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От редакцииВыпуск № 1

НОВЫЙ СТАРТ 
Уважаемые читатели, авторы и рецензенты!
Предстоящий путь есть продолжение пройденного. Важно не сбиваться с темпа и дер-

жать строй.
Для текущей оценки своей деятельности мы привлекли данные рейтинга в SCIENCE 

INDEX (для тематики: Биология) по РИНЦ (https://elibrary.ru/titles_compare.asp). Поскольку 
количество российских биологических журналов все время растет (в 2018–2020 гг.: 197, 204, 
205), мы привели места в общем рейтинге к условным 100 журналам. Оказалось, с уров-
ня середнячков (https://ecopri.ru/journal/article.php?id=8682) мы уже поднялись в первую 
треть.

С неизменной готовностью к сотрудничеству,
редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»

Будем продолжать. Ждем ваши статьи.
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ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ГНЕЗДОВОГО 
НАСЕЛЕНИЯ БОЛЬШОЙ СИНИЦЫ 
(PARUS MAJOR) В РАЗНЫХ ТИПАХ 

МЕСТООБИТАНИЙ ТАЕЖНОЙ ЗОНЫ 
ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ

УДК 598.289.1:[591.521+574.91](470.2)

Ключевые слова:
большая синица 
лесные и 
урбанизированные 
местообитания 
возрастная структура 
популяции

Аннотация: Проанализирована возрастная структура гнездового насе-
ления большой синицы (Parus major) в двух типах местообитаний южной 
Карелии: в удаленных от населенных пунктов таежных лесах стационара 
«Маячино» ИБ КарНЦ РАН и в насаждениях Ботанического сада ПетрГУ, рас-
положенного на окраине г. Петрозаводска. В лесах стационара «Маячино» 
преобладали годовалые особи – 59 % гнездящихся (n = 118). В район преж-
него гнездования возвращалось 7.2 % самцов и 5.8 % самок, а в район рож-
дения – 0.3 % птенцов. Гнездовое население ежегодно почти полностью об-
новлялось и на 96 % состояло из птиц-иммигрантов. Гнездовая группиров-
ка насаждений Ботанического сада состояла преимущественно из особей 
старших возрастов (72 %, n = 129) и по многим показателям была близка 
к оседлым популяциям Западной Европы. Доля иммигрантов составляла 
57.8 %, резидентов – 33.8 %, птиц местного происхождения – 8.4 %. Уровень 
филопатрии был значительно выше, чем в лесах стационара «Маячино», в 
район прежнего гнездования возвращалось 34.7 % самцов и 20 % самок, а 
в район рождения – 0.8 % птенцов. Установлено, что гнездовое население 
большой синицы в удаленных от поселений человека таежных лесах и при-
городных древостоях формируют птицы с разным отношением к миграци-
ям. Вблизи мест зимовки у населенных пунктов гнездится оседлая часть 
региональной популяции, в которой преобладают представители старших 
возрастных классов с высоким уровнем филопатрии, а вдали от урбанизи-
рованных территорий гнездятся птицы, склонные к сезонным перемеще-
ниям разной дальности, среди которых много первогодков со слабыми тер-
риториальными связями.

© Петрозаводский государственный университет
Получена: 18 марта 2022 года                                                    Подписана к печати: 31 марта 2022 года
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ФГБУН ФИЦ Карельский научный центр РАН (ИБ КарНЦ 
РАН), ficedul@gmail.com
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ФИЦ Карельский научный центр РАН (ИБ КарНЦ РАН), 
edrenlimon1@rambler.ru
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Введение
Большая синица – широко распростра-

ненный политипический вид, освоивший 
разнообразные лесные местообитания в 
нескольких природно-климатических зонах 
Палеарктики и Индо-Малайской зоогеогра-
фической области. В разных частях ареала 
отмечают различные формы отношения 
птиц к территории – от полной оседлости, 
кочевок и локальных перемещений до ре-
гулярных сезонных миграций средней даль-
ности. Освоение видом северных широт шло 
по двум направлениям: приспособлению к 
зимовке поблизости от мест гнездования и 
развитию миграций. В умеренных и высоких 
широтах эти птицы становятся частичными 
мигрантами: часть особей в таких популяци-
ях ведет оседлый образ жизни, другая – пе-
ремещается в пределах региона или улетает 
за его пределы на территории с более мяг-
кими зимами, причем соотношение осед-
лых и перелетных птиц в популяции зави-
сит от региональных особенностей климата 
(Glutz von Blotzheim, Bauer, 1993). В таежных 
лесах северо-запада России большая синица 
зимой практически не встречается: птицы 
перемещаются на зимовку в окрестные на-
селенные пункты или мигрируют на расстоя-
ние до 2000 км. Данные кольцевания указы-
вают на то, что в пределах Северо-Западного 
региона зимует около 80 % населения боль-
шой синицы, 10–15 % особей проводят зиму 
на сопредельных территориях Финляндии 
и Эстонии, а около 5 % мигрируют на более 
значительные дистанции (Носков, Смирнов, 
2020). Освоение видом высоких широт шло 
по селитебным территориям, и значительное 
расширение ареала, зарегистрированное на 
севере Фенноскандии за последние 150 лет, 
связывают с ростом урбанизации (Haftorn, 
1971; Бианки, Шутова, 1978; Karvonen et al., 
2012). Тяготение птиц к поселениям чело-
века отмечают и в гнездовой период. В юж-
ной и средней тайге северо-запада России 
большая синица является обычным, или фо-
новым, видом, но наиболее высокую плот-
ность гнездового населения демонстрирует 
в древостоях, расположенных поблизости от 
мест зимовки на территории и в окрестно-
стях населенных пунктов, а на крайнем севе-
ре ареала на гнездовании встречается лишь 
в таких местообитаниях (Артемьев, 2020; 
Носков, Смирнов, 2020).

В последние десятилетия проводят ин-
тенсивные исследования влияния урбаниза-
ции на большую синицу, при этом основное 
внимание уделяют вопросам гнездовой био-

логии, динамике численности или изучению 
фенотипических и генетических особенно-
стей птиц и редко анализируют возрастную 
структуру гнездового населения, хотя она 
является одной из основных характеристик 
локальной популяции, по которой можно су-
дить об уровне смертности, качестве место-
обитания и других особенностях экологии 
(Hôrak, Lebreton, 1998; Solonen, 2001; Blank 
et al., 2007; Куранов, 2009; Seress et al., 2020; 
Caizergues et al., 2021; Markowski et al., 2021). 
Заполнению этого пробела посвящено на-
стоящее сообщение. Цель работы – выяснить 
возрастную структуру гнездового населения 
большой синицы в разных по удаленности 
от мест зимовки и по составу древостоев ме-
стообитаниях на северо-западе России.
Материалы 

Материалом для работы послужили ре-
зультаты мониторинга гнездового населе-
ния большой синицы, собранные в двух 
пунктах южной Карелии в 2015–2021 гг. На 
стационаре ИБ КарНЦ РАН «Маячино», рас-
положенном на побережье Ладожского озе-
ра (60°46′ с. ш., 32°48′ в. д.), работы по изуче-
нию птиц-дуплогнездников ведутся с 1979 г. 
В его окрестностях в характерных для сред-
ней тайги типах леса в 1979–1980 гг. на тер-
ритории около 10 кв. км было вывешено 350 
дощатых синичников. Большинство из них 
располагались линиями в спелых сосновых и 
сосново-березовых лесах разного возраста, 
часть в спелых ельниках, елово-сосновых и 
лиственно-еловых лесах и черноольшанике. 
В ходе исследований вышедшие из строя ис-
кусственные гнездовья (ИГ) заменяли новы-
ми, и в 2015–2021 гг. их число колебалось от 
325 до 340. Участок развески ИГ располагал-
ся в сплошном лесном массиве вдали от на-
селенных пунктов. Расстояние от его центра 
до ближайшей деревни Обжа (менее 20 жи-
телей), где могли зимовать птицы, составля-
ло 6 км, а до ближайшего небольшого горо-
да Олонец (около 8 тыс. жителей) – около 25 
км. Детальное описание района проведения 
работ и данные по экологии обследованной 
популяции опубликованы ранее (Artemyev, 
2008).

Второй пункт исследований был орга-
низован близ побережья Онежского озера 
в Ботаническом саду ПетрГУ (61°51′ с. ш. 
34°20′ в. д.). На территории выставочной и 
заповедной зон Ботанического сада, суще-
ственно отличающихся по облику раститель-
ности, в 2015 г. было вывешено 53 ИГ. В 2016 
г. их число увеличили до 118, в 2017 г. – до 
123, а с 2018 г. – довели до 126 (по 63 ИГ в 
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каждой зоне). Насаждения выставочной 
зоны сформированы древесными интроду-
центами с участием аборигенных видов и 
зарослями кустарников, лиственные породы 
составляли немногим более половины со-
става первого яруса, и по своему внешнему 
облику этот участок напоминал смешанные 
леса средней полосы России. Большую часть 
заповедной зоны занимал характерный для 
побережий Онежского озера скальный со-
сняк черничный с примесью мелколиствен-
ных пород деревьев. Участок развески ИГ 
располагался близ северной окраины г. Пе-
трозаводска (население около 280.7 тыс. 
жителей), расстояние от его центра до гра-
ницы ближайшего микрорайона составляло 
около 800 м. Подробная характеристика рас-
тительности Ботанического сада и предва-
рительные данные по биологии модельного 
вида опубликованы (Лантратова и др., 2001; 
Толстогузов, 2019). 
Методы 

В контролируемых группах ИГ ежегодно 
прослеживали судьбу всех гнезд и прово-
дили практически сплошное мечение птен-
цов. Взрослых птиц отлавливали на гнездах 
во время выкармливания 7–14-дневных 
птенцов и метили стандартными кольцами. 
За 2015–2021 гг. на стационаре «Маячино» 
было отловлено и обследовано 59 самцов 
и 59 самок большой синицы (89 % гнездив-
шихся), в Ботаническом саду – 59 самцов и 
70 самок (64 % и 76 % гнездившихся соот-
ветственно). Возраст птиц определяли по 
контрасту кроющих перьев крыла и делили 
их на две категории – первогодки и особи 
старше года (Swensson, 1992). При расчете 
плотности гнездового населения учитывали 
только площадь ближайших окрестностей 
ИГ: при развеске гнездовий линией в рас-
чет включали 100 м полосу вдоль нее (по 50 
м с каждой стороны), а к ее протяженности 
добавляли 100 м (по 50 м от крайних ИГ). 
Для характеристики некоторых показателей 
были привлечены материалы, собранные на 
стационаре «Маячино» в 1979–2021 гг. При 
обработке данных пользовались обычны-
ми методами элементарной статистики, для 
сравнения процентов использовали крите-
рий Фишера с угловым преобразованием ис-
ходных значений (Ивантер, Коросов, 2011).
Результаты 

Динамика возрастной структуры гнездо-
вого населения большой синицы в окрест-
ностях стационара «Маячино» и на терри-
тории Ботанического сада представлена 

в табл. 1. Несмотря на то что соотношение 
первогодков и особей старше года в каждом 
из пунктов исследований менялось по го-
дам, обнаружены заметные различия в доле 
молодых птиц, участвующих в размножении 
на этих территориях. В таежных лесах стаци-
онара «Маячино» преобладали годовалые 
птицы (59 % среди птиц обоих полов), в то 
время как в насаждениях и окрестных лесах 
Ботанического сада их доля была значитель-
но меньше и составляла всего 28 % (F = 15.7, 
p < 0.01, df1 = 1, df2 = 235). Данная тенден-
ция была более выражена и достоверна у 
самок (F = 32.5, p < 0.01, df1 = 1, df2 = 127), 
тогда как у самцов различия были невелики, 
и их статистическая оценка не показала до-
статочного уровня значимости (F = 2.2, p > 
0.05, df1 = 1, df2 = 116).

Существенные различия возрастной 
структуры гнездового населения большой 
синицы в лесах стационара «Маячино», уда-
ленного от населенных пунктов, и в насаж-
дениях и прилегающих лесах Ботанического 
сада, расположенного на окраине Петроза-
водска, указывают на то, эти местообитания 
заселяли птицы с разным отношением к 
территории. Основу населения на стациона-
ре «Маячино» формировали мигрирующие 
на разные дистанции особи, часть из них, 
по-видимому, проводили зиму в немного-
численных окрестных населенных пунктах, 
а часть – на значительном удалении от мест 
гнездования. Это подтверждают возвра-
ты колец от гнездившихся здесь птиц, сре-
ди которых 5 самцов и 4 самки проводили 
зиму в ближайших населенных пунктах на 
расстоянии до 10 км от мест гнездования, 
а еще один самец и самка были помече-
ны предшествующей осенью на террито-
рии Финляндии и Эстонии в 450 км и 690 
км. Анализ возрастной структуры весенних 
мигрантов, отловленных на побережье Ла-
дожского озера в окрестностях Ладожской 
орнитологической станции в марте – апреле 
1970-х гг., показал, что первогодки составля-
ли около 53 % среди самцов и 72 % среди са-
мок (Смирнов, Носков, 1975). По-видимому, 
именно мигранты ежегодно формировали 
местное население стационара «Маячино», 
поскольку в 1979–2021 гг. доля первогодков 
среди гнездящихся на его территории сам-
цов и самок была почти такой же – 51.2 % и 
71.5 % соответственно. Население большой 
синицы на территории Ботанического сада 
отличалось преобладанием особей старших 
возрастных классов. Очевидно, его основу 
составляли оседлые птицы, зимовавшие в 
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Таблица 1. Возрастная структура гнездового населения большой синицы в искусственных 
гнездовьях стационара «Маячино» и Ботанического сада в 2015–2021 гг.

Год Гнездилось пар
Самцы Самки

обследовано первогодки, % обследовано первогодки, 
%

Стационар «Маячино»
2015 13 11 9.1 11 54.5
2016 10 10 60.0 10 70.0
2017 0 0 0 0 0

2018 7 5 60.0 5 80.0
2019 7 4 50.0 6 66.7
2020 15 16 68.8 15 73.3
2021 14 13 61.5 12 58.3
Всего 66 59 52.5 59 66.1

Ботанический сад
2015 4 4 25.0 4 25.0
2016 9 2 50.0 6 16.7
2017 11 2 0 5 0

2018 15 11 54.5 12 16.7
2019 21 12 50.0 14 21.4
2020 22 18 50.0 19 26.3
2021 10 10 0 10 10.0
Всего 92 59 39.0 70 18.6

г. Петрозаводске и близлежащих поселках, и 
возрастная структура отражала состав зиму-
ющей группировки.

Существенные различия в отношении к 
территории больших синиц, гнездящихся на 
стационаре «Маячино» и в Ботаническом 
саду, проявлялись и в уровне их филопатрии 
(табл. 2). Для птиц, населяющих леса стаци-
онара «Маячино», была характерна доволь-
но низкая верность территории прежнего 
гнездования, тогда как у птиц, гнездивших-
ся в насаждениях Ботанического сада, по-
казатели возврата в гнездовой район при-
ближались к значениям, характерным для 
оседлых популяций Западной Европы. На-
селение стационара «Маячино» ежегодно 
почти полностью обновлялось: из 66 птиц, 
обследованных в 2019–2021 гг., 95.5 % были 
иммигрантами, появившимися на свет за 
пределами контролируемого участка и впер-
вые поселившимися на нем, 3 % – резиден-
тами, гнездившимися здесь ранее, и 1.5 % – 
особями местного происхождения. Среди 83 
птиц, гнездившихся в те же годы на террито-
рии Ботанического сада, на долю иммигран-
тов приходилось 57.8 %, резидентов – 33.8 
%, птиц местного происхождения – 8.4 %, и 
все показатели значимо отличались от при-
веденных выше (соответствующие значения 
F = 35.5, p < 0.01, F = 32.5, p < 0.01, F = 4.3, 

p < 0.05, df1 = 1, df2 = 147). По соотношению 
этих групп птиц структура населения боль-
шой синицы в Ботаническом саду близка к 
оседлым популяциям европейских широ-
колиственных лесов, где основу гнездового 
населения составляли резиденты, на долю 
иммигрантов приходилось от 20 до 57 %, а 
на особей местного происхождения – от 10 
до 25 % (Kluyver, 1951; Perrins, 1965; Balen et 
al., 1987; McCleery, Clobert, 1990). Близкое к 
нашему соотношение данных групп птиц от-
мечено и в северной Финляндии в оседлой 
группировке большой синицы в пригороде 
Оулу, где иммигранты составляли около 53 % 
населения, резиденты – 35 % и птицы мест-
ного происхождения – 12 % (Orell, 1989).

В каждом из пунктов исследований от-
мечены небольшие и, как правило, не зна-
чимые биотопические различия возрастной 
структуры гнездового населения. На стаци-
онаре «Маячино» наиболее низкая доля 
первогодков среди самцов была в сосново-
березовых лесах, а наиболее высокая – в 
черноольшанике (F = 5.4, p < 0.05, df1 = 1, 
df2 = 114), в остальных случаях различия 
были не значимыми (табл. 3). Среди самок 
преобладание первогодков отмечено в ель-
нике и лиственно-еловом лесу. В древостоях 
с участием сосны и черноольшанике их доля 
была сходной, но значимые различия выяв-
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Таблица 2. Показатели возврата больших синиц в район прежнего гнездования и рождения в лесах 
стационара «Маячино» и на территории Ботанического сада

Группа 
птиц

Маячино (1979–2021 
гг.)

Ботанический сад 
(2015–2021 гг.)

Значение и уровень 
значимости критерия 

Фишера

помечено вернулись, 
% помечено вернулись, 

% F p

Самцы 237 7.2 49 34.7 20.9 < 0.01
Самки 243 5.8 60 20 9.4 < 0.01

Птенцы 2657 0.3 750 0.8 2.8 > 0.05

лены лишь между лиственно-еловым и со-
сново-березовым лесами (F = 4.3, p < 0.05, 
df1 = 1, df2 = 196). Судя по приведенным 
данным, самцы старших возрастных классов 
при выборе места гнездования предпочита-
ли леса с участием сосны и лиственно-ело-
вые древостои и менее охотно селились в 
ельнике и черноольшанике. Самки этой воз-
растной группы наряду с лесами с участием 
сосны охотно заселяли черноольшаник, но в 
меньшем числе встречались в ельнике и ли-
ственно-еловом лесу.

