина, пигментного индекса 
позволяет более полно оценить процессы, 
происходящие в сообществе фотосинтети-
ков (Сиренко, 1988; Бульон, 1983; Минеева, 
2004; Трофимова и др., 2006).

Содержание хлорофилла а в Харанорском 
водохранилище подвержено сезонным из-
менениям с нарастанием значений летом и 
спадом к осени. Подобная закономерность 
наблюдается в Волжском и Шошинском 
плесах Иваньковского водохранилища (Ми-
неева, 2004). В соответствии со средними 
концентрациями хлорофилла а в 2019 г. Ха-
ранорское водохранилище относится к раз-
ряду мезотрофных водоемов (˂10 мкг/л).

Хлорофиллы а и b дополняют друг друга 
по улавливанию различных спектров днев-
ного света (Сиренко, 1988). В Харанорском 
водохранилище в концентрациях хлорофил-
лов а и b выявлена противофазность: с уве-
личением основного пигмента – хлорофил-
ла а происходит уменьшение содержания 
хлорофилла зеленых водорослей (см. табл. 
3).

Весной в Харанорском водохранилище 
доля феофитина в общей сумме хлорофил-
ла a и феофитина не превышала 40 %. Осе-
нью варьировала от 11 до 89 % при среднем 
значении 48 ± 18 %. Полученные соотноше-
ния сравнимы с данными, характеризующи-
ми водохранилища Верхней Волги (Минее-
ва, Мухутдинов, 2017; Петров и др., 2018). 
Содержание феофитина в сумме пигментов 
до 40 % свидетельствует о высоком продук-
ционном потенциале фитопланктонного со-
общества. В диапазоне 40–65 % фитоплан-
ктон находится в угнетенном состоянии, при 
повышении более 65 % клетки водорослей 
не обладают нужным для фотосинтеза по-

тенциалом и отмирают (Foy, 1987; Мошаров 
и др., 2016).

Каротиноиды играют ключевую роль в 
сборе света, передаче энергии во время фо-
тосинтеза и защите фотосинтетического ап-
парата от фотоокислительного повреждения 
(Минеева, 2004; Priyadarshani, Biswajit, 2012; 
Mulders et al., 2014). В ряде работ экологи-
ческое состояние водоемов оценивается 
соотношением каротиноидов к хлорофил-
лу: если оно выше 1, то создаются условия, 
неблагоприятные для развития водорослей 
(Ермолаев, 1989; Priyadarshani, Biswajit, 2012; 
Минеева, 2004). Данное соотношение в Ха-
ранорском водохранилище немного выше 
1, что указывает на преобладание желтых 
пигментов над зелеными. В Иваньковском 
и Угличском водохранилищах это соотноше-
ние ниже 1. Изменение соотношения в сто-
рону увеличения в Рыбинском водохранили-
ще объясняется штормовыми погодными ус-
ловиями, неблагоприятными для развития 
фитопланктона (Беляева и др., 2018). Преоб-
ладание каротиноидов над зелеными водо-
рослями (см. табл. 3) в Харанорском водо-
хранилище показывает нестабильное состо-
яние экосистемы. Нестабильность создается 
из-за постоянного восполнения его вод из р. 
Онон. Вода в водохранилище возобновляет-
ся 34 раза в год (Андрюк, 2005).

Пигментный индекс работает как маркер 
отношения гетеротрофного метаболизма в 
сообществе к автотрофному. Это отношение 
обычно мало (от 1 до 2) в молодых культурах 
или во время цветения водорослей, когда 
дыхание невелико, и составляет 3–5 в старе-
ющих культурах или планктонных сообще-
ствах в конце лета при интенсивном дыха-
нии (Одум, 1975). Повышение пигментного 
индекса более 3 свидетельствует о низкой 
фотосинтетической активности планктона и 
увеличении его пигментного разнообразия 
(Бульон, 1983; Ермолаев, 1989; Минеева, 
2004). В Харанорском водохранилище зна-
чения I480/664 незначительны и изменялись от 
1.2 до 1.4 за время исследования, что сви-
детельствует о физиологической активности 
планктона.

Зависимость содержания хлорофил-
ла а от биомассы фитопланктона показана 
для ряда водоемов разного трофического 
статуса. При этом увеличение биомассы фи-
топланктона не всегда приводит к пропор-
циональному возрастанию концентраций 
хлорофилла а (Елизарова, 1974; Изместьева, 
1989). Одни исследователи связывают это с 
«физиологическим» состоянием доминиру-



99

Цыбекмитова Г. Ц., Ташлыкова Н. А. Оценка экологического состояния Харанорского водохранилища по фитоплан-
ктону и его пигментным характеристикам // Принципы экологии. 2021. № 1. С. 90–102.

ющих популяций водорослей (Елизарова, 
1993). Другие указывают на сукцессионные 
видовые изменения, связанные с размера-
ми клеток водорослей, которые появляют-
ся в фазе роста фитопланктона (White et al., 
1988; Kalchev et al., 1996; Filip, Catalan, 2000).