Плотность гнездового населения боль-
шой синицы в ИГ стационара «Маячино» в 
1979–2021 гг. варьировала от 0 до 13.4 пары 
/ кв. км и в среднем составляла 4.9 пары / 
кв. км. С учетом того что ежегодно на терри-
тории развески ИГ от 0 до 3 пар птиц гнез-
дилось в естественных дуплах, плотность 
населения птиц на контролируемом участке 
была несколько выше и составляла около 
5.8 пары / кв. км. Дистанция между гнезда-
ми соседних пар варьировала от 60 до 2800 
м и в среднем составляла около 730 м. В 
условиях столь низкой численности конку-
ренции птиц за местообитания не отмечено: 
обычно они ограничивались лишь акустиче-
скими контактами, а иногда и не знали о су-
ществовании соседей (Artemyev, 2008). Для 

птиц-дуплогнездников фактором, лимити-
рующим плотность населения, может высту-
пать недостаток дупел (Haartman, 1971). Но 
в районе исследований более половины ИГ 
ежегодно оставались не занятыми птицами, 
и их наличие не ограничивало возможности 
поселения первогодков в наиболее привле-
кательных стациях. Очевидно, отмеченные 
нами различия возрастной структуры на-
селения большой синицы в некоторых био-
топах стационара «Маячино» обусловле-
ны не конкуренцией птиц за территорию, а 
другими факторами. Возможно, это связано 
с разной способностью молодых и старых 
птиц оценивать пригодность места будущего 
гнездования или с другими особенностями 
их биологии. Известно, что в нашем регионе 
в первой половине весенней миграции ле-
тят преимущественно взрослые большие си-
ницы, среди которых преобладают самцы, а 
основу второй волны мигрантов составляют 
молодые птицы, и среди них преобладают 
самки (Смирнов, Носков, 1975). Привлека-
тельность биотопов может меняться в ходе 
весны, поэтому не исключено, что биотопи-
ческие предпочтения птиц разного пола и 
возраста обусловлены разными сроками их 
прилета в район гнездования.

Таблица 3. Возрастная структура гнездового населения большой синицы в различных 
местообитаниях стационара «Маячино» в 1979–2021 гг.

Биотоп Самцы Самки
обследовано первогодки, % обследовано первогодки, %

Сосняк 24 54.2 28 64.3
Сосново-березовый лес 98 42.9 99 65.7

Ельник 13 61.5 13 84.6
Лиственно-еловый лес 97 53.6 99 78.8

Черноольшаник 18 72.2 17 64.7
Все биотопы 250 51.2 256 71.5
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В Ботаническом саду на разных по ха-
рактеру растительности участках развески 
ИГ гнездовое население большой синицы 
практически не отличалось по возрасту: в 
местообитаниях выставочной зоны с преоб-
ладанием лиственных пород деревьев доля 
первогодков среди птиц обоих полов состав-
ляла 26 % (n = 73) и была чуть ниже, чем в 
сосновом лесу заповедной зоны (30.4 %, n 
= 56), но эти различия не были значимыми. 
Значимых различий в соотношении годова-
лых и более старых птиц не выявлено и при 
раздельном анализе показателей у предста-
вителей каждого пола. В выставочной зоне 
первогодки составляли 31.4 % среди самцов 
(n = 35) и 21.1 % среди самок (n = 38), а в за-
поведной – 50 % (n = 24) и 15.6 % (n = 32) со-
ответственно.

Плотность гнездового населения боль-
шой синицы на территории Ботанического 
сада была значительно выше, чем в лесах 
стационара «Маячино»: в 2015–2021 гг. она 
варьировала от 12.6 до 36.9 пары / кв. км 
и в среднем составляла 23.8 пары / кв. км. 
Небольшим было и расстояние между гнез-
дами соседних пар, варьировавшее от 25 до 
407 м и в среднем составившее около 170 
м. В условиях столь высокой плотности на-
селения вполне вероятно обострение конку-
ренции птиц за привлекательные местооби-
тания и вытеснение первогодков в субопти-
мальные стации, но наши материалы этого 
не показали. На контрастно различающихся 
по составу древостоя участках развески ИГ 
на территории Ботанического сада выра-
женного предпочтения птицами старших 
возрастных групп какого-либо из биотопов 
не обнаружено. Сходный возрастной состав 
населения большой синицы в насаждени-
ях выставочной зоны с преобладанием ли-
ственных пород деревьев и в сосновом лесу 
заповедной зоны свидетельствует о том, 
что данные местообитания были одинаково 
привлекательными для птиц. Это подтверж-
дается и сходством плотности гнездового на-
селения на обоих участках, составлявшей в 
среднем 23.2 и 24.8 пары / кв. км. Значитель-
ные межгодовые колебания этого показате-
ля, варьировавшего на первом участке от 9.5 
до 38.3 пары / кв. км, а на втором – от 10.6 
до 42.4 пары / кв. км, указывают на то, что 
в большинстве сезонов численность птиц не 
достигала критических для контролируемых 
территорий значений, и оставалась возмож-
ность для гнездования новых особей. Все-
лению новых птиц не препятствовал и не-
достаток мест, пригодных для гнездования, 

т. к. ежегодно от 35 до 53 % ИГ оставались 
свободными. Однако заметного притока 
первогодков не наблюдали даже в годы низ-
кой численности, а показатели плотности 
населения на контролируемой территории, 
по-видимому, отражали уровень выживае-
мости птиц в зимующей на территории г. Пе-
трозаводска группировке.
Обсуждение 

Существенные отличия многих демогра-
фических параметров большой синицы в ур-
банизированных и естественных ландшаф-
тах связаны не только с разным уровнем 
антропогенной трансформации местооби-
таний, на что указывают в большинстве ра-
бот по экологии этого вида (Hôrak, Lebreton, 
1998; Solonen, 2001; Hinsley et al., 2008; Ку-
ранов, 2009; Vaugoyeau et al., 2016; de Satge 
et al., 2019; Seress et al., 2020 и др.), но и с 
тем, что их населяют птицы с разными стра-
тегиями территориального поведения. По-
лиморфизм по отношению к перелетности и 
разное соотношение мигрирующих и осед-
лых особей в разных биотопах позволили 
эстонским исследователям выделить три 
экологические группировки птиц: оседлую, 
обитающую в городах, промежуточную, на-
селяющую культурный ландшафт, и перелет-
ную, гнездящуюся в естественных ландшаф-
тах (Вильбасте, Лейвитс, 1983). Полученные 
нами результаты укладываются в эту концеп-
цию. Известно, что у данного вида в осенних 
миграциях участвуют в основном молодые 
птицы и среди них численно преобладают 
самки, в то время как большинство взрос-
лых особей ведут оседлый образ жизни или 
перемещаются на небольшие расстояния 
(Ефремов, 1975; Смирнов, Носков, 1975; 
Носков, Смирнов, 1981; Bojarinova et al., 
2002). В Ленинградской области и Карелии 
на осеннем пролете первогодки составляли 
около 89.4 %. Они же преобладали и при ве-
сенних перемещениях вдоль направляющих 
линий миграций, в которых участвовали как 
особи, зимовавшие в пределах региона и не 
сумевшие найти мест гнездования на зимо-
вочных участках, так и мигранты из удален-
ных мест зимовки (Носков, Смирнов, 2020). 
Наши материалы показывают, что гнездовое 
население таежных лесов региона формиру-
ют перелетные, преимущественно молодые 
птицы, которые помимо участия в миграци-
ях отличаются более слабыми связями с тер-
риторией гнездования и рождения, а основу 
гнездового населения урбанизированных 
территорий и их ближайших окрестностей 
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составляют взрослые особи с высоким уров-
нем филопатрии, ведущие оседлый образ 
жизни.

Биотопические предпочтения у птиц раз-
ного возраста на обследуемых территориях 
выражены слабо. Известно, что вариации 
соотношения первогодков и особей стар-
ших возрастных групп в различных биотопах 
могут быть результатом конкуренции птиц 
за гнездовые территории. На разных видах 
птиц показано, что представители старших 
возрастных классов обычно занимают оп-
тимальные местообитания, и при их запол-
нении молодые, впервые гнездящиеся осо-
би вытесняются в субоптимальные стации 
(Kluyver, Tinbergen, 1953; Lack, 1966; Хохлова, 
Яковлева, 2012; Gamelon et al., 2016). Следу-
ет отметить, что социальный статус у боль-
шой синицы связан не только с возрастом, 
но и с другими характеристиками особи: 
полом, размерами, особенностями окраски 
оперения, уровнем базального метаболизма 
(Керимов и др., 1994). Поэтому часть перво-
годков может входить в число доминантов в 
зимних группировках синиц и успешно кон-
курировать со старшими особями в период 
весеннего распределения по территории. 
Заметной конкуренции за местообитания у 
птиц разного возраста на наших материалах 
не прослеживалось. По-видимому, это свя-
зано с невысокой плотностью гнездового на-
селения большой синицы, не превышающей 
экологическую емкость контролируемых 
участков. Изменения соотношения особей 
разного возраста в некоторых лесных био-
топах стационара «Маячино», скорее всего, 

обусловлены разными сроками их появле-
ния в районе гнездования и изменением 
привлекательности этих местообитаний в 
ходе весны.
Заключение

Полученные материалы свидетельству-
ют о том, что гнездовое население большой 
синицы в удаленных от поселений человека 
таежных лесах и в пригородных древосто-
ях формируют разные по отношению к ми-
грациям группы птиц. Оседлая часть регио-
нальной популяции, в которой преобладают 
представители старших возрастных классов 
с высоким уровнем филопатрии, гнездится 
неподалеку от мест зимовки на территории 
и в ближайших окрестностях населенных 
пунктов. А птицы, для которых характерны 
сезонные перемещения разной дальности, 
представленные в основном первогодками 
со слабыми территориальными связями, ос-
воили все типы лесов региона далеко за пре-
делами селитебных территорий. Различия 
возрастной структуры гнездового населения 
птиц в двух пунктах исследований, отличаю-

щихся как по характеру растительности, так 
и по удаленности от поселений человека, 
были связаны с близостью зимовочных ме-
стообитаний. Биотопические предпочтения 
особей разного возраста в лесах региона вы-
ражены слабо. В условиях невысокой плот-
ности гнездового населения конкуренции 
птиц за территории не отмечено, предпола-
гается, что распределение по местообитани-
ям особей разного пола и возраста связано 
со сроками их появления в районе гнездова-
ния.
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Summary: The paper presents an analysis of the age structure of the Great 
Tit (Parus major) breeding population in two types of habitats with various 
compositions of forest stands and different distances from wintering places 
in Southern Karelia. We used data from monitoring birds nesting in artificial 
birdhouses in the taiga forests of the Ladoga region at the Mayachino field 
station (60°46′ N, 32°48′ E) and forest stands in the territory of the PetrSU 
Botanical Garden in the outskirts of Petrozavodsk (61°51′ N 34°20′ E) in 2015–
2021. It was estimated that there were differences in the structure of the bird 
population associated with the proximity of their wintering sites. One-year-
olds predominated - 59 % of nesting birds (n = 118) in the taiga forests located 
far from human settlements. The level of philopatry there was low: 7.2 % of 
males and 5.8 % of females returned to the previous breeding area, and 0.3 % 
of marked chicks returned to the birth area. The breeding population of the 
study area was almost completely renewed every year and the proportion 
of immigrant birds was 96 %. The breeding population of plantings of the 
Botanical Garden consisted mainly of older individuals (72 %, n = 129) and by 
many indicators was close to the sedentary populations of Western Europe. 
The share of immigrants was only 57.8 %, residents – 33.8 %, birds of local 
origin – 8.4%. The level of philopatry was significantly higher than in the forests 
of the Mayachino field station: 34.7 % of males, 20 % of females returned to 
the former nesting area, and 0.8% of chicks returned to the birth area. The 
habitat preferences of individuals of different ages are weakly expressed and 
noticeable only in the taiga forests of the Mayachino field station. In conditions 
of low breeding density, the competition for territory was not observed. The 
distribution of individuals of different sexes and ages across the habitats may 
be associated with different time of their arrival in the breeding area. The 
results of the analysis show that the breeding population of the Great Tit in 
taiga forests far from human settlements and in suburban forests is formed 
by birds with different attitudes towards migration. A sedentary part of the 
regional population nests near wintering sites near settlements. Birds of older 
age classes with a high level of philopatry predominate there. Birds prone to 
seasonal movements of different distances nest away from urbanized territories, 
among them there are many first-year individuals with weak territorial ties.

AGE STRUCTURE OF THE GREAT TIT 
(PARUS MAJOR) BREEDING POPULATION IN 
DIFFERENT TYPES OF HABITATS IN THE TAI-

GA ZONE OF EUROPEAN RUSSIA
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РАСПРОСТРАНЕНИЕ ЗМЕЙ СЕМЕЙСТВА 
ГАДЮКОВЫХ VIPERIDAE В КАЗАХСТАНЕ И 
МОДЕЛИРОВАНИЕ ИХ ПОТЕНЦИАЛЬНЫХ 

АРЕАЛОВ

УДК 598.115.33; 574.9
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ареал 
моделирование 
Казахстан

Аннотация: Для трех видов змей семейства гадюковых – восточной степной 
гадюки (Vipera renardi), обыкновенной гадюки (Vipera berus) и обыкновенно-
го щитомордника (Gloydius halys) выполнен анализ литературных источников, 
коллекционных материалов, электронных ресурсов, а также личных и опрос-
ных сведений. На основе этих данных произведен расчет потенциального аре-
ала видов методом максимальной энтропии в программе Maxent. Данными 
для экстраполяции послужили ряд биоклиматических переменных, карты вы-
сотности, растительности, а также влажности и типов почв. Для минимизации 
перекоса модели в сторону наиболее исследованных территорий собранные 
точки находок по каждому виду прореживались с радиусом 25 км. На первом 
этапе моделирование выполнено с использованием всех факторов окружаю-
щей среды, после чего произведена оценка корреляции этих факторов и оцен-
ка их вклада в построение модели. На втором этапе произведено повторное 
моделирование с исключением высококоррелирующих факторов и факторов, 
внесших нулевой вклад в построение первой модели. Полученные в результа-
те просчета растровые модели вероятности присутствия видов переведены в 
монохромный режим с отсечением областей с индексами пригодности среды 
обитания ниже порогового. На основе исходных данных реального нахожде-
ния каждого из видов и сопоставления их с полученными моделями для тер-
ритории Казахстана и ближайших сопредельных территорий построены кон-
сенсусные ареалы степной гадюки, обыкновенной гадюки и обыкновенного 
щитомордника.
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Введение
На территории Казахстана установлено 

обитание трех видов змей семейства гадю-
ковых Viperidae Laurenti, 1768: обыкновен-
ной гадюки Vipera berus (Linnaeus, 1758), 
восточной степной гадюки Vipera renardi 
(Christoph, 1861) и обыкновенного щито-
мордника Gloydius halys (Pallas, 1776) (Дуй-
себаева, 2010). В данной работе таксон ал-
тайская гадюка Vipera altaica Tuniyev, Nilson 
et Andren, 2010 рассматривается в составе 
восточной степной гадюки Vipera renardi 
ввиду их слабой генетической (Zinenko et al., 
2015; Freitas et al., 2020) и спорной морфо-
логической дифференциации. Вид Gloydius 
halys рассматривается в широком смысле, 
включая в себя таксоны: G. h. caraganus, G. h. 
caucasicus, G. h. halys, G. h. ubsunurensis. Не-
которые авторы предлагают повысить статус 
G. h. caraganus и G. h. caucasicus до уровня 
вида, первого на основе симпатрического 
его обитания с G. h. halys на значительной ча-
сти своего ареала (Орлов, Барабанов, 1999), 
второго – на основе молекулярных исследо-
ваний и морфологических отличий (Asadi et 
al., 2019). Однако для G. h. caraganus никаких 
фактов наличия симпатрии не приводится, 
а для G. h. caucasicus биологический аспект 
не рассматривается вовсе. Кроме того, раз-
граничить разные формы щитомордника в 
литературных источниках в подавляющем 
большинстве случаев невозможно. Все эти 
виды ядовиты и потенциально опасны для 
человека, поэтому понимание их распро-
странения в республике имеет большое 
практическое значение.

Восточная степная гадюка широко рас-
пространена от Украины на западе до Алтая 
и Синьцзяня на востоке. На север граница 
ее распространения доходит примерно до 
55-й параллели, а южная граница проходит 
по югу Украины, предгорьям Главного Кав-
казского хребта, центральному Казахстану, в 
восточной части ареала смещаясь на юг до 
предгорьев Тянь-Шаня и северной части Гис-
саро-Алайской горной системы (Банников, 
1977; Ананьева и др., 2004; Sindaco et al., 
2013; Zinenko et al., 2015).

В Казахстане восточная степная гадюка 
обитает на большей части республики, ис-
ключая песчаные пустыни, высокогорья и 
лесные массивы. Предпочитает низкотрав-
ные степи, придерживаясь открытых или не 
сильно заросших кустарниками участков и 
избегая при этом чрезмерно влажных мест. 
На равнинах обитает в том числе на солон-

цах и такырах, но пухлые или влажные со-
лончаки обходит. На юге страны в предго-
рьях занимает глинистые хорошо прогревае-
мые склоны холмов и сухих ущелий, не под-
нимаясь выше 1700 м над ур. м. На востоке в 
предгорьях и по низкогорьям встречается по 
логам и ущельям на высотах до 1200 м над 
ур. м. Особенностью биологии степной га-
дюки является ее очаговое распределение, 
которое в отдельных регионах носит особен-
но выраженный характер. При этом некото-
рые подобные очаги в Казахстане известны 
уже более 60 лет (Буланов, 1948; Карпенко, 
1958, 1970; Фомина, 1966; Зима, 2011).

Обыкновенная гадюка населяет большую 
часть бореального климатического пояса Ев-
разии. Западная часть ее ареала занимает 
практически всю Европу, за исключением 
горных районов Пиренейского, Балканского 
и Апеннинского полуостровов, а восточная 
на территории СНГ достигает примерно 122-
го меридиана. В европейской части России 
северная граница ареала доходит до Коль-
ского п-ова и берегов Баренцева моря, а по 
Сибири пересекает тайгу примерно по 62-й 
параллели. Южная граница ареала совпада-
ет с границей распространения лесов горных 
хребтов Урала, Казахстанского, Китайского и 
Монгольского Алтая, а также Саян и Станово-
го Нагорья (Банников, 1977; Ананьева и др., 
2004; Sindaco et al., 2013; Sillero et al., 2014).

В Казахстан обыкновенная гадюка захо-
дит только краем ареала и населяет влаж-
ные горные леса и лесостепи Алтая на се-
веро-востоке республики, поднимаясь до 
2400 м над ур. м. Тяготеет к озерам, залив-
ным лугам, речным долинам и заболочен-
ным местам. Встречается на открытых про-
греваемых высокотравных полях, особенно 
используемых под сенокос, а также альпий-
ских лугах и травянистых склонах. В лесах 
живет по опушкам, перелескам и разрежен-
ным участкам с богатым третьим и четвер-
тым растительным ярусом, избегая при этом 
темных глухих массивов.

Ареал обыкновенного щитомордника 
целиком лежит в Азии, от Западного Казах-
стана, Азербайджана и Северного Ирана на 
западе, через Центральную Азию, Китай и 
Монголию примерно до 130-го меридиана 
на востоке. Северная граница проходит от 
северного предела Прикаспийской низмен-
ности, через Центральный Казахстан, Алтай 
и юг Сибири, до западного берега оз. Бай-
кал. На юге ареал щитомордника ограни-
чивается кривой от Северного Ирана через 
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Туркмению, Узбекистан, северный Афгани-
стан, северную границу пустыни Такла-Ма-
кан до Маньчжурии (Conant, 1982; Банни-
ков, 1977; Алекперов, 1978; Ананьева и др., 
2004; Sindaco et al., 2013; Sillero et al., 2014).

В Казахстан заходит северо-западный 
край ареала вида. Здесь щитомордник оби-
тает южнее 49–51 широт, за исключением 
северо-восточной части песков Кызылкум, 
центральных Мойынкум и некоторых участ-
ков северного Прибалхашья. Обыкновен-
ный щитомордник населяет разнообразные 
ландшафты от открытых и закрепленных 
песков до альпийских лугов на высоте 3000 
м над ур. м. В горной местности предпочте-
ние отдает сухим каменистым склонам и за-
росшим скальным выходам, а на равнине 
– участкам, покрытым разреженной расти-
тельностью, с наличием дернин и кустарни-
ков.

Распространение рассматриваемых трех 
видов змей в масштабе всего ареала хорошо 
изучено. Однако в пределах одной страны 
границы их ареалов существенно огрубле-
ны, а имеющиеся подробные карты, отра-
жающие их распространение в Казахстане, 
устарели.

Для степной гадюки наиболее ранняя 
карта распространения приводится в опре-
делителе П. В. Терентьева и С. А. Чернова 
(1949), где показан ареал вида, в пределах 
Казахстана охватывающий практически всю 
территорию республики. Чуть позже в своей 
монографии К. П. Параскив (1956), обобщая 
итоги многолетних исследований первой по-
ловины XX в., дает более детализированную 
карту. В этой работе он указывает немногим 
более 50 точек нахождения степной гадю-
ки и проводит границы ее распространения 
в Казахстане. Спустя 20 лет в общей сводке 
по территории СССР А. Г. Банников с соавто-
рами (1977) для Казахстана приводят свои 
точки, при этом полностью игнорируют дан-
ные К. П. Параскива (но включая его работу 
в список литературы), границу ареала в Ка-
захстане, тем не менее, проводя примерно 
так же, как указанный автор. В более совре-
менных работах приводятся либо ареалы, 
по большей части соответствующие пред-
ставлениям К. П. Параскива и А. Г. Баннико-
ва с соавторами, но еще более огрубленные 
(Ананьева и др., 2004), либо даются совсем 
абстрактные и неверные карты (David, Vogel, 
2010; Gvoždík et al., 2012). В наиболее со-
временной работе Р. Синдако с соавторами 
(2013) ареал и конкретные точки находок не 
приводятся, а дается карта поквадратного 

нахождения вида на сетке в один на один 
градус. При этом пустые квадраты означают 
отсутствие данных из этих мест, а не факти-
ческое отсутствие вида.

Данные об ареале обыкновенной гадюки 
в Казахстане противоречивы. В работе П. В. 
Терентьева и С. А. Чернова (1949) приводит-
ся карта ее распространения для террито-
рии всего СССР, из которой видно, что ареал 
обыкновенной гадюки охватывает всю севе-
ро-восточную часть Казахстана. К. П. Пара-
скив (1956) «сужает» этот ареал точками на-
ходок, его границы при этом условно пока-
зывая пунктиром. А. Г. Банников с соавтора-
ми (1977) не учитывают немногочисленные 
точки К. П. Параскива и указывают свои по 
северу республики, при этом проводя гра-
ницу ареала без опоры на пункты находок 
с территории Казахстана. В последующих 
работах граница ареала вида отображается 
в разной степени охватывающей весь север 
и восток республики (Ананьева и др., 2004; 
David, Vogel, 2010). Р. Синдако с соавторами 
(2013) указывают не только районы, под-
твержденные находками, то есть террито-
рию казахстанского Алтая, но и нахождение 
вида в двух квадратах близ г. Актобе, доволь-
но далеко отстоящих как от известных нахо-
док в России, так и от более-менее крупных 
лесных массивов.

По обыкновенному щитоморднику кар-
тина в общем схожа с таковой для степной 
гадюки. П. В. Терентьев и С. А. Чернов (1949) 
приводят укрупненный ареал вида. К. П. Па-
раскив (1956) значительно уточняет его, ука-
зывая более 60 точек находок, и проводит 
северную границу ареала щитомордника в 
Казахстане. На карте А. Г. Банникова (Банни-
ков и др., 1977) для этого вида есть несколь-
ко совпадений с точками К. П. Параскива, 
однако значительная часть его данных вновь 
не учитывается. Кроме того, А. Г. Банников с 
коллегами проводят южную границу ареа-
ла щитомордника, не соответствующую из-
вестному на тот момент представлению о 
распространении вида, исключая из него 
территории Южного Прибалхашья, Бетпак-
Далы, гор Каратау, а также всю территорию 
пустынь Мойынкум и Кызылкум. Стоит отме-
тить, что подобная ситуация наблюдается не 
только в отношении монографии Параскива 
− многочисленные точки находок (щитомор-
дника и степной гадюки) в работе И. Д. Яков-
левой (1964) по Киргизии также оставлены 
А. Г. Банниковым с соавторами без внима-
ния. Позже распространение щитомордника 
уточняется в обобщающей статье Р. А. Кубы-



19

Зима Ю. А., Федоренко В. А. Распространение змей семейства гадюковых Viperidae в Казахстане и моделирование 
их потенциальных ареалов // Принципы экологии. 2022. № 1. С. 16–46.

кина и З.  К. Брушко (Kubykin, Brushko, 1998), 
в которой приводится большое число пун-
ктов находок с их описанием. Ареалы в не-
скольких более современных источниках не 
отличаются высокой детализацией (Ананье-
ва и др., 2004; David, Vogel, 2010). В атласе Р. 
Синдако с соавторами (2013) все эти данные 
отражены на сетке нахождения вида в виде 
квадратов.

Настоящая работа ставит задачу обоб-
щить имеющиеся данные по распростране-
нию трех видов гадюковых змей (Viperidae) 
и отразить их актуальные ареалы на тер-
ритории Казахстана. Но поскольку изучен-
ность различных регионов неоднородна, то 
изображение ареала, построенное только 
по точкам находок, не может быть полным. 
В этом случае требуется экспертная оценка 
пригодности для обитания вида того или 
иного пункта по параметрам окружающей 
среды. Но если внутри сплошного ареа-
ла вид населяет территорию относительно 
равномерно и необследованные простран-
ства между пунктами фактических находок 
могут быть «закрыты» за счет экстраполя-
ции по пригодным для вида факторам, то 
на его периферии эти факторы уже не столь 
очевидны. Все это требует от исследователя 
глубоких знаний экологии и образа жизни 
животного, его связи со средой обитания, а 
также умения находить надежные индика-
торы присутствия вида (Тупикова, Комаро-
ва, 1979). Поэтому для оценки пригодности 
различных территорий для обитания видов 
и, как результат, создания гипотезы о рас-
пространении этих видов было произведе-
но моделирование потенциальных ареалов 
посредством программы Maxent. При этом 
полученные потенциальные ареалы мо-
гут существенно отличаться от фактических 
вследствие ряда причин и поэтому должны 
быть использованы только как дополнитель-
ная информация при анализе. Тем не менее 
в настоящее время подобная методика до-
вольно широко применяется (Лисовский, 
Оболенская, 2014; Некрасова, Титар 2014; 
Groff et al., 2014; Wang et al., 2015; Кропачев, 
Орлов, 2017; Тупиков, Украинский, 2016; 
Огурцов, 2019 и др.).
Материалы 

Для построения актуальных ареалов 
обыкновенной и восточной степной гадюк, 
а также обыкновенного щитомордника был 
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тературы (Паллас, 1773; Pallas, 1799; Але-
ницин, 1876; Никольский, 1887, 1899, 1916; 
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Andren, 2001; Бакиев и др., 2002; Брагина, 
Брагина, 2002; Дуйсебаева, 2002; Накаренок, 
2002; Табачишина и др., 2002; Березовиков 
и др., 2003; Вашетко и др., 2003; Доценко, 
2003; Кубыкин, 2003; Пестов, 2003; Ждокова, 
2003а, 2003б; Бакиев и др., 2004; Гаранин и 
др., 2004; Бекенов и др., 2005; Дуйсебаева, 
2005; Завьялов и др., 2006; Кассал, 2006; Ко-
лобаев, 2006; Прокопов, 2006; Шутова, 2006; 
Андрющенко, 2007; Ведмедеря и др., 2007; 
Вершинин, 2007; Головцов, 2007; Милько, 
Панфилов, 2007; Табачишина и др., 2007; 
Вознийчук, Куранова, 2008; Котлов, 2008; 
Петрова и др., 2008; Симонов, 2008; Бакиев 
и др., 2009; Пестов, Сараев, 2009; Дуйсеба-
ева и др., 2010; Колбинцев, 2010; Куранова 
и др., 2010; Сараев, Пестов, 2010; Ткаченко 
и др., 2010; Le Neve et al., 2010; Павлов и 
др., 2011; Пестов и др., 2011; Нуриджанов, 
2012; Дебело, Чибилев, 2013; Макарова, Ма-
ленев, 2013; Боркин и др., 2014; Кропачев, 
2014; Помазенко, Табачишин, 2014; Zinenko 
et al., 2015; Абдураупов и др., 2015; Бакиев 
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и др., 2015; Боркин, Литвинчук, 2015; Дав-
летбаков и др., 2015; Петров, Крымов, 2016; 
Хамитов, 2016; Shi et al., 2016; Ахмеденов и 
др., 2017; Ахмеденов и др., 2017; Брагина, 
Брагин, 2017; Кропачев, Орлов, 2017; Фро-
лова, Гапонов, 2017; Яковлев, 2017; Ахмеде-
нов, Абуова, 2018; Бондаренко, Перегонцев, 
2018; Нуриджанова и др., 2019; Tabachishin, 
Yermokhin, 2019). Кроме того, использованы 
коллекционные материалы (Зоологический 
музей Зоологического института Российской 
академии наук, Зоологический музей Мо-
сковского государственного университета 
имени М. В. Ломоносова, Зоологический му-
зей Национального исследовательского Са-
ратовского государственного университета 
имени Н. Г. Чернышевского, Зоологический 
музей Томского государственного универ-
ситета, Коллекция Института зоологии Ко-
митета науки Министерства образования и 
науки Республики Казахстан, Биологический 
музей Казахского национального универси-
тета им. аль-Фараби, Институт зоологии Ака-
демии наук Республики Узбекистан, Natural 
History Museum, Cromwell Road, London), 
интернет-ресурсы (baike.baidu.com, bepeck.
livejournal.com/ 39635.html, danieljablonski.
com, facebook.com, herptyumen.narod.ru, 
inaturalist.org, priirtyshje.kz, reptilia.club, 
tourblogger.ru, vk.com, wildlife.kg, wildlife.kg, 
youtube.com), использованы опросные све-
дения (имена указаны в разделе «Благодар-
ности»), а также неопубликованные личные 
данные ряда исследователей (З. К. Брушко, 
Р. А. Кубыкина, К. П. Параскива, М. И. Фоми-
ной) и собственные полевые наблюдения, 
выполненные в период с 2006 по 2020 г. Для 
локаций, точные координаты к которым в ли-
тературе, коллекциях или опросных данных 
не приводились, координаты точек опреде-
лялись по картам и спутниковым снимкам в 
соответствии с текстовым (или словесным) 
описанием в наиболее подходящих для кон-
кретного вида биотопах. Сбор точек находок 
проводился не только для Казахстана, но и 
для сопредельных территорий.

Общее количество точек, использованных 
в работе, по восточной степной гадюке со-
ставило 928 местонахождений из различных 
локаций (из них 582 для территории Казах-
стана), по обыкновенной гадюке – 821 ме-
стонахождение (из них 75 для Казахстана), 
по обыкновенному щитоморднику – 896 ме-
стонахождений (из них 518 для Казахстана).
Методы 

Моделирование и отрисовка карт. Карта 

для нанесения точек создавалась с привяз-
кой к географическим координатам и для 
ее отрисовки использовалась программа 
QGIS (Quantum GIS) версии 2.18.2. Геогра-
фической подложкой послужил ряд вектор-
ных и растровых слоев, наложенных один 
поверх другого, это: карта границ стран, 
доступная на сайте Thematic Mapping API 
(http://thematicmapping.org/downloads/
world_borders.php); карты рельефа для 
разных стран, взятые из набора данных от 
Consortium for Spatial Information (CGIAR-CSI) 
(http://srtm.csi.cgiar.org); карты нормали-
зованного разностного индекса раститель-
ности NDVI со спутника SPOT-VEGETATION 
(коллекция S10 NDVI), предоставляемые 
научно-исследовательской организацией 
VITO (http://www.vito-eodata.be/PDF/portal/
Application.html#Home); карта водных объ-
ектов, распространяемая компанией Esri, 
Garmin International, Inc. (formerly DeLorme 
Publishing Company, Inc.) (https://www.arcgis.
com/home/item.html?id=e750071279bf450c
bd510454a80f2e63); карты рек Digital Chart 
of the World для разных стран, доступные 
на сайте Diva-GIS (http://www.diva-gis.org/
gdata).

Для изображения моделей ареалов в их 
подложке карта рельефа и карта NDVI не ис-
пользовались, чтобы исключить наложения 
цветов.

Моделирование выполнено методом 
максимальной энтропии (Phillips et al., 2004, 
2006; Phillips, Dudik, 2008) с использованием 
географических информационных систем 
(ГИС-технологии). В настоящее время метод 
максимальной энтропии является одним из 
наиболее эффективных для моделирова-
ния потенциального распространения ви-
дов при наличии данных об их присутствии 
(Giovanelli et al., 2007; Elith et al., 2006, 2011). 
Расчет реализован в программе Maxent 
версии 3.4.1. Программа на основе набора 
растровых слоев параметров окружающей 
среды и точек (с географической привяз-
кой) нахождения вида статистически рас-
считывает распределение вероятностей его 
присутствия и возвращает результат в виде 
растрового изображения, где каждой ячейке 
соответствует значение предсказанного ин-
декса пригодности условий среды для дан-
ного вида.

В качестве исходных материалов для мо-
делирования использованы собранные точ-
ки находок. Из-за неравномерной исследо-
ванности территории и, как результат, боль-
шей концентрации точек присутствия вида 
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в наиболее доступных для исследователей 
местах в расчетную выборку Maxent в боль-
шом количестве попадают точки, которым 
соответствуют близкие параметры окружа-
ющей среды. Это может создавать перекос 
модели в сторону наиболее исследованных 
территорий. Для оценки степени этого пере-
коса были проведены предварительные рас-
четы по всем точкам, а также при их разре-
живании с радиусом 1 км, 5 км, 10 км и 25 
км. Результаты расчетов показали, что при 
моделировании по всем исходным точкам 
в отдельных районах с малым количеством 
пунктов находок (но при их достоверном 

наличии) модели показывали очень низкое 
значение пригодности. В то время как об-
ласти с большим скоплением точек резко 
выделялись максимальной пригодностью. 
Для минимизации этого эффекта точки про-
реживались с радиусом в 25 км, при кото-
ром результат выглядит наиболее «равно-
мерным». Разреживание выполнено в про-
грамме ArcGIS, версия 10.4.1, при помощи 
набора инструментов SDM Toolbox, версия 
1.1. Данными для экстраполяции послужили 
слои параметров окружающей среды, при-
веденные в табл. 1.

Таблица 1. Переменные факторов окружающей среды, использованные для моделирования

Условный шифр Описание

ELEV
Карта рельефа, скомпонованная из карт высотности для разных стран, взятых 
из набора данных от Consortium for Spatial Information (CGIAR-CSI) (http://srtm.

csi.cgiar.org)

VEG3 – VEG8
Карты нормализованного разностного индекса растительности NDVI для меся-
цев с марта по август (2013–2014 гг.) со спутника SPOT-VEGETATION (коллекция 

S10 NDVI), представленные научно-исследовательской организацией VITO 
(http://www.vito-eodata.be/PDF/portal/Application.html#Home)

BIO1 – BIO19

Биоклиматические переменные WorldClim Version 2: ср. год. т-ра (BIO1), ср. 
мес. суточная амплитуда т-ры (BIO2), изотермичность ((BIO1/ BIO7)*100) (BIO3), 

сезон. т-ра (стандарт. отклон-е *100) (BIO4), макс. т-ра наиболее тепл. мес. 
(BIO5), мин. т-ра наиболее холод. мес. (BIO6), год. амплитуда колеб. т-р (BIO5 
– BIO6) (BIO7), ср. т-ра наиболее влаж. квартала (BIO8), ср. т-ра наиболее сух. 

квартала (BIO9), ср. т-ра наиболее тепл. квартала (BIO10), ср. т-ра наиболее хо-
лод. квартала (BIO11), год. кол-во осадков (BIO12), кол-во осадков в наиболее 

влаж. мес. (BIO13), кол-во осадков в наиболее сух. мес. (BIO14), сезонность 
выпадения осадков (коэф. изменчивости) (BIO15), кол-во осадков в наиболее 
влаж. квартал (BIO16), кол-во осадков в наиболее сух. квартал (BIO17), кол-во 

осадков в наиболее тепл. квартал (BIO18), кол-во осадков в наиболее хол. квар-
тал (BIO19)

TMIN1 – TMIN12 
TMEAN1 – 
TMEAN12 
TMEAN1 – 
TMEAN12 

TMAX1 – TMAX12 
PREC1 – PREC12

Помесячные климатические карты WorldClim Version 2, в разрешении 30 сек. 
(~1 km2): минимальных температур (TMIN), средних температур (TMEAN), мак-
симальных температур (TMAX), количества осадков (PREC)) (http://worldclim.

org)

SWI_TC 
SWI_WF

Карты индекса влажности почвы (Soil Water Index, SWI) (топографическая 
(SWI_TC) и доля заболоченности (SWI_WF)) вер. 1.0.1, предоставляемые служ-
бой "Copernicus Global Land Service" (CGLS) (https://land.copernicus.eu/global/

products/swi)

SOIL_SAND 
SOIL_CLAY 
SOIL_SILT 

SOIL_CRSE 
SOIL_BULK

Карты типов почвы (содержание песка (SOIL_SAND), содержание глины 
(SOIL_CLAY), содержание ила (SOIL_SILT), содержание грубых фрагментов 

(CRSE) и мелкоземлистость (у поверхности) (SOIL_BULK)), доступные на порта-
ле SoilGrids, поддерживаемом службой ISRIC – World Soil Information (https://

soilgrids.org)
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Всего был использован 81 слой параме-
тров окружающей среды. Для моделирова-
ния в программе Maxent слои были приве-
дены к единому (аналогичному слою BIO1) 
размеру и разрешению (размеру ячейки 
0.0083, методом изменения разрешения 
Nearest) и обрезаны до квадрата с коорди-
натами 34–58° с. ш., 41–95° в. д. в программе 
ArcGIS.

Программа Maxent настраивалась следу-
ющим образом. В параметрах на главном 
интерфейсе программы оставлено на авто-
мате использование всех классов числовых 
признаков (Auto features), поскольку в про-
счете участвуют более 80 точек присутствия 
вида (Merow et al., 2013). Представление 
выходного результата выбрано с дважды ло-
гарифмическим преобразованием (cloglog). 
В настройках включена генерация случай-
ной выборки (Random seed), а число по-
вторений методом перекрестной проверки 
(Crossvalidate) задано равным 100. Таким 
образом, программа по исходным данным 
на основании случайной выборки просчи-
тывает модель 100 раз и затем рассчитывает 
итоговую медианную модель. В дополни-
тельных настройках количество итераций 
изменено на максимальное 5000, чтобы 
позволить модели достичь конвергенции 
(Stohlgren et al., 2011). По каждому виду реп-
тилий расчет модели выполнялся отдельно.

Моделирование производилось в не-
сколько этапов. На первом этапе выполнен 
просчет потенциальных ареалов в програм-
ме Maxent по максимальному количеству 

слоев (81 слой) параметров окружающей 
среды, перечисленных в табл. 1. В результа-
те, помимо растровой модели потенциаль-
ного ареала, получена таблица вклада каж-
дой переменной в построение модели. Од-
нако среди большого количества исходных 
переменных факторов окружающей среды 
отдельные переменные могут в значитель-
ной степени коррелировать, что, в свою оче-
редь, может приводить к завышенным зна-
чениям предсказанной пригодности условий 
для вида (Jueterbock et al., 2016). Поэтому 
следующим этапом в программе ENMTools 
ver. 1.4.4 для всех слоев был выполнен рас-
чет коэффициента корреляции Пирсона (r). 
Один из слоев каждой пары, модуль коэф-
фициента Пирсона по которой составил бо-
лее 0.9 (r ≥ | 0.9 |), что соответствует очень 
высокой корреляции (Hinkle et al., 2003), 
был исключен из последующих расчетов. Из 
каждой пары исключался тот слой, который 
по результатам расчета программы Maxent 
внес меньший вклад (Percent contribution) в 
построение первой модели. Данная проце-
дура проводилась отдельно для каждого из 
трех видов змей. Далее на основе получен-
ного урезанного списка переменных окру-
жающей среды (табл. 2) для каждого вида 
строилась вторая (итоговая) модель при тех 
же настройках программы Maxent. Получен-
ные в результате просчета и последующего 
преобразования растровые модели вероят-
ности присутствия видов были наложены в 
программе QGIS на уже имеющуюся геогра-
фическую карту (рис. 1–3).

Таблица 2. Список наименее коррелирующих переменных факторов окружающей среды в порядке 
убывания процента их вклада в построение первой модели

Вид Шифр переменных

Vipera 
renardi

BIO14, VEG7, TMAX5, PREC10, BIO4, VEG5, SWI_TC, BIO15, SWI_WF, SOIL_CRSE, VEG4, SOIL_
BULK, BIO2, ELEV, SOIL_SAND, BIO12, SOIL_SILT, PREC9, TMEAN11, VEG3, SOIL_CLAY, PREC3, 

BIO8, PREC8, BIO9
Vipera 
berus

SOIL_BULK, PREC9, PREC8, VEG6, BIO4, SWI_TC, SWI_WF, PREC3, VEG5, BIO15, SOIL_CRSE, 
VEG3, SOIL_SAND, TMAX2, PREC1, BIO8, SOIL_SILT, TMAX5, PREC10, ELEV, SOIL_CLAY, BIO2

Gloydius 
halys

SOIL_CRSE, SWI_TC, BIO3, BIO2, BIO8, BIO17, PREC11, BIO9, PREC9, VEG3, BIO7, VEG5, 
SWI_WF, PREC6, VEG8, PREC5, SOIL_BULK, TMIN6, TMAX3, TMIN12, PREC2, VEG4, BIO15, 

SOIL_SILT, ELEV, SOIL_CLAY, SOIL_SAND, TMAX9

Карты ареалов рассматриваемых видов 
рептилий строились, опираясь на точки их 
фактических находок, а для проведения 
границ ареалов в местах отсутствия точек 
использовались полученные модели по-
тенциальных ареалов. Для этого в настрой-
ках отображения моделей были отсечены 
области с индексами пригодности среды 
обитания ниже порогового, а оставшаяся 

отображаемая область переведена в моно-
хромный режим. В качестве порога отсече-
ния использовались значения по правилу 
«Maximum training sensitivity plus specificity 
(Cloglog)», полученные в результате расчета 
Maxent, как дающее наиболее оптимальный 
результат (Liu et al., 2013). Для степной гадю-
ки значение этого порога составило 0.3216, 
для обыкновенной гадюки – 0.3571, для 
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обыкновенного щитомордника – 0.3573. Да-
лее на полученные модели в бинарном виде 
были наложены все исходные точки встреч и 
поверх них вручную отрисованы более сгла-
женные (в сравнении с моделями) вектор-
ные карты ареалов видов. Результирующие 
ареалы видов с нанесенными на них всеми 
собранными точками находок (за исключе-
нием спорных) показаны на рис. 4–6.

Оценка правдоподобности модели. 
Правдоподобность моделей оценивалась по 
средним показателям AUC (по 100 повторе-
ниям), полученным в результате просчета 
Maxent и дающим количественную интер-
претацию ROC-кривой (кривой ошибок), ко-
торая позволяет оценивать прогностическую 
способности полученной модели (Felding, 
Bell, 1997).

Результаты 
По результатам просчета первого ком-

плекта моделей в программе Maxent раз-
ные переменные внесли различный вклад 
в их построение. При этом в среднем по 
каждому виду примерно две трети от всех 
переменных либо никак на построение мо-
дели не повлияли, либо внесли вклад не бо-
лее одного процента. Доля участия каждой 
переменной в построение первой модели 
отображена в табл. 3. По результатам анали-
за этого списка − отсева высоко коррелирую-
щих слоев и слоев, вносящих нулевой вклад 
в построение первой модели, для восточной 
степной гадюки значимыми оказались 25 
параметров окружающей среды, для обык-
новенной гадюки – 22, для обыкновенного 
щитомордника – 28. Список наименее кор-
релирующих слоев по видам, использован-
ных на заключительном этапе моделирова-
ния, и их вклад в построение моделей (в по-
рядке убывания) приведен в табл. 4.

Таблица 3. Список переменных окружающей среды, использованных при первом расчете, и их 
процентный вклад в построение модели

Шифр 
перем.

Vipera 
renardi

Vipera 
berus

Gloydius 
halys

Шифр 
перем.

Vipera 
renardi

Vipera 
berus

Gloydius 
halys

Шифр 
перем.

Vipera 
renardi

Vipera 
berus

Gloydius 
halys

BIO1 0 0 0 PREC11 0 0 4.2 TMEAN9 0 0 0.1
BIO2 1.2 0.1 9.0 PREC12 0 0.4 0.3 TMEAN10 0.2 0 0.2
BIO3 0 0 9.3 SOIL_

BULK 1.3 28 1.1 TMEAN11 0.5 0 0

BIO4 5.6 3.8 0.8 SOIL_
CLAY 0.3 0.1 0.3 TMEAN12 0.1 0 0

BIO5 0.1 0 0.1 SOIL_
CRSE 2.2 0.5 14.8 TMIN1 0 0.4 0

BIO6 0.3 0.4 0
SOIL_
SAND 0.9 0.4 0.2 TMIN2 0 0.1 0.1

BIO7 1.2 0.2 1.9 SOIL_
SILT 0.6 0.3 0.4 TMIN3 0.1 0.2 0

BIO8 0.2 0.4 7.1 SWI_TC 5.0 2.4 11.6 TMIN4 0.3 0 0.7
BIO9 0.1 0 3.9 SWI_WF 3.1 1.9 1.8 TMIN5 0.1 0 0.1

BIO10 0.2 0 0 TMAX1 0 0 0 TMIN6 0.1 0 1.1
BIO11 0 0.1 0 TMAX2 0 0.4 0 TMIN7 0 0 0.1
BIO12 0.8 0 0 TMAX3 0.2 0 0.5 TMIN8 0 0 0
BIO13 0.2 0 0 TMAX4 0.2 0 0 TMIN9 0.2 0 0
BIO14 25.6 0 5.0 TMAX5 6.6 0.2 0.1 TMIN10 0.2 0 0.4
BIO15 3.2 0.6 0.4 TMAX6 0.3 0 0 TMIN11 0 0 0.3
BIO16 0.1 0 0 TMAX7 0.3 0 0 TMIN12 0 0 0.5
BIO17 0.1 0 5.3 TMAX8 0 0 0.1 ELEV 1.1 0.1 0.3
BIO18 0 0 0 TMAX9 2.1 0 0.1 VEG3 0.3 0.5 2.4
BIO19 0 0 0.2 TMAX10 0.1 0.1 0.2 VEG4 1.4 0 0.5
PREC1 0 0.4 0 TMAX11 0.2 0 0.3 VEG5 5.2 0.6 1.9
PREC2 0.1 0 0.5 TMAX12 0.2 0 0 VEG6 2.4 6.1 0.7
PREC3 0.2 0.7 0.3 TMEAN1 0 0 0 VEG7 14.3 1.7 0.8
PREC4 0.1 0 0 TMEAN2 0.2 0 0 VEG8 2.6 3.3 1.7
PREC5 0 0 1.1 TMEAN3 0.1 0 0     
PREC6 0.1 0 1.7 TMEAN4 0.1 0 0     
PREC7 0.1 6 1.1 TMEAN5 0 0 0     
PREC8 0.1 19.3 0.2 TMEAN6 0.1 0 0     
PREC9 0.5 19.8 3.5 TMEAN7 0.5 0.1 0.1     

PREC10 5.9 0.2 0 TMEAN8 0.1 0 0.2     
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Площадь под кривой ошибок (AUC) по 
результирующим моделям составила 0.874 
для восточной степной гадюки, 0.893 для 
обыкновенной гадюки и 0.860 для обыкно-

венного щитомордника. Это позволяет рас-
ценивать прогностическую ценность данных 
моделей как «хорошую» (Araújo et al., 2005).

Таблица 4. Список переменных окружающей среды, использованных при втором расчете, и их 
процентный вклад (в порядке убывания) в построение модели

Vipera renardi Vipera berus Gloydius halys
Шифр перем. Вклад, % Шифр перем. Вклад, % Шифр перем. Вклад, %

BIO14 25.5 SOIL_BULK 31.7 SOIL_CRSE 16.1
VEG7 14.2 PREC8 25.5 BIO17 12.0

TMAX5 8.8 PREC9 21.7 SWI_TC 11.5
BIO4 6.2 VEG6 5.3 BIO3 8.6

BIO15 5.7 BIO4 4.4 BIO2 8.6
PREC10 5.6 SWI_TC 2.1 BIO8 7.4

SOIL_BULK 5.1 SWI_WF 1.8 PREC11 4.6
SWI_TC 4.7 PREC1 1.3 BIO9 4.5

VEG5 4.6 SOIL_CRSE 0.8 PREC9 3.7
VEG4 3.1 BIO15 0.8 BIO7 2.8

SWI_WF 3.0 PREC3 0.7 VEG3 2.6
PREC9 2.3 TMAX2 0.7 VEG5 2.0

SOIL_CRSE 2.1 VEG3 0.7 SWI_WF 2.0
ELEV 1.6 VEG5 0.6 SOIL_BULK 2.0

BIO12 1.5 BIO8 0.4 VEG8 1.9
TMEAN11 1.5 PREC10 0.4 TMAX9 1.7

BIO2 1.2 SOIL_SILT 0.3 TMAX3 1.5
SOIL_SAND 1.1 ELEV 0.3 TMIN6 1.2
SOIL_SILT 0.9 BIO2 0.3 PREC6 1.1
SOIL_CLAY 0.5 TMAX5 0.1 PREC5 1.1

BIO8 0.3 SOIL_CLAY 0.1 TMIN12 0.7
VEG3 0.2 SOIL_SAND 0.1 PREC2 0.4
PREC8 0.2   ELEV 0.4
PREC3 0.1   VEG4 0.4
BIO9 0.1   BIO15 0.4

    SOIL_SILT 0.4
    SOIL_SAND 0.3
    SOIL_CLAY 0.2

 В результате обобщения всех собранных 
литературных, коллекционных и опросных 
данных реального нахождения каждого из 
видов, а также собственных материалов и 
сопоставления их с полученными моделями 
(см. рис. 1–3) были построены консенсусные 
ареалы для трех видов змей (рис. 4–6).

Сравнивая полученные результаты с лите-
ратурными данными, можно отметить, что 
для степной гадюки в пределах Казахстана 
ареал значительно уточнился: очертились 
границы во многих спорных районах по пе-
риферии и закрылись «темные пятна» в ос-
новной части ареала. Так, по восточному по-
бережью Каспийского моря степная гадюка 
на юг доходит до 46° с. ш., и примерно по этой 
широте граница ее распространения идет на 
восток до северной части Аральского моря. 
Еще восточнее она смещается к северу до 
47–48° с. ш., по которому доходит до север-
ного Прибалхашья, а затем проходит южнее, 
пересекая Балхаш на уровне дельты Карата-
ла. По югу и юго-востоку Казахстана степная 

гадюка распространена от поймы Сырдарьи 
на западе, по течению которой граница ее 
распространения достигает примерно уров-
ня северной оконечности гор Каратау, на 
восток через горы Каратау, предгорья Тянь-
Шаня, Чу-Илийские горы, среднее течение р. 
Или, до восточной границы республики, от-
сутствуя при этом практически на всей тер-
ритории пустынь Мойынкум, Бетпак-Далы, 
Жусандалы, Таукум и песков Сары-Ишык-От-
рау. По средним широтам Казахстана север-
нее 47– 48° с. ш. степная гадюка обитает по 
всей территории республики, за исключени-
ем высокогорья Алтая. В Петропавловской и 
по северу Павлодарской областей проходит 
северная граница ареала вида. В разных об-
ластях равномерность заселения территории 
степной гадюкой неоднородна, наиболее 
спорадично она встречается в Акмолинской, 
Петропавловской и по северу Павлодарской 
областей, достигая северных пределов свое-
го распространения по поймам рек.
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Рис. 1. Модель ареала степной гадюки. Желтыми точками показаны использованные для моделирова-
ния пункты находок

Fig. 1. Model of  distribution of the steppe viper. The yellow dots show the locations used for modeling

Рис. 2. Модель ареала обыкновенной гадюки. Желтыми точками показаны использованные для 
моделирования пункты находок

Fig. 2. Model of distribution of the common adder. The yellow dots show the locations used for modeling
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Рис. 3. Модель ареала обыкновенного щитомордника. Желтыми точками показаны использованные 
для моделирования пункты находок

Fig. 3. Model of distribution of the Halys pit viper. The yellow dots show the locations used for modeling

Рис. 4. Ареал степной гадюки в Казахстане с указанием точек ее находок
Fig. 4. The species distribution of the steppe viper in Kazakhstan with the indication of the points of its 

findings
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Рис. 5. Ареал обыкновенной гадюки в Казахстане с указанием точек ее находок
Fig. 5. The species distribution of the common adder in Kazakhstan with the indication of the points of its 

findings

Рис. 6. Ареал обыкновенного щитомордника в Казахстане с указанием точек его находок
Fig. 6. The species distribution of the Halys pit viper in Kazakhstan with the indication of the points of its find-

ings
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Для обыкновенной гадюки границы ареа-
ла изменились в меньшей степени. Нанесен-
ные на карту точки находок обыкновенной 
гадюки с сопредельной территории России 
показали, что граница известного ее рас-
пространения проходит на значительном 
удалении от северной границы Казахстана, 
соответственно, по северу республики веро-
ятность ее нахождения не высока. Районы, 
где, судя по результатам моделирования, 
возможно присутствие обыкновенной гадю-
ки с достаточно большой вероятностью, – 
это небольшие по площади участки к северу 
от г. Костанай, г. Петропавловск и у северной 
границы Павлодарской области. Кроме того, 
имеются публикации и другие сведения об 
обитании обыкновенной гадюки во всей 
северной половине Кустанайской области 
(Андрющенко, устн. сообщ.; Андрющенко, 
2007; Брагина и др., 2011). Однако на дан-
ный момент реальных подтверждений этого 
факта в виде фотографий или добытых эк-
земпляров нет, поэтому правильнее гово-
рить только о потенциальной возможности 
ее обитания здесь. Достоверно же обыкно-
венная гадюка в Казахстане найдена только 
в Восточно-Казахстанской области в горах 
Западного Алтая.

 Для обыкновенного щитомордника со-
бранные точки находок и полученная мо-
дель позволили детализировать северную 
границу вида, которая у разных авторов в 
значительной мере менялась. По югу респу-
блики щитомордник обитает практически на 
всей территории, за исключением незакре-
пленных песков Кызылкума и Мойынкума, 
вглубь которых он не заходит, но может быть 
встречен на их периферии.
Обсуждение 

Неиспользовавшиеся данные. При об-
работке литературы отдельные данные вы-
звали сомнения. Так в Красных книгах Алтай-
ского края (Россия) (Шутова, 2006; Петров, 
Крымов, 2016) приводится ряд локаций, в 
которых по опросам учителей биологии кра-
евых школ встречаются степные гадюки. По-
добные сведения из региона, где степная га-
дюка достаточна редка, но при этом обитает 
другой сходный вид (обыкновенная гадюка), 
вызывают определенного рода скепсис. По-
этому при моделировании ареала степной 
гадюки нами эта информация не использо-
валась. Тем не менее даже без использова-
ния точек из указанных источников модель 
показала достаточно высокую вероятность 
присутствия степной гадюки практически 

для всей территории Алтайского края.
В определителе А. Г. Банникова с соавто-

рами (Банников и др., 1977), как уже было 
сказано выше, большинство точек из более 
ранней литературы не были учтены, но при 
этом достаточно неоднозначно выглядят и 
приведенные ими данные. По степной гадю-
ке, если сопоставить карты К. П. Параскива 
(1956) и А. Г. Банникова с соавторами, по-
следние авторы как будто стараются не по-
вторять предшественника, при этом многие 
из приведенных ими точек расположены в 
локациях, откуда даже на сегодняшний день 
либо совсем нет находок, либо они единич-
ны и сделаны позже (западная часть Вос-
точно-Казахстанской обл., северная часть 
Павлодарской обл., граница с Китаем по 
Илийской котловине, среднее течение Сыр-
дарьи). Напротив, из наиболее исследован-
ных и доступных районов, таких, как окрест-
ности г. Алматы и предгорья хр. Заилийский 
Алатау, где степная гадюка – массовый вид 
и добывалась в промышленных масштабах 
(Богданов, 1965), точек на картах А. Г. Бан-
никова с соавторами нет. Сходная картина 
в этом определителе и по другим видам. 
Ввиду того что описание встреч для этих то-
чек не приводится и основная часть из них в 
более поздних публикациях не фигурирует, 
нами информация из данного источника не 
использовалась.

В работе А. Б. Бекенова с соавторами 
(Бекенов и др., 2005) для степной гадюки 
и обыкновенного щитомордника большая 
часть работ, ссылки на которые приведены 
в разделе «распространение», не содержат 
указанной информации, а зачастую и вовсе 
не касаются герпетофауны. При этом наи-
более известные работы по данным видам 
(Банникова и др., 1977; Kubykin, Brushko, 
1998) авторами не использованы либо ука-
заны в других разделах, но отсутствуют в 
разделе о распространении. Точки находок, 
показанные на карте, не соответствуют не 
только литературным данным, отмечен-
ным в этой же работе, но и локациям, по-
меченным по тексту как «наши данные». 
Кроме того, отдельные точки вызывают во-
просы сами по себе. Так, по степной гадю-
ке пункты находок щедро «расставлены» по 
крайнему югу Карагандинской области и на 
большей части пустыни Бетпак-Дала, откуда 
на сегодняшний день нет достоверных на-
ходок. Для обыкновенного щитомордника 
несколько точек указаны севернее г. Нур-
Султан, вплоть до Северо-Казахстанской об-
ласти, что существенно севернее границы 
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его ареала, известной ранее. Ввиду низкого 
качества данной работы и сомнительной до-
стоверности указанных в ней сведений нами 
информация из это источника также не ис-
пользовалась.

Для обыкновенного щитомордника точка 
в окрестностях г. Актюбинск от 1929 г., ука-
зываемая различными авторами (Параскив, 
1956; Kubykin, Brushko, 1998; Дебело, Чиби-
лев, 2013; Кропачев, Орлов, 2017), при про-
верке коллекционного экземпляра (Орлова 
В., устн. сообщ.), согласно подписи на эти-
кетке, оказалась сделана Г. В. Никольским и 
Н. Калабуховым в Челкарском районе Актю-
бинского округа, близ станции Текели. Чел-
карский район находится значительно юж-
нее г. Актюбинск и входит в известные гра-
ницы ареала щитомордника. Однако устано-
вить точное нахождение «ст. Текели» в этом 
районе не удалось.

Не использовалась также информация 
и о двух пунктах находок щитомордника в 
окрестностях дельты Волги. Это упоминание 
более чем 200-летней давности о нахожде-
нии щитомордника в пустыне Султан-Мурат, 
приводимое П. С. Палласом (Pallas, 1799), 
которое не имеет подробного описания и 
не подтверждено другими находками из 
этого района в последующем (Чернов, 1954; 
Conant, 1982; Sindaco et al., 2013), и точка 
нахождения щитомордника в окрестностях 
станции Досанг (Россия), приводимая не-
сколькими авторами (Накаренок, 2002; Де-
бело, Чибилев, 2013) со ссылкой на перво-
источник (Бобров, 1985), в котором, однако, 
конкретных указаний о находке нет.

«Выпавшие» точки. Отдельные точки, 
взятые из литературы, по результатам моде-
лирования оказались за пределами границ 
моделей ареалов.

 Для степной гадюки точка находки у пе-
сков Арысь-кум севернее г. Кызылорда, 
которая указана приблизительно (Крень, 
1953), но даже с учетом погрешности далеко 
отстоит от других известных мест находок и 
от границ модели.

 Для территории России за пределами 
границ модели оказались четыре пункта на-
ходок степной гадюки, указанных М. Д. Руз-
ским (1946) для юго-запада Новосибирской 
области. Других данных для этого района 
нет, а В. Н. Куранова с соавторами (2010) вы-
сказывают предположение о том, что степ-
ная гадюка в Новосибирской области к нача-
лу XXI в. исчезла.

Среди находок обыкновенной гадюки в 
Казахстане также есть несколько точек, уда-

ленных от основного ареала. Это место на-
ходки более чем вековой давности у оз. Че-
бачье в Акмолинской области (Никольский, 
1916), которая, по-видимому, является оши-
бочной. Об этом говорит отсутствие других 
находок из этого района при том, что данная 
местность является курортной и ежегодно 
посещается большим количеством туристов. 
А обыкновенная гадюка не остается неза-
меченной в местах ее обитания. Нами при 
обследовании данной территории в 2016, 
2017, 2019–2020 гг. обыкновенная гадюка 
также не обнаружена.

 Ранее, на не существующем ныне веб-
сайте О. В. Ляхова (www.priirtyshje.kz) были 
опубликованы три пункта находок обыкно-
венной гадюки на севере Павлодарской об-
ласти (пос. Михайловка, пос. Калиновка, пос. 
Советский Казахстан). По-видимому, имен-
но к этим пунктам относится указание в его 
с соавтором книге (Базарбеков, Ляхов, 2004) 
для обыкновенной гадюки: «Достоверно из-
вестна лишь из лесостепи крайнего северо-
востока области. Черные гадюки – обычная 
встреча в Ленточных борах». Кроме того, ав-
торы предполагают, что эти черные гадюки 
«также относятся к V. berus», из чего можно 
сделать вывод, что «достоверно» известные 
гадюки не были черными. Однако, принимая 
в расчет сведения о представленных в реги-
оне биотопах и отсутствие фотографий или 
добытых экземпляров, а также учитывая ре-
зультаты моделирования, к этим данным, до 
появления подтвержденных находок, стоит 
относиться с осторожностью. Черные гадю-
ки могут принадлежать к меланистической 
форме гадюки степной, которая неоднократ-
но отмечалась в северной половине ареала 
– в степных биотопах по Кустанайской об-
ласти в Наурзумском заповеднике (Брагина 
Т. М., устн. сообщ.; Тимошенко А. Ю., устн. 
сообщ.) и на юге области у пос. Рахмет (Ан-
дрющенко А. В., устн. сообщ.), в Караган-
динской области в окрестностях г. Караганда 
(колл. ЗИН, № 23590, Полежаев Н.), а также в 
Павлодарской области в Баянаульском ГНПП 
(Резниченко С. М., устн. сообщ.). Схожая си-
туация и с находками обыкновенной гадю-
ки с сопредельной российской территории 
Угловского района Алтайского края (Котлов, 
2008), обстоятельства встреч которых в ра-
боте не приводятся и не указывается точный 
источник данных.

Отдельно стоит отметить, что наличие 
такого признака, как двойной апикальный 
щиток, часто используемое как определи-
тельный признак Vipera berus, не является 
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абсолютно надежным, так как, по нашим 
данным, подобное отмечается у отдельных 
особей даже в южных популяциях степных 
гадюк.

Все обсуждаемые точки, несмотря на их 
спорный характер, были использованы при 
моделировании потенциального ареала, 
но, так как результат в этих пунктах показал 
очень низкую вероятность присутствия вида, 
на итоговых картах ареалов они не отобра-
жены.

Помимо неточностей моделей, связанных 
с достоверностью отдельных точек, выявле-
ны и дефекты в исходных картах факторов 
окружающей среды. Так, граница модели 
обыкновенного щитомордника в западной 
части ареала к северу от Каспийского моря 
имеет зубчатый характер, что отмечается и 
на моделях предварительных просчетов при 
разных настройках программы Maxent, а это 
говорит о наличии артефактов в какой-то из 
исходных карт факторов окружающей сре-
ды. Поэтому на итоговой карте граница аре-
ала в данном месте была интерполирована. 
К неточностям исходных карт относится так-
же и белая область на модели вокруг Араль-
ского моря.

На картах распространения степной гадю-
ки и щитомордника (см. рис. 4, 6) обращает 
на себя внимание отсутствие находок этих 
змей на значительной территории западной 

половины Восточно-Казахстанской области. 
Однако при анализе географических карт и 
спутниковых снимков можно предположить, 
что связано это не с фактическим отсутстви-
ем видов в этом районе, а с малой его при-
влекательностью для исследователей и от-
сутствием популярных дорог. Об этом же 
говорят и результаты моделирования, по-
казавшие высокую вероятность присутствия 
степной гадюки и щитомордника на данной 
территории.
Заключение

Обобщение всех доступных авторам дан-
ных по находкам восточной степной гадюки, 
обыкновенной гадюки и обыкновенного щи-
томордника на территории Казахстана и на 
сопредельных территориях позволило по-
строить актуальные карты их распростране-
ния в пределах республики. Произведенное 
моделирование потенциальных ареалов 
рассматриваемых видов дало возможность 
скорректировать карты распространения 
в местах недостаточного или полного от-
сутствия фактической информации, а также 
критически оценить достоверность отдель-
ных литературных данных. Кроме того, по-
строенные модели потенциального рас-
пространения могут быть использованы как 
указание направления поисков при будущих 
полевых исследованиях.
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Summary: For three species of snakes of the viper family - the eastern steppe 
viper (Vipera renardi), common european adder (Vipera berus) and Halys pit 
viper (Gloydius halys), an analysis of literary sources, collection materials, 
electronic resources, as well as personal and survey information was performed. 
Based on these data, the potential range of species was calculated using the 
maximum entropy method in the Maxent program. The data for extrapolation 
were a number of bioclimatic variables, maps of altitude and vegetation, as 
well as humidity and soil types. To minimize the bias of the model towards 
the most explored areas, the collected points of finds for each species were 
thinned with a radius of 25 km. At the first stage, the simulation was performed 
using all environmental factors, after which the correlation of these factors 
was evaluated and their contribution to the construction of the model was 
assessed. At the second stage, repeated modeling was performed with the 
exception of highly correlating factors and factors that made zero contribution 
to the construction of the first model. The raster models of the probability of 
the presence of species obtained as a result of the calculation were transferred 
to monochrome mode with clipping off areas with habitat suitability indices 
below the threshold. Based on the initial data of the actual location of each 
of the species and their comparison with the obtained models, the consensus 
ranges of the steppe viper, common adder and common muzzle Halys pit viper 
were constructed for the territory of Kazakhstan and the nearest adjacent 
territories.
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МАТЕРИАЛЫ К ИЗУЧЕНИЮ ЭКОЛОГИИ 
СРЕДНЕЙ БУРОЗУБКИ (SOREX CAECUTIENS 
LAXM.) В ЕВРОПЕЙСКОЙ ЧАСТИ АРЕАЛА. 

СООБЩЕНИЕ 1. ЧИСЛЕННОСТЬ И 
БИОТОПИЧЕСКОЕ РАЗМЕЩЕНИЕ

УДК 591.5:599

Ключевые слова:
численность 
ареал 
популяция 
доминирование 
эвритопия 
биотопический 
преферендум

Аннотация: В настоящем сообщении на основе материалов многолетних 
(1958–2018) стационарных и экспедиционных исследований, охвативших Ка-
релию и прилежащие регионы Восточной Фенноскандии, представлен анализ 
популяционно-экологических особенностей средней бурозубки, обитающей 
здесь на европейской периферии ареала. Установлено, что в этих условиях 
данному виду свойствен в целом невысокий по сравнению с сибирскими по-
пуляциями уровень численности: 0.07–1.3 экз. на 100 ловушко-суток и 1.4–2.5 
экз. на 10 канавко-суток. Средняя бурозубка занимает третье место по числен-
ности после обыкновенной и малой бурозубок. В Северной Карелии она со-
ставляет в среднем 0.3 экз. на 100 ловушко-суток (5.1 % в уловах мелких млеко-
питающих), в Средней – 0.7 (4.9 %), в Южной – 0.07 (1.7 %). В суммарных уловах 
канавками землеройки этого вида составили от общего числа добытых мелких 
млекопитающих 7.7 %, а в уловах Soricidae – 9.4 % (1.07 экз. на 10 канавко-су-
ток). Средний показатель по региону – 0.35 экз. на 100 ловушко-суток. В Вос-
точной Фенноскандии (включая и Восточную Финляндию) средняя бурозубка 
широко распространенный, но малочисленный вид. При этом она является 
здесь одним из немногих видов мелких млекопитающих, наиболее болезнен-
но реагирующих на изъятие материнского полога спелых хвойных древостоев. 
В Сибири же средняя бурозубка – самый характерный вид землероек, доми-
нирующий по численности в большинстве лесных биотопов. В условиях евро-
пейской части ареала средняя бурозубка так же, как и в Сибири, достаточно 
широкий эвритоп, но проявляющий явное тяготение к захламленным травяно-
зеленомошным соснякам с примесью лиственных пород и ели, приуроченным 
к равнинным ландшафтам со средним увлажнением и мощным слоем лесной 
подстилки. Здесь в биоценотических группировках местных млекопитающих 
она, как правило, занимает по численности пятое место, уступая по этому по-
казателю обыкновенной и малой бурозубкам и рыжей и темной полевкам.
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Введение
Будучи в Сибири самым характерным 

и широко распространенным видом зем-
лероек, единолично доминирующим в со-
обществах мелких млекопитающих, в евро-
пейской части ареала средняя бурозубка, 
обитая у северо-западных границ распро-
странения, повсеместно уступает по числен-
ности не только обыкновенной и малой бу-
розубкам, но и рыжей и темной полевкам. 
Соответственно большинство публикаций, 
касающихся экологии данного вида, отно-
сится к Сибири, европейские же популяции 
исследованы совершенно недостаточно. 
Между тем, обитая здесь в условиях пери-
ферии видового ареала, средняя бурозубка 
вырабатывает весьма эффективные струк-
турно-популяционные адаптации и благода-
ря этому успешно преодолевает экстремаль-
ные экологические условия, сохраняя до-
статочно высокие показатели численности 
и репродукции и достаточно стабильное по-
ложение в формирующемся населении мел-
ких млекопитающих региона. Так, по уровню 
численности она стабильно занимает в ев-
ропейских лесных экосистемах твердое чет-
вертое место, уступая лишь обыкновенной 
и малой бурозубкам, а из мелких грызунов 
– рыжей и темной полевкам. Тем не менее 
если для обыкновенной и малой бурозубок 
не составляет особого труда назвать более 
десятка опубликованных за последние деся-
тилетия крупных монографических сводок, 
не считая общих фаунистических обзоров, 
где им также посвящено немало страниц, 
то специальных работ по средней бурозуб-
ке для европейской части ареала, по край-
ней мере нам, не известно ни одной. Так что 
настоящая публикация, как мы надеемся, 
вполне сможет стать одним из первых шагов 
на пути успешной ликвидации этого досад-
ного пробела.
Материалы 

Материалом для работы послужили мно-
голетние стационарные и экспедиционные 
исследования, проводившиеся в течение 60 
лет (1958–2018 гг.) и охватившие Восточную 
Фенноскандию, включающую в себя поми-
мо Карелии и Восточной Финляндии ряд 
прилежащих регионов таежного Северо-За-
пада России – Карельский перешеек Ленин-
градской области и таежные массивы Коль-
ского полуострова. В основе работы – сборы 
и учеты зверьков, отловленных двумя основ-
ными методами: ловушко-линиями (плашки 
Геро) и ловчими 30-метровыми канавками. 

Первым методом, заключавшимся в расста-
новке параллельных (на расстоянии 25 м од-
ной от другой) линий давилок с приманкой 
из кусочков смоченного в растительном мас-
ле ржаного хлеба (по 25–50 шт. в каждой), 
было отработано 359600 ловушко-суток и 
добыто 289 средних бурозубок. За показа-
тель обилия принимали число зверьков, по-
павших за сутки работы в 100 ловушек (на 
100 ловушко-суток), и выраженную в про-
центах долю особей данного вида в общем 
улове ловушками (индекс доминирова-
ния, %). Учет и отлов канавками проводился 
с помощью 30-метровых траншей, имевших 
по три металлических конуса, сужающихся 
к горловине и врытых таким образом, что 
верхний край их находился вровень с дном 
канавки. Показатель обилия – число зверь-
ков, попавших в конусы за 10 суток работы 
одной канавки (на 10 канавко-суток), и от-
носительное число зверьков данного вида, 
выраженное в процентах общего числа до-
бытых мелких млекопитающих всех видов 
(индекс доминирования, %). Общий объем 
учетов вторым методом составил 9180 ка-
навко-суток, с его помощью было отловлено 
1590 средних бурозубок. В итоге общее чис-
ло добытых и проанализированных по воз-
расту, состоянию репродуктивной системы, 
содержимому желудочно-кишечного тракта, 
линьке волосяного покрова и другим пока-
зателям средних землероек составило 1879 
экз.
Методы 

При анализе уровней численности, коли-
чественных оценок биотопической приуро-
ченности, величины пищевых соотношений, 
разовой плодовитости и других показате-
лей репродукции средней бурозубки и их 
достоверности, а также при изучении вли-
яния экзо- и эндогенных факторов на ход и 
интенсивность размножения и численность 
вида применялись статистические приемы, 
включающие проверку на нормальность 
распределения, вычисление средних и их 
статистических ошибок (методы Стьюдента 
и Фишева) и проведение регрессионного, 
корреляционного и дисперсионного анали-
зов, а также определение симметричности и 
асимметричности распределений (для выяв-
ления репродуктивных тенденций в микро-
эволюции) (Ивантер, Коросов, 1992, 2003).
Результаты 

Численность и биотопическое размеще-

ние
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В общем средняя бурозубка – транспале-
арктический вид, повсеместно распростра-
ненный на северо-востоке европейской ча-
сти России, но особенно многочисленный в 
Сибири и на Дальнем Востоке. Согласно дан-
ным специальной литературы (Юдин, 1962, 
1971а, 1971б; Долгов, 1985; Докучаев, 1990; 
Зайцев и др., 2014), численность этого вида 
в различных частях ареала непостоянна и 
закономерно снижается по направлению к 
западу. На Дальнем Востоке и в Восточной 
Сибири на долю этого вида приходится в 
уловах Soricidae 38–65 %, и он занимает там 
первое место, в Западной Сибири и на Ура-
ле – 15–43 % (уступает по численности обык-
новенной бурозубке), а в Европейской части 
России – 2–15 % (третье место по численно-
сти после обыкновенной и малой бурозу-
бок) (табл. 1).

В пределах европейской части ареала 
численность средней бурозубки относитель-
но невелика (см. табл. 1). Так, в Северной 

Карелии она составляет в среднем 0.3 экз. 
на 100 ловушко-суток (5.1 % в уловах мелких 
млекопитающих), в Средней – 0.7 (4.9 %), в 
Южной – 0.07 (1.7 %). В суммарных уловах 
канавками землеройки этого вида состави-
ли от общего числа добытых мелких мле-
копитающих 7.7 %, а в уловах Soricidae – 9.4 
% (1.07 экз. на 10 канавко-суток). Средний 
показатель по региону – 0.35 экз. на 100 ло-
вушко-суток. Несколько чаще встречается 
этот вид в Питкярантском, Пудожском, Кон-
допожском, Пряжинском и Калевальском 
районах Карелии (10–22 %), реже в Цен-
тральной и Западной частях республики. В 
Восточной Фенноскандии средняя бурозуб-
ка занимает по численности 5-е место (усту-
пая обыкновенной и малой землеройкам, а 
также рыжей и темной полевкам), в Сибири 
же средняя бурозубка – самый характерный 
вид землероек, в их сообществах является 
доминантом или субдоминантом.

Таблица 1. Численность средней бурозубки по данным учетов в разных частях ареала

Регион и период учетов Численность Источник

 на 100 ловушко-
суток на 10 канавко-суток  

Карелия:    
Приладожье (1966–2014) 0.07 1.4 Наши данные

Заповедник «Кивач» 
(1975–2005) 1.8 2.0 Кутенков, 2006

Каскеснаволок (2004–
2014) 0.3 2.5 Якимова, 2018

Костомукша (1999–2010) 0.18 1.26 Сиккеля, 2012
Лапландский заповедник 

(1976–1980) 0.5 0.6 Катаев, 1984

Коми (1978–1987) 1.0 1.1 Куприянова, 1994
Печеро-Илычский 

заповедник – 12.9 Бобрецов, 2004

Леса бассейна Вычегды 
(1950–1976) 1.0 1.3 Куприянова, 1984

Восточное Прибайкалье 
(1972–1978) 0.7 2.5 Матурова, 1982

Северо-Восточная Азия – 5.8 Докучаев, 1990
Южная Якутия (1977–

1984) – 3.4 Ревин, 1989

При этом, согласно литературным дан-
ным, средняя бурозубка относится к числу 
наиболее политопных видов землероек, 
экологически связанных с лесными и та-
ежными биотопами, заселяя те же терри-
тории, что и обыкновенная бурозубка, но 
тяготеет к увлажненным лесам, не избегая 
заболоченных мест с мощным моховым по-

кровом, осоково-кочкарниковых болот, пой-
менных лугов и лиственничников разных 
типов (Строганов, 1957; Юдин, 1962, 1971а; 
Реймерс, 1966; Реймерс и др., 1968; Ревин, 
1968; Пучковский, 1973; Швецов, 1977; Гло-
тов и др., 1978; Куприянова, 1976, 1994; 
Матурова, 1982; Walker’s..., 1991; Шадрина, 
1994; Бобрецов, 2004).
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Наши данные в общем подтверждают этот 
вывод, особенно об эвритопности вида. Что 
же касается большей его гигрофильности по 
сравнению с обыкновенной бурозубкой, то 
этот тезис выглядит сомнительным в свете 
отмеченного нами явного тяготения зверь-
ков к сосновым лесам, характеризующихся 
обычно пониженной влажностью. Правда, 
внутри сосновых биотопов средние бурозуб-
ки селятся на участках с менее сухой почвой, 
предпочитая захламленные сыроватые ни-
зины, но и здесь они не более гигрофильны, 
чем предыдущий вид. В Волжско-Камском 
крае средняя бурозубка тоже отдает пред-
почтение сосновым лесам, и в стациальном 
размещении ее больше общего с малой 
бурозубкой, чем с обыкновенной (Попов, 
1960). К близкому выводу приходят и неко-
торые другие авторы (Снигеревская, 1947; 
Зильберминц, 1950). Между тем в Архан-

гельской области средняя бурозубка менее 
политопна, чем обыкновенная, и обнаружи-
вает явно выраженное тяготение к сфагно-
вым и зеленомошным соснякам и ельникам, 
зеленомошным смешанным лесам, где в от-
дельные годы доминирует, демонстрируя 
четкий биотопический и временной вика-
риат у этой пары видов (Куприянова, 1978). 
Будучи типичным восточным палеарктом, 
средняя бурозубка как в европейской, так 
и в сибирской частях ареала наиболее густо 
населяет облесенные суходолы, преимуще-
ственно таежного типа – темнохвойные и 
хвойно-лиственные леса (Юдин и др., 1979). 
В условиях Печеро-Илычского заповедни-
ка (Республика Коми) отмечено отчетливое 
тяготение этого вида к зеленомошным ель-
никам и травянистым пойменным еловым 
лесам (Бобрецов, 2004).

Таблица 2. Биотопическое размещение средней бурозубки в Приладожье 

Биотоп
Учет давилками Учет канавками

Экз. на 100 
лов.-сут.

Индекс 
доминирования, 

%
Экз. на 10 кан.-

сут.
Индекс 

доминирования, 
%

Сосняки лишайниковые 0.05 2.9 1.00 9.7
Сосняки-зеленомошники 0.13 4.8 2.26 20.1

Ельники травяно-
зеленомошные 0.10 2.7 1.46 10.5

Ельники заболоченные – – – –
Смешанные хвойно-

лиственные леса 0.09 2.2 1.10 11.3

Спелые лиственные леса 0.05 1.5 0.61 3.5
Лиственное мелколесье 0.05 0.9 0.29 2.9

Вырубки 0.15 2.4 0.11 2.1
Луга и другие с. х. угодья 0.07 1.5 0.40 3.3

Окраины болот Х Х 0.1 0.7
Примечание. Здесь и в других таблицах Х – учеты не проводились.

Как показывают данные наших учетов 
(табл. 2–4), в Карелии зверьки рассматрива-
емого вида концентрируются в травяно-зе-
леномошных сосняках с примесью листвен-
ных пород и ели, которые приурочены к 
равнинным ландшафтам со средним увлаж-
нением и характеризуются мощным слоем 
подстилки и рыхлым почвенным покровом. 
В таких местах средняя бурозубка тяготеет к 
захламленным участкам и сыроватым низи-
нам, но встречаются и на гривах. Регулярно 
отлавливались средние бурозубки и в сме-

шанных хвойно-лиственных (из сосны, ели и 
березы) лесах и в ельниках-зеленомошниках 
с примесью березы. Монотонные «чистые» 
сосняки и ельники, спелые лиственные на-
саждения и другие участки с сильно задер-
нованной почвой заселены ими слабо. Как и 
другие виды землероек, средняя бурозубка 
избегает болот и однотипных насаждений 
без подлеска. В целом же она более стено-
топна, чем обыкновенная и малая бурозуб-
ки, и распределение ее наиболее специфич-
но.
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Таблица 3. Учеты средней бурозубки в заповеднике «Кивач» (число зверьков на 10 канавко-суток) 
(по: Ивантер, 1975) 

Биотоп 1959 г.     1961 г. 1962 г.
 июнь июль август сентябрь за весь год   
Сосняки лишайниковые – 0.64 1.25 0.8 1.1 1.2 –
Сосняки травяно-зеленомошные 3.2 1.6 2.5 0.4 2.4 1.2 1.3
Ельники-зеленомошники 0.9 1 2.3 3.4 1.4 – ?

Спелые березняки с елью 0.9 1 1.3 3.5 1 0.2 –
Луга среди смешанного леса у поселков 0.9 1.3 0.6 1.9 0.8 ? ?

Осоковый кочкарник ? – – – – ? ?

В среднем для всей территории 
заповедника 1.9 0.9 1.5 1.9 1.2 0.5 0.3

Сезонные изменения биотопической при-
уроченности средней бурозубки в общих 
чертах сходны с отмеченными у обыкновен-
ной бурозубки (Ивантер, 1975). Весной и в 
начале лета она встречается в ограничен-
ном числе самых благоприятных биотопов: в 
чернично-травяных сосняках, в смешанном 
лесу по кромкам болот и в зеленомошных 
с примесью березы ельниках, а с середины 
лета, когда начинается массовое расселение 
молодняка, занимает гораздо более широ-
кий спектр местообитаний, но печать пред-
почтения по-прежнему лежит на биотопах, 

указанных выше. Осенью к ним прибавляют-
ся зарастающие вырубки и спелые листвен-
ные леса.

В условиях Восточной Фенноскандии 
средняя бурозубка – широко распростра-
ненный, но малочисленный вид, делящей с 
малой бурозубкой 2-е и 3-е места по степе-
ни доминирования в уловах землероек. При 
этом средняя бурозубка – один из немногих 
видов мелких млекопитающих, демонстри-
рующих вполне четкую реакцию на изъятие 
материнского полога спелых хвойных дре-
востоев.

Таблица 4. Сводные данные по биотопическому распределению средней бурозубки  
в Восточной Фенноскандии

Биотопы

Учет давилками Учет канавками
абс. на 100 

лов.- 
сут.

% коэффициент 
верности 
биотопу

абс. на 10 
кан.- 
сут.

% коэффициент 
верности 
биотопу

Сосняки 
лишайниковые 7 0.05 2.9 -0.14 12 1.00 9.7 -0.37

Сосняки- 
зеленомошники 16 0.10 4.8 +0.86 511 2.29 20.1 +0.33

Ельники травяно-
зеленомошные 38 0.07 2.04 +0.57 49 1.56 10.5 -0.24

Спелые лиственные 
и смешанные леса 37 0.82 7.53 +1.57 98 0.85 7.5 +0.89

Лиственное 
мелколесье 2 0.01 0.25 -0.57 59 0.29 3.55 -0.73

Молодые 
зарастающие 
вырубки

11 0.15 2.45 -1.0 Х Х Х Х

Луга и другие  
с. х. угодья 6 0.07 1.5 -0.82 27 0.40 3.3 -0.29

Окраины болот – – – – 4 0.1 0.7 -1.2
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Согласно сводным данным учетов (см. 
табл. 4), показатель обилия этого вида на 
открытых вырубках в 6–7 раз ниже, чем в 
хвойных лесах. Еще более резко снижается 
индекс доминирования. В отлове же ловчи-
ми канавками этот вид на вырубках вообще 
не встречен.

Обращает внимание, что из четырех ти-
пов вырубок, где проводились ежегодные 
учеты давилками, средние бурозубки отлав-
ливались только на осоково-сфагновой ле-
сосеке. Однако уже в молодняках 6–15 лет 
(одна из промежуточных стадий лесовос-

становления) численность этого вида (при 
учетах давилками) приближается к показа-
телям контроля (сосняки 100–120 лет), а в 
сомкнутых насаждениях 16–20 лет уже пре-
вышает эти значения. Таким образом, при 
формировании вторичных сомкнутых хвой-
ных древостоев уже через 30–40 лет после 
рубки может существенно увеличиться доля 
средней бурозубки в составе биотопической 
группировки при учетах давилками до 4 %, 
а при использовании ловчих канавок (сосно-
вые жердняки) – даже 50 %.

Таблица 5. Изменения численности и соотношения видов землероек-бурозубок в коренных и 
трансформированных рубками биотопах

Биотоп
Обыкновенная 

бурозубка Средняя бурозубка Малая бурозубка

I II III I II III I II III

Учеты ловушко-линиями
Сосняки зеленомошные, 

спелые 1.7 35 93 0.06 1.0 3.5 0.06 1.0 3.5

Ельники зеленомошные, 
спелые 1.6 34 91 0.08 1.2 4.5 0.08 1.2 4.5

Открытые вырубки 3.7 41 97 0.01 0.1 0.4 0.1 1.1 2.6
Молодняки 6–20 лет 2.8 39 95 0.04 0.6 1 0.12 1.5 4.0

21–40 лет 0.6 23 82 0.1 4.0 14 0.03 1.0 4.0
Вторичные древостои 50–80 

лет 2.2 46 94 0.03 0.4 2 0.1 3.0 6.0

Семенные куртины 1.6 38 94 – – – 0.1 2.0 –
Недорубы 2.8 39 100 – – – – – 3.0

Экотоны (лес-вырубка) 3.0 46 94 0.1 1.0 3 0.1 1.0  
Учеты ловчими канавками

Сосняки зеленомошные, 
спелые 2.1 36 74 0.1 2 5 0.6 12 21

Ельники зеленомошные, 
спелые 2.0 53 71 0.5 13 18 0.3 7 11

Открытые вырубки 2.1 47 84 – – – 0.4 9 16
Молодняки 6–20 лет 2.9 64 88 0.1 1 3 0.3 7 9

20–30 лет (смешанные) 1.7 39 96 0.03 3 2 0.03 3 2
20–40 (хвойные) – – – 0.5 50 50 0.5 50 50

Вторичные древостои 50–80 
лет 1.1 24 46 0.2 4 8 1.1 24 46

Семенные куртины 2.1 31 53 0.3 4 7 1.6 23 40
Недорубы 3.5 66 78 0.3 5 7 0.7 12 15

Примечание. I – численность (экз. на 100 ловушко-суток или на 10 канавко-суток), II – % от улова 
мелких млекопитающих, III – % от улова землероек.
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Обсуждение 
В целом средняя бурозубка – 

единственный в Восточной Фенноскандии 
вид, численность которого в древостоях 
от 21 до 30–35 лет выше, чем в других 
биотопах. Не исключено, что одной из 
причин этого стали межвидовые отношения. 
Можно, в частности, предположить, 
что средняя бурозубка как менее 
«конкурентоспособный» вид увеличивает 
свою численность только в местах (и в 
периоды) низкой численности «фонового» 
вида, т. е. обыкновенной бурозубки. По 
нашему мнению, не следует отбрасывать 
возможность конкурентного подавления 
средней бурозубки в трансформированных 
рубками биотопах достигающим высокой 
численности видом-доминантом 
(обыкновенной бурозубкой), хотя это 
предположение и требует дополнительного 
подтверждения.

Нередко приходится наблюдать не совсем 
обычный характер использования средней 
бурозубкой семенных куртин и недорубов. 
В давилки в этих биотопах не было поймано 
ни одного зверька этого вида, тогда как 
показатель учета канавками оказался 
здесь одним из самых высоких. Можно 
предполагать, что в семенных куртинах 
и недорубах нет постоянного оседлого 
населения средней бурозубки и для 
данного вида они служат лишь территорией 
расселения молодых, более подвижных 
зверьков, которые чаще отлавливаются 
канавками. Косвенно это подтверждается 
тем, что в недорубах и семенных куртинах 
в канавки попадались только молодые 
зверьки.

Глубокая антропогенная трансформация 
хвойных лесов в целом негативно сказывается 
на уровне численности средней бурозубки. 
За почти три десятилетия наблюдений 
средний показатель численности этого вида 
оказался на вырубках в несколько раз ниже, 
чем в крупных массивах сосновых лесов. 
Одновременно проявилась тенденция 
к увеличению численности средней 
бурозубки в ландшафтах с преобладанием 
сосновых лесов и пересеченным рельефом. 
В отдельных пунктах исследований она 
входила в состав доминантов (Курхинен и 
др., 2006).