 Отмечаемое расхождение концентраций 
хлорофилла а и биомассы водорослей в эко-
системе Харанорского водохранилища свя-
зано с режимом абиотических факторов раз-
ных участков гидросооружений, таких как 
температура, освещенность, поступление 
речных вод, а также сезонными характе-
ристиками в развитии фитопланктона. Так, 
весной расхождения данных отмечаются 
в местах отбора проб 3, 5 и 10, а летом – в 1, 
6, 9 и 13  (см. рис. 4). Полученные результа-
ты характеризуют разнотипность биотопа в 
сезонном аспекте.
Заключение

Фитопланктон Харанорского водохрани-
лища сформирован зелеными и диатомовы-
ми водорослями, а также цианобактериями, 
об этом свидетельствует и соотношение их 
пигментов. Полученные значения индексов 
видового разнообразия, выравненности и 
доминирования для водохранилища ука-
зывают на упрощение структуры и средне-
го биоразнообразия фитопланктонного со-
общества. Величина индекса сапробности 
вод гидросооружений Харанорской ГРЭС в 
течение разных сезонов изменялась от оли-
го-бетамезосапробной зоны до олиго-аль-
фамезосапробной зоны. Качество воды со-
ответствовало II–III классу.

Весной по своему трофическому стату-
су водоем относился преимущественно к 
категории мезотрофных вод. Качество вод 
по показателям биомассы фитопланктона и 
значениям хлорофилла изменялось от клас-

са «предельно чистая» до класса «чистая». В 
летний период трофический статус соответ-
ствовал мезотрофно-эвтрофной категории. 
Качество воды изменялось от «чистой» до 
«удовлетворительно чистой». Осенью тро-
фический статус определялся как олиго-ме-
зотрофный. Воды принадлежали к классу 
качества «предельно чистая» – «чистая».

Неоднородность биотопических харак-
теристик различных участков отбора проб 
проявляется в вариабельности значений 
зеленых пигментов. В области сбросного ка-
нала ГРЭС экосистема находится под посто-
янным воздействием температурного фак-
тора. Водоподводящий канал представляет 
собой узкую протоку, заросшую водной и 
береговой растительностью. Увеличение со-
держания хлорофилла а в районе насосной 
станции связано с интенсивным перемеши-
ванием водных масс при подкачке воды из 
р. Онон, способствующих вымыванию ор-
ганических веществ из донных отложений. 
В период наибольшего развития фитоплан-
ктона доминируют активные формы фото-
синтетических пигментов в продукционных 
процессах. Осенние концентрации феофи-
тина указывают на начало спада в развитии 
популяций фитопланктона.

В период засушливого климата послед-
них лет отмечается некоторая нестабиль-
ность экосистемы водохранилища в связи 
с постоянным восполнением его вод из р. 
Онон. Тем не менее в целом значения пиг-
ментного индекса свидетельствуют о физио-
логической активности первичного звена в 
продуцировании органического вещества.

Таким образом, проведенные исследова-
ния показали, что, несмотря на антропоген-
ное влияние, оказываемое на Харанорское 
водохранилище, экосистема сохраняет ме-
зотрофный уровень развития.
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Summary: The ecosystem of water bodies and their general organic productivity 
are determined by the composition of phytoplankton and its photosynthetic 
activity. The qualitative and quantitative composition and the ratio of 
phytoplankton pigments in the Kharanor reservoir were studied according 
to the data of field studies during the ice-free period. The dominant complex 
of phytoplankton, represented by 16 species from 6 divisions, was revealed. 
In the formation of the total biomass, the leading role belonged to green, 
diatoms and golden algae. The obtained values of the indices of biodiversity, 
equalization and dominance for the reservoir indicate the simplification of the 
structure and average biodiversity of the phytoplankton community as well as 
the monodominance of the phytoplankton complex. The heterogeneity of the 
biotopic characteristics of different parts of the reservoir is manifested in the 
variability of the values of green pigments. In the area of the discharge channel 
of the hydroelectric power station, the ecosystem is under constant influence 
of the temperature factor. The increase in the content of chlorophyll-a in the 
area of the pumping station is associated with the intense mixing of water 
masses when pumping water from the Onon River. The constant mixing of 
river and lake waters in the reservoir does not contribute to the stabilization 
of the ecosystem, as indicated by the predominance of carotenoids over green 
pigments, positive indicators of pheophytin and the ratio of carotenoids/
chlorophylls. The values of the pigment index indicate the physiological 
activity of phytoplankton in the production of organic matter. In general, the 
ecosystem retains its mesotrophic level of development.
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ЧЕРЛИН 
   Владимир Александрович

д. б. н., Дагестанский государственный университет, 
cherlin51@mail.ru

В издательстве Петрозаводского госуни-
верситета только что опубликована книга В. 
А. Черлина «Валентина Алексеевна Иголки-
на – "мама" российской террариумистики – 
и ее время».