Наблюдения показали, что средние 
бурозубки способны заселять довольно 
широкий спектр сосняков различных типов, 
особенно в годы низкой численности 
обыкновенной бурозубки. В центральной 

Карелии средняя бурозубка абсолютно 
доминировала в сосняках брусничных и 
багульниковых при довольно высокой для 
этого вида численности (соответственно 
0.6 и 3.0 экз. на 100 ловушко-суток). 
Популяция обыкновенной бурозубки 
в этот период переживала глубокую 
депрессию, и основной «фон» населения 
землероек составила средняя бурозубка, 
что отмечается в Карелии довольно редко 
(Ивантер, 1975; Курхинен и др., 2006). В 
этой ситуации средняя бурозубка заселяла 
как «сухие» (брусничный), так и «влажные» 
(багульниковый) типы сосняков. В процессе 
специальных зимних учетов в 1980 г. из 8 
биотопов средняя бурозубка была встречена 
только в сомкнутом сосновом молодняке (в 
возрасте около 30–35 лет), где составила 11 
% отлова. Тяготение средней бурозубки к 
сосновым лесам отмечено и в предыдущих 
исследованиях (Попов, 1960; Ивантер, 1975; 
Бобрецов, 2004). В ельниках и на вырубках 
еловых древостоев за три года специальных 
наблюдений (1981–1983) не было поймано 
ни одного экземпляра средней бурозубки. 
В лиственных насаждениях этот вид 
предпочитает сомкнутые молодняки и 
пограничные полосы между ельником 
и лиственным мелколесьем. Здесь 
численность этого вида составила в среднем 
0.7 экз. на 100 ловушко-суток (50 % от общего 
улова мелких млекопитающих).
Заключение

Таким образом, в целом средняя 
бурозубка демонстрирует четкую 
отрицательную реакцию на сплошную 
рубку леса и формирование открытых и 
полуоткрытых стаций (вырубки, молодняки). 
Через 15–20 лет плотность населения вида 
восстанавливается, однако максимальных 
значений численность и доминирование 
достигают только в сомкнутых хвойных 
молодняках. В общем же фрагментация 
хвойных лесов, глубокая и длительная 
трансформация лесных ландшафтов 
при лесоэксплуатации снижают уровень 
численности средней бурозубки в несколько 
раз. Что же касается специфических 
видовых реакций землероек на рубки, то в 
отличие от доминирующей обыкновенной 
бурозубки, население которой в процессе 
лесовосстановления увеличивается в 
численности, но теряет в стабильности и 
становится неустойчивым, и популяции 
малой бурозубки, которая снижает из-за 
рубок уровень плотности, но приобретает 
необходимую стабильность и достаточную 
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устойчивость, население средней 
бурозубки, хотя и испытывает в условиях 
массовой лесоэксплуатации однозначное 
отрицательное воздействие (становится 
и малочисленным, и нестабильным), но 
все же неплохо сохраняется, пусть даже на 
самом низком уровне и преимущественно 
лишь в молодых хвойных насаждениях.

Анализ значений коэффициентов 
верности биотопам у средней бурозубки 

позволяет, наряду с тяготением этого вида к 
лесным биотопам, а также увлажненным, а 
местами и заболоченным местообитаниям, 
говорить о некоторой индифферентности 
вида к выбору местообитаний. В то же 
время на европейской окраине ареала ее 
вполне можно считать характерным видом 
березово-осиновых лесов, избегающим 
открытых пространств, лугов и полей.
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Summary: This report presents an analysis of the population-ecological 
characteristics of the masked shrew that lives on the European periphery of 
the range. It is based on the materials of long-term (1958–2018) stationary 
and expeditionary studies covering Karelia and the adjacent regions of 
Eastern Fennoscandia. It was found that under these conditions, this species 
is characterized by a generally low abundance level compared to Siberian 
populations: 0.07–1.3 ind. for 100 trap-days and 1.4–2.5 ind. for 10 ditch-
days, ranking third in number after the common and small shrews. In northern 
Karelia, it averages 0.3 ind. for 100 trap-days (5.1 % in the catches of small 
mammals), 0.7 (4.9 %) in the middle Karelia, and 0.07 (1.7 %) in the southern 
Karelia. In total catches by ditches, shrews of this species accounted for 7.7 % 
of the total number of small mammals caught, and in catches of Soricidae – 9.4 
% (1.07 ind. per 10 ditch-days). The average indicator for the region is 0.35 
ind. per 100 trap-days. In Eastern Fennoscandia (including eastern Finland), the 
common shrew is a widespread species but having a small number. At the same 
time, it is here one of the few species of small mammals that most painfully 
react to the removal of the maternal canopy of mature coniferous stands. In 
Siberia, the masked shrew is the most typical species of shrews, dominating in 
most forest biotopes. In the conditions of the European part of the range, as 
well as in Siberia, the masced shrew is a fairly wide eurytope, but it manifests a 
clear attraction to cluttered grass-green-moss pine forests with an admixture of 
hardwoods and spruce, confined to flat landscapes with average moisture and 
a thick layer of forest litter. Here, in the biocenotic groups of local mammals, 
it, as a rule, occupies the fifth place in terms of abundance, yielding in this 
indicator to the common and small shrews and red-backed and field voles.

MATERIALS FOR THE STUDY OF THE 
ECOLOGY OF THE COMMON SHREW 
(SOREX CAECUTIENS LAXM.) IN THE 

EUROPEAN PART OF ITS RANGE. MESSAGE 1. 
ABUNDANCE AND BIOTOPIC DISTRIBUTION
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Аннотация: В статье представлены результаты оценки пространствен-
но-временной динамики зарастания мелководий Волгоградского водо-
хранилища высшей водной растительностью за период с 1972 по 2018 
г. Результаты тематической обработки снимков Landsat, картографиче-
ского анализа процессов зарастания с использованием ГИС-технологий 
и сопоставление с данными натурных исследований позволили выявить 
особенности и динамику зарастания для водохранилища в целом и 
участков в частности. Выявлена общая многолетняя тенденция, выра-
женная в последовательной смене двух фаз зарастания мелководий 
водохранилища. Первая фаза медленного зарастания акватории водо-
хранилища длилась с 1972 по 1991 г. с показателем 0.9 % от площади 
водного объекта, вторая фаза быстрого импульсивного зарастания – с 
1991 по 2018 г. с показателем 6.7–10.5 %. При этом установлено, что 
динамика зарастания в значительной степени связана с уровенным ре-
жимом водохранилища. Пространственно-временная структура зарас-
тания высшей водной растительностью Волгоградского водохранилища 
характеризуется гетерогенностью по участкам. По степени зарастания 
(процент от исследуемого участка) за современный 5-летний пери-
од очень слабо заросшим является озерный (нижний) участок от пос. 
Ровное до плотины Волжской ГЭС у города Волжский (3.8-4.1 %); слабо 
заросшим является речной (верхний) участок от плотины Саратовской 
ГЭС до города Маркс (6.8–8.9 %); умеренно заросший – озерно-речной 
(средний) участок от города Маркс до пос. Ровное (12.0–14.3 %).
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Введение
Волгоградское водохранилище образова-

но перекрытием Волги плотиной Волжской 
ГЭС выше Волгограда 31 октября 1958 г. Про-
тяженность Волгоградского водохранилища 
составляет 524 км; полный объем при нор-
мальном подпорном уровне (НПУ) – 31.5 
км3; площадь водной поверхности при НПУ 
– 3120 км2; объем сливной призмы – 8.3 км3; 
средняя ширина близка к 6.0 км, а наиболь-
шая – к 17 км (с островами). Средняя глуби-
на водохранилища на момент его создания 
составляла 10.1 м, а максимальная – 41 м 
(Волгоградское водохранилище..., 1976). 
Следует отметить, что после своего созда-
ния Волгоградское водохранилище входило 
в первую тройку величайших водохранилищ 
мира по площади зеркала (если учитывать 
только водохранилища в долинах крупных 
равнинных рек), уступая Куйбышевскому и 
Рыбинскому. А по общему объему водной 
массы было вторым после Куйбышевского. 
В настоящее время оно входит во вторую де-
сятку рейтинга крупнейших водохранилищ 
мира.

Волгоградское водохранилище играет 
многофункциональную роль в народном хо-
зяйстве: забор воды на питьевые, промыш-

ленные и сельскохозяйственные нужды на-
селения, туризм, судоходство, рыболовство 
и рыбоводство. И в связи с этим актуальным 
является вопрос, связанный с сохранени-
ем его природного аквального комплекса 
и возможного приумножения возобнов-
ляемых ресурсов, в частности водных био-
логических. В водных экосистемах важную 
средообразующую и трофическую функции 
выполняют высшие водные растения (ВВР). 
Известно, что макрофиты формируют около 
30 % общей первичной продукции водной 
экосистемы Волгоградского водохранилища 
и степень их развития во многом зависит от 
уровенного режима водоема. Интенсивное 
зарастание мелководий макрофитами при-
водит к рыбохозяйственной деградации 
наиболее рыбопродуктивных мелководных 
участков (Шашуловский, Мосияш, 2010). В 
качестве примера можно привести зараста-
ние отмелей и кос, образующихся на выходе 
из заливов, которое часто приводит к их от-
делению от основной акватории и, следова-

тельно, уменьшению мест для нереста рыб.
В связи с вышесказанным целью работы 

является анализ динамики зарастания выс-
шей водной растительностью и уровенного 
режима воды Волгоградского водохранили-
ща с 1972 по 2018 г.

Задачи, поставленные для достижения 
данной цели:

1.	 Обобщение архивных фондовых и би-
блиографических материалов по оценке за-
растания Волгоградского водохранилища.

2.	 Подбор информации по средневзве-
шенным уровням воды на участках водо-
хранилища.

3.	 Создание базы данных космических 
снимков для последующего анализа и вы-
числения показателя зарастания.

4.	 Агрегирование информации по за-
растанию Волгоградского водохранилища 
из разных источников и анализ зависимо-
стей данного показателя от уровенного ре-
жима мето

Материалы 
В качестве материалов для написания 

данной статьи были использованы космиче-
ские снимки Landsat, архивные данные ре-
зультатов экспедиций и библиографические 
сведения. Для анализа зарастания Волго-
градского водохранилища были использова-
ны космические снимки Landsat OLI за пери-
од с 2014 по 2018 г.

Полевые материалы по зарастанию ре-
презентативных мелководий Волгоград-
ского водохранилища были получены в 
ходе экспедиций 2009–2017 гг. по проекту 
«Волжский плавучий университет» и экспе-
диций ФГУ «Управление эксплуатации Вол-
гоградского водохранилища». К таким мел-
ководьям относились заливы Даниловский, 
Мордовский, Карагачев, Карагачева балка, 
Другалка, Томатный, Суводский, Нижний 
Ураков.

Информация о гидрологическом режи-
ме Волгоградского водохранилища в рабо-
те представлена в виде средневзвешенных 
уровней воды с 1986 по 2018 г. Материалы 
по среднегодовым значениям уровня воды 
предоставлены Волгоградским центром по 
гидрометеорологии и мониторингу окружа-
ющей среды в рамках сотрудничества.

На основании обобщений литературных 

Рецензент: В. В. Соловьева 
Рецензент: П. А. Любин
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источников, приведенных в работе А. И. 
Кочетковой (2013), сделан ретроспектив-
ный анализ зарастания за 1972, 1981, 1991, 
1995, 2003, 2000, 2007, 2010 гг. В результа-
те агрегирования данных из литературных 
источников с 1972 по 2010 г. и материалов 
космомониторинга за 2014, 2015, 2017, 2018 
гг. появилось полноценное представление о 
процессе зарастания Волгоградского водо-
хранилища с момента его появления и по 
настоящее время. Материалы по степени 
зарастания Волгоградского водохранилища, 
представленные в данной работе за 1972 г. 
(Экзерцев, Лисицина, 1984) и 1981 г. (Закора, 
Синицына, 1983), были получены ранее ис-
следователями методами визуального ана-
лиза.

Результаты за 1991–2010 г. по зарастанию 
Волгоградского водохранилища были полу-
чены авторами на основании обобщения 
материалов полевых исследований, архив-
ных данных Института биологии внутренних 
вод РАН и, в некоторой степени, дистанци-
онных методов исследования.

В целях оценки динамики зарастания 
за период 2014–2018 гг. была создана база 
данных, состоящая из космических сним-
ков Landsat OLI. Выходные данные исполь-
зуемых космических снимков приведены в 
табл. 1. Следует отметить, что для анализа 
зарастания были подобраны снимки, охва-
тывающие период пика вегетативной актив-
ности высшей водной растительности.

Таблица 1. Информация о спутниковых снимках, используемых в анализе зарастания Волгоград-
ского водохранилища за 2014–2018 гг.

№ 
п/п Наименование файла Дата съемки

1 LC08_L1TP_172026_20140810_20170420_01_T1 10.08.2014
2 LC08_L1TP_171025_20140904_20170420_01_T1 04.09.2014
3 LC08_L1TP_171024_20140920_20170419_01_T1 20.09.2014
4 LC08_L1TP_172026_20150813_20170406_01_T1 13.08.2015
5 LC08_L1TP_171024_20150907_20170404_01_T1 07.09.2015
6 LC08_L1TP_171025_20150907_20170404_01_T1 07.09.2015
7 LC08_L1TP_171025_20170811_20170824_01_T1 11.08.2017
8 LC08_L1TP_171026_20170811_20170824_01_T1 11.08.2017
9 LC08_L1TP_171024_20170912_20170928_01_T1 12.09.2017
10 LC08_L1TP_172024_20180821_20180829_01_T1 21.08.2018
11 LC08_L1TP_172025_20180821_20180829_01_T1 21.08.2018
12 LC08_L1TP_172026_20180821_20180829_01_T1 21.08.2018
13 LC08_L1TP_170024_20180908_20180912_01_T1 08.09.2018
14 LC08_L1TP_171024_20180915_20180928_01_T1 15.09.2018

Методы 
Для оценки степени зарастания исполь-

зовались методы натурных наблюдений, 
дистанционного зондирования (ДЗЗ), ГИС-
технологий, литературного анализа.

Для оценки зарастания методом ДЗЗ был 
выбран часто используемый для дешиф-
рирования растительности синтез каналов 
5–4–3, в котором растительные сообще-
ства представлены многообразием оттен-
ков красного цвета (Высоцкий и др., 2012). 
Корректность результатов дешифрирова-
ния проверялась данными полевого карто-
графирования репрезентативных участков 
зарастания. Методика оценки зарастания 
высшей водной растительностью дистанци-
онными методами исследования была апро-
бирована в диссертационном исследовании 

А. И. Кочетковой (2013). Анализ космических 
снимков выполнялся в программном ком-
плексе ScanEx Image Processor 3.6. Выделе-
ние высшей водной растительности произ-
водилось методом ISODATA.

 Полевые методы включали в себя кар-
тографирование и геоботаническое описа-
ние высшей водной растительности. Кар-
тирование растительности проводилось с 
лодки маршрутным методом на 8 участках 
Волгоградского водохранилища в пределах 
Волгоградской области. Полевые исследова-
ния были реализованы в июле – это период 
максимальной физиологической активности 
высших водных растений (рис. 1). Картогра-
фирование производилось с лодки маршрут-
ным методом и включало в себя сплошное 
оконтуривание растительных группировок с 



61

Кочеткова А. И., Брызгалина Е. С., Филиппов О. В., Баранова М. С. Динамика зарастания Волгоградского водохра-
нилища (1972–2018 гг.) // Принципы экологии. 2022. № 1. С. 58–73.

помощью GPS-приемников. При реализации 
данных работ использовались методики В. 
М. Катанской (1981), В. Г. Папченкова (2001).

Сравнительный анализ данных по зарас-
танию акватории за июль 2010 г., получен-

ных в результате полевых исследований и 
дешифрированию космических снимков 
за аналогичный временной период, пока-
зал расхождение результатов в среднем на 
8.6 %, что составляет 31049 м2 (табл. 2).

Рис. 1. Схема Волгоградского водохранилища и расположение участков исследования: 1 – репрезента-
тивные мелководья (a – Даниловский; b – Другалка; c – Нижний Ураков; d – Томатный; e – Карагачёв; 

f – Мордовский; g – Суводская балка; h – Карагачёва балка); 2 – населенные пункты; 3 – гидросеть; 4 – 
плотины ГЭС; 5 – административные границы. Участки водохранилища: 6 – речной участок; 7 – озерно-

речной участок; 8 – озерный участок
Fig. 1. Map of the Volgograd Reservoir and the location of the study sites: 1 – Case-study sites (a – 

Danilovskij; b – Drugalka; c – Nizhnij Urakov; d – Tomatnyj; e – Karagachyov; f – Mordovskij; g – Suvodskaya 
balka; h – Karagachyova balka); 2 – Large settlements; 3 – Main rivers; 4 – HPP dams; 5 – Administrative 

boundaries. Reservoir sections: 6 – River section, 7 – lake-river section, 8 – Lake section
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Таблица 2. Соотношение зарастания заливов Волгоградского водохранилища по данным натурных 
наблюдений и дешифрирования космических снимков за 2010 г.

Наименование залива
S зарастания по 

данным натурных 
наблюдений, м2

% зарастания 
от акватории 
по натурным 

наблюдениям

S зарастания по 
данным ДЗЗ, м2

% зарастания 
от акватории 

по ДДЗ

Залив Томатный 36151 96 27372 72.7
Залив Мордовский 174094  47 73903 20.0

Залив Нижний Ураков 195709  36 92814 24.2
Залив Даниловка 83551 31 40311 19.0
Залив Суводский 40509 25 37268 23.0
Залив Другалка 4109 10 5972 14.0

Карагачев 64052 26 69718 28.3
Карагачева балка 46491  23 48917 24.2

Для проведения сравнительного анализа 
зарастания Волгоградского водохранили-
ща была использована указанная выше ги-
дрологическая классификация его участков. 
Для расчета степени зарастания были взяты 
следующие площади участков: для озерного 
участка – 1864.6 км2, озерно-речного – 945.7 
км2, речного – 175.2 км2. Данные площади 
получены картографическим методом ис-
следования с использованием программно-
го обеспечения ArcGis 9.2.

Оценка степени зарастания основывалась 
на сопоставлении полученных расчетных 
величин с классификацией В. Г. Папченкова 
(2001), выделявшего 8 классов зарастания 
водоемов: 1) не заросшие или почти не за-
росшие с площадью зарастания менее 1 % 
от площади акватории; 2) очень слабо за-
росшие – 1–5 %; 3) слабо заросшие – 6–10 %; 
4) умеренно заросшие – 11–25 %; 5) значи-
тельно заросшие – 26–40 %; 6) сильно зарос-
шие – 41–65 %; 7) очень сильно заросшие – 
66–95 %; 8) сплошь заросшие – 96–100 %.

Статистическая обработка выполнялась 
средствами MS Excel 2010, с помощью кото-
рых были рассчитаны: проценты зарастания 
водохранилища и его отдельных участков, а 
также коэффициент корреляции Пирсона (в 
MS Excel функция PEARSON) между степенью 
зарастания и средневзвешенными значени-
ями уровня воды водохранилища. Однород-
ность данных, полученных по уровенному 
режиму и зарастанию за интервалы 1991–
2010 и 2014–2018 гг., проверяли при по-
мощи критерия Манна – Уитни. Статистика 
критерия по уровенному режиму составляет 
6.5, по зарастанию – 5. Данные значения по-
падают в интервал от 3 до 21, следователь-
но, они однородны и вполне укладываются 
в общее представление.

Площади зарастания высшей водной рас-
тительностью всего Волгоградского водохра-
нилища и его отдельных участков за период 
1991–2018 гг. были получены с использо-
ванием картографических методов иссле-
дования путем векторизации зарослей на 
базе программных комплексов ScanEx Image 
Processor 3.6.9 и ArcGis 10.2. Процент зарас-
тания рассчитывался как отношение площа-
ди участка водохранилища к соответствую-

щему значению площади зарослей на нем.
В связи с тем что результаты, приведен-

ные в работе по зарастанию Волгоградского 
водохранилища, представлены из разных 
источников и методы получения исходных 
данных различны, авторами было выделено 
два периода для оценки корреляционной 
зависимости между уровенным режимом 
и зарастанием. Первый период охватывает 
интервал с 1991 по 2010 г., второй период – 
с 2014 по 2018 г.
Результаты 

Изучение высшей водной растительности 
Волгоградского водохранилища началось с 
момента его наполнения в 1961 г. и продол-
жается по настоящее время (Экзерцев, 1973; 
Кочеткова, 2013).

Динамика зарастания Волгоградско-
го водохранилища имеет положительную 
тенденцию. Так, с начала 1970-х по начало 
2000-х гг. на верхнем участке данного водо-
ема площадь зарастания увеличилась в 11 
раз, на среднем и нижнем участке – прибли-
зительно в 5 раз (Шашуловский, Мосияш, 
2010).

По ретроспективным данным исследо-
ваний В. А. Экзерцева (1973) и В. А. Экзер-
цева, Л. И. Лисициной (1984), проведенных 
с 1959 по 1972 г., зарастание мелководий 
Волгоградского водохранилища происходи-
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ло медленно и неравномерно. Так, в 1969 
г. основные площади зарастающих мелко-
водий были сосредоточены на его верхнем 
участке, от г. Балаково до г. Саратова. В 1972 
г. площадь зарастания составляла 0.9 % от 
всей площади акватории. Причем форми-
рование прибрежно-водной растительно-
сти закончено только на верхнем участке. В 
среднем и нижнем участках в поясе влаго-
любивой растительности еще преобладали 
сорные растения, огромные площади мел-
ководий оставались свободными.

Следует отметить, что в первые десять лет 
существования Волгоградского водохрани-
лища зарастание мелководий происходило 
в основном на верхнем и среднем участках. 
Прежде всего это связано с благоприятны-
ми для произрастания макрофитов морфо-
логическими и гидрологическими услови-
ями, а именно: на этих участках небольшая 
ширина акватории с изобилием островов и 
мелей. В связи с этим берегоразрушитель-
ный потенциал волнения незначителен. На 
нижнем (озерном) участке берега испыты-
вают огромную ветроволновую нагрузку. На 
левобережье в основном на открытых мел-
ководных участках с неустойчивыми к ветро-
волновому волнению береговыми склона-
ми равновесие между гидродинамической 
активностью водной массы и ложем еще 
не достигнуто (Буторин, Фортунатов, 1976). 
Этот фактор является лимитирующим для 
развития макрофитов на нижнем участке 
Волгоградского водохранилища.

Современный период существования 
Волгоградского водохранилища (с 2014 по 
2018 г.) характеризуются очень слабо зарос-
шим озерным (нижним) участком с колеба-
нием степени зарастания мелководий 3.8–
4.1 % от всей площади участка; слабо зарос-
шим речным (верхним) участком (6.8–8.9 %); 
умеренно заросшим озерно-речным (сред-
ним) участком (12.0–14.3 %). Распределение 
участков по убыванию в отношении площад-
ных характеристик зарослей высшей водной 
растительности можно представить следу-
ющим образом: речной (верхний) участок 
(12.0–15.7 км2), озерный (нижний) участок 
(70.7–87.1 км2), озерно-речной (средний) 
участок (113.0–116.9 км2) (рис. 2). Таким об-
разом, можно сделать вывод, что наиболее 
благоприятные условия для зарастания име-
ет средний озерно-речной участок. Здесь 
благодаря наличию большого количества 
островов, автогенных отмелей и крупных 
притоков (Б. Иргиз, Терешка, Курдюм, Б. и 
М. Караман, Тарлык) создаются условия для 

формирования устойчивых фитоценозов 
высшей водной растительности. На нижнем 
(озерном) участке зарастание лимитируют 
геодинамические процессы (ветроволновое 
воздействие, переформирование берегов, 
вдольбереговой транспорт наносов) и по-
этому оно локализовано в заливах. Как пра-
вило, для заливов правобережья зарастание 
имеет вектор в направлении от верховья к 
устью, а для заливов левобережья харак-
терно зарастание устья (входного створа в 
залив). В качестве иллюстрации данных про-
цессов приведем разновременные космиче-
ские снимки за 1991 и 2018 гг., на которых 
изображена динамика зарастания мелково-
дий правобережного залива Нижний Ура-
ков и левобережного залива Мордовский 
(рис. 3). Отметим, что период 1991–2018 гг. 
включает как демутационную (восстанови-
тельную), так и дигрессионную (деструктив-
ную) стадии развития зарастания. Поэтому 
значительное увеличение площади ВВР 
представленных на снимках заливов можно 
объяснить их активным зарастанием в 1991–
2010 гг.

Корреляционный анализ степени зараста-
ния и уровенного режима по участкам Вол-
гоградского водохранилища за 2014, 2015, 
2017 и 2018 гг. показал обратную зависи-
мость данных показателей со значением для 
верхнего участка -0.83, для среднего -0.69 и 
нижнего -0.75. 

Результаты наших исследований показа-
ли, что зарастание Волгоградского водохра-
нилища в целом носит пульсирующий харак-
тер, для которого характерно чередование 
медленной и быстрой фаз (Кочеткова, 2013). 
В первую из них в период 1972–1981 гг., со-
гласно литературным данным, зарастание 
мелководий шло едва заметно и достигло 
0.9 % от площади акватории водохранилища 
(Экзерцев, Лисицина, 1984; Закора, Синицы-
на, 1983). С 1981 по 1991 г. площадь зарас-
тания Волгоградского водохранилища резко 
увеличивается до 7.5 % и находится на этом 
уровне до 2003 г. С 2004 по 2010 г. степень 
зарастания мелководий высшей водной рас-
тительностью достигла своего максималь-
ного значения за весь период наблюдения 
и составила 10.5 %. Известно, что площадь 
зарастающих мелководий должна состав-
лять в среднем 10 % общей площади водо-
хранилища для обеспечения нормального 
икрометания и нагула молоди фитофильных 
видов рыб, нагула взрослых фитофильных и 
нефитофильных рыб (Кочеткова и др., 2013). 
Период 2014–2018 гг. характеризуются ста-
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Рис. 2. Динамика зарастания мелководий различных участков Волгоградского водохранилища за 2014–
2018 гг.: 1 – площадь зарастания мелководий верхнего (речного) участка; 2 – площадь зарастания мел-
ководий среднего (озерно-речного) участка; 3 – площадь зарастания мелководий нижнего (озерного) 

участка
 Fig. 2. Dynamics of shallow water overgrowth in different sections of the Volgograd reservoir for 2014–2018: 

1 – area of shallow water overgrowth of the upper (river) section; 2 – area of shallow water overgrowth of 
the middle (lake-river) section; 3 – area of shallow water overgrowth of the lower (lake) section

дией уменьшения площади зарослей ВВР 
с колебанием показателя от 6.7 до 7.9 % 
(рис. 4). По классификации В. Г. Папченкова, 
водохранилище в период с 1991 по 2018 г. 
является слабо заросшим.

Такой темп зарастания частично объяс-
няется нестабильным уровенным режимом 
на Волгоградском водохранилище. Про-
веденный корреляционный анализ между 
процентом зарастания мелководий всего 
водохранилища и среднегодовым уровнем 
воды за период с 1991 по 2010 г. показал 
низкую степень обратной зависимости со 
значением -0.45 (табл. 3). Период 2014–2018 
гг. характеризуется высокой зависимостью 
данных показателей с коэффициентом кор-
реляции -0.87. Незначительные колебания 
уровня в период с 1991 по 2006 г. и резкое 
его понижение в интервале 2007–2010 гг. 
активизировало процесс зарастания. В этот 
интервал образовались огромные площади 
обсыхающих мелководий, которые активно 
стали занимать прибрежно-водные расте-

ния. Интервал 2013–2018 г. характеризует-
ся регрессом зарастания мелководий, т. к. 
2013 и 2017 гг. были многоводными и сред-
ние отметки уровня достигали 15.32 м БС и 
15.70 м БС.

Синтаксономический состав растительно-
сти Волгоградского водохранилища можно 
представить в виде следующей классифика-
ционной системы.
Тип водная растительность – Aquiphytosa
А. Группа классов водной растительности – 
Aquiphytosa

1.	 I. Класс формаций. Настоящая во-
дная (гидрофитная) растительность – 
Aquiphytosa genuine.

2.	 Группа формаций гидрофитов, сво-
бодно плавающих в толще воды, – 
Aquiherbosa genuina demersa natans.

3.	 Формация роголистника темно-зе-
леного – Ceratophylleta demersi.

Ассоциации: 1) Ceratophylletum demersi, 
2) Lemneto-Ceratophylletum demersi, 3) 
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Рис. 3. Особенности зарастания заливов нижнего (озерного) участка Волгоградского водохранилища за 
1991 и 2018 гг. (даты космических снимков: 10.08.1991, 21.08.2018): залив Нижний Ураков (правый бе-
рег Волгоградского водохранилища) за 1991 г. (А), 2018 г. (Б); Мордовский залив (левый берег) за 1991 

г. (В), 2018 г. (Г). Желтой линией выделен контур береговой линии водохранилища 1986 г., красным 
цветом на акватории водоема отображены заросли высшей водной растительности

 Fig. 3. Features of overgrowth of the bays of the lower (lake) section of the Volgograd reservoir for 1991 and 
2018 (dates of receipt of satellite images: 10.08.1991, 21.08.2018): Nizhny Urakov Bay (the right bank of the 
Volgograd Reservoir) for 1991 (A), 2018 (Б); Mordovian Gulf (left bank) for 1991 (B), 2018 (Г). The yellow line 

marks the contour of the reservoir shoreline of 1986, thickets of aquatic vascular vegetation in the water 
area of the reservoir are displayed in red

Hydrocharieto-Ceratophylletum demersi.
1.	 Формация ряски трехдольной – 

Lemneta trisulcae.
Ассоциация: 4) Lemnetum trisulcae.

1.	 Группа формаций погруженных укоре-
няющихся гидрофитов – Aquiherbosa 

genuina submersa radicans.
2.	 Формация каулинии малой – Caulinieta 

minoris.
Ассоциации: 5) Caulinietum minoris, 6) 
Caulinieto-Najadetum majoris.

1.	 Формация наяды морской – Najadeeta 
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Рис. 4. Динамика зарастания мелководий Волгоградского водохранилища и его среднегодовые уровни 
воды: 1 – процент зарастания мелководий от общей площади; 2 – среднегодовой уровень воды водо-

хранилища
 Fig. 4. Dynamics of shallow waters overgrowth of the Volgograd reservoir and its annual average water 

levels: 1 – the percentage of shallow water overgrowth of the total area; 2 – the annual average water level 
of the reservoir

 Таблица 3. Характеристика зарастания и уровенного режима Волгоградского водохранилища за 
период 1991–2018 гг.

Год Среднегодовой уро-
венный режим, м БС

Степень зарастания 
ВВР водохранили-

ща, %

Коэффициент 
корреляции вре-
менного интер-

вала
1991 15.4 7.6 -0.45*
1995 15.4 7.7  
2000 15.2 7.2  
2003 15.3 7.5  
2007 15.4 10.5  
2010 14.8 10.5  
2014 14.9 7.3 -0.87**
2015 14.9 7.9  
2017 15.3 6.7  
2018 15.1 6.8  

Примечание. * – коэффициент корреляции, рассчитанный на основании данных по зарастанию, 
полученных из литературных источников для периода 1991–2010 гг.; ** – коэффициент корреляции, 
рассчитанный на основании данных по зарастанию, полученных из анализа космических снимков 
для периода 2014–2018 гг.
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majoris.
 Ассоциация: 7) Najadetum majoris.

1.	 Формация рдеста блестящего – 
Potameta lucentis.

Ассоциации: 8) Potametum lucentis, 
9) Lemneto-Potametum lucentis, 10) 
Ceratophylleto-Potametum lucentis.

1.	 Формация рдеста гребенчатого – 
Potameta pectinati.

Ассоциации: 11) Potametum pectinati, 12) 
Ceratophylleto-Potametum pectinati, 13) 
Myriophylleto verticillati-Potametum pectinati.

1.	 Формация рдеста курчавого – 
Potameta crispi.

Ассоциация: 14) Potametum crispi.
1.	 Формация рдеста пронзеннолист-

ного – Potameta perfoliati.
Ассоциации: 15) Potametum perfoliati, 
16) Lemneto-Potametum perfoliati, 17) 
Ceratophylleto-Potametum perfoliati, 18) 
Myriophylleto-Potametum perfoliati, 19) 
Potametum lucentis-perfoliati, 20) Potametum 
pectinati-perfoliati.

1.	 Формация урути мутовчатой – 
Myriophylleta verticillati.

Ассоциации: 21) Myriophylletum verticillati, 
22) Potameto-Myriophylletum verticillati.

1.	 Формация шелковника жестколист-
ного – Batrachieta circinati.

Ассоциации: 23) Batrachietum circinati.
1.	 Формация элодеи канадской – 

Elodeeta canadensis.
Ассоциации: 24) Elodeetum canadensis, 25) 
Ceratophylleto-Elodeetum canadensis.

1.	 Группа формаций укореняющихся ги-
дрофитов с плавающими на воде ли-
стьями – Aquiherbosa genuina radicans 
foliis natantibus.

2.	 Формация горца земноводного – 
Persicarieta amphibii.

Ассоциации: 26) Persicarietum amphibii.
1.	 Формация кубышки желтой – 

Nuphareta luteae.
Ассоциации: 27) Nupharetum luteae,  28) 
Sparganieto emersi-Nypharetum luteae.

1.	 Формация рдеста узловатого – 
Potametum nodosi.

Ассоциации: 29) Potametum nodosi, 30) 
Ceratophylleto-Potametum nodosi.

1.	 Группа формаций гидрофитов, сво-
бодно плавающих на поверхности 
воды, – Aquiherbosa genuine natans.

2.	 15. Формация водокраса лягушачье-
го – Hydrochaieta morsus-ranae.

Ассоциация: 31) Lemneto-Spirodeleto-
Hydrochaietum morsus-ranae.

1.	 Формация сальвинии плавающей – 
Salvinieta natantis.

Ассоциации: 32) Lemneto-Salvinietum 
natantis.
Б. Группа классов. Прибрежно-водная расти-
тельность – Aquiherbosa vadosa.

1.	 II. Класс формации. Воздушно-во-
дная (гелофитная) растительность – 
Aquiherbosa helophyta.

2.	 5. Группа формаций низкотравных 
гелофитов – Aquiherbosa helophyta 
humilis.

3.	 Формация ежеголовника всплывше-
го – Sparganieta emersi.

Ассоциация: 33) Sparganietum emersi.
1.	 Формация ежеголовника незамечае-

мого – Sparganieta neglecti.
Ассоциация: 34) Sparganieta neglecti.

1.	 Формация ежеголовника прямого – 
Sparganieta erecti.

Ассоциации: 35) Sparganietum erecti, 36) 
Lemneto-Sparganietum erecti.

1.	 Формация клубнекамыша широко-
плодного – Bolboschoeneta laticarpi.

 Ассоциация: 37) Bolboschoetum laticarpi.
1.	 Формация стрелолиста обыкновен-

ного – Sagittarieta sagittifoliae.
Ассоциации: 38) Sagittarietum sagittigoliae, 
39) Phalaroideto-Sagittarietum sagittifoliae.

1.	 Формация сусака зонтичного – 
Butometa umbellati.

Ассоциации: 40) Butometum umbellati.
1.	 Формация частухи подорожниковой 

– Alismateta plantago-aquaticae.
Ассоциация: 41) Alismatetum plantago-
aquaticae.

1.	 6. Группа формаций высокотравных 
гелофитов – Aquiherbosa helophyta 
procera.

2.	 Формация камыша озерного – 
Scirpeta lacustris.

Ассоциации: 42) Scirpetum lacustris.
1.	 Формация камыша таберноманта-

на – Scirpeta tabernaemontani.
Ассоциация: 43) Scirpetum tabernaemontani.

1.	 Формация камыша трехгранного – 
Scirpeta triquerti.
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Ассоциация: 44) Scirpetum triqueteri.
1.	 Формация манника большого – 

Glycerieta maximae.
Ассоциация: 45) Glycerietum maximae