Валентина Алексеевна Иголкина работа-
ла в Ленинградском зоопарке более 40 лет, 
из которых около 30 лет была руководите-
лем отдела рептилий – террариума. В книге 
история ее жизни, становления как биолога, 
герпетолога, первого в Ленинграде дипло-
мированного специалиста в области содер-
жания в неволе рептилий излагается через 
воспоминания близких для нее людей, че-
рез их взаимоотношения.

Ее взросление пришлось на 60-е годы. 
Это было знаменательное время, в течение 
которого в зоопарке, куда она пришла на 
работу изначально в качестве рабочего по 
уходу за животными, сформировался заме-
чательный коллектив талантливых, ярких, 
свободолюбивых молодых людей, обладав-
ших незаурядным интеллектом. Атмосфера 
этого сообщества соответствовала государ-
ственной политике хрущевской оттепели с 
легким налетом модной в те годы молодеж-
ной идеологии хиппи и вместе с тем – шлей-
фом прежних культурных традиций. Игол-
кина окончила обучение на биофаке ЛГУ и 
защитила диплом, тема которого – биология 
пресмыкающихся и их содержание в неволе. 
У нее были замечательные научные учите-
ля и наставники: от биологического факуль-
тета ЛГУ Лев Исаакович Хозацкий и Павел 
Викторович Терентьев, один из ведущих в 
мире специалистов по герпетологии Роберт 
Мертенс и ведущий советский герпетолог 
Илья Сергеевич Даревский, известные со-
ветские террариумисты и популяризаторы 
аквариумистики и террариумистики в СССР 

Марк Давидович Махлин и Борис Борисович 
Быков, а также сотрудник Московского зо-
опарка, доктор биологических наук, зоолог 
и физиолог, ученый и специалист по содер-
жанию в неволе рептилий Виктор Венециа-
нович Черномордиков. В результате такого 
воспитания, научного и профессионального 
совершенствования Валентина Алексеевна 
Иголкина стала серьезным специалистом в 
зоопарковском деле в целом и в террариум-
ной практике в частности. Почти о каждом 
из этих замечательных, неординарных лю-

дей, которые ее окружали, в книге приведен 
отдельный рассказ.

 Террариумистика в Советском Союзе не 
была массовым увлечением. Но самое глав-
ное, что В. А. Иголкиной удалось сделать за 
долгие годы ее работы в террариуме Ленин-
градского зоопарка: она почти с нуля созда-
ла прекрасную коллекцию, замечательный 
отдел, вокруг которого собралась группа мо-
лодых людей, искренне влюбленных в змей, 
ящериц, черепах и крокодилов, в природу. 
Некоторые из этих людей стали в дальней-
шем профессиональными герпетологами и 
террариумистами мирового уровня. Сама 
Валентина Алексеевна не была самым зна-
чимым и общепризнанным «светилом» в 
герпетологии и террариумистике в СССР. Но в 
своем отделе Иголкина создала «тепличную 
среду», в которой свободно развивались 
научные и профессиональные таланты мо-
лодых людей, сотрудников отдела или тех, 
кто просто вошел в этот круг любителей реп-
тилий и амфибий. В ее отделе, в созданной 
ею «школе» воспиталось, профессиональ-
но и по-человечески созрело большинство 
герпетологов и террариумистов Ленинграда 
(Санкт-Петербурга). Все они, так или иначе, 
благодарны ей, кто за опыт, кто за воспи-
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тание, кто за поддержку, а кто-то просто за 
дружбу.

История террариума Ленинградского зоо-
парка сложная, полная коллизий, радостных 
и тяжелых, порой – трагических событий, 
замысловатого переплетения судеб, но она 
яркая, запоминающаяся. И в ее центре – не-
простая, но очень живая фигура его фактиче-
ского создателя, руководителя, воспитателя, 
наставника – Валентины Алексеевны Игол-
киной.

Собственная судьба Валентины Алексеев-
ны была непростой и во многом поучитель-
ной. Она прошла через радости юности, пе-
риод активной профессиональной деятель-
ности, через беды, потери самых близких... 
Ее хваткий ум, строгий и прагматичный вну-
тренний настрой, стойкость, целеустремлен-
ность, сильный характер, высокие мораль-
ные требования к себе сделали ее неорди-
нарной, творческой и привлекательной лич-

ностью. Конфликт с руководством зоопарка, 
вынужденный уход с работы, глубокая оби-
да нанесли ей серьезную душевную травму, 
которую она тяжело переживала до самого 
своего ухода в 2018 году.

Валентина Алексеевна Иголкина – чело-
век, оставивший глубокий след в истории 
Ленинградского зоопарка, в судьбах многих 
людей, бывших с ней просто знакомыми или 
близкими друзьями. Именно о такой, живой 
Валентине Алексеевне, со своими плюсами 
и минусами, со своими радостями и печа-
лями, хитросплетениями судьбы и профес-
сиональными достижениями приводится 
эмоциональный рассказ в книге. Пусть па-
мять об этом неординарном человеке еще 
долго живет среди герпетологов и террари-
умистов, среди тех людей, которые имели 
удовольствие общаться с ней, дружить и лю-

бить.
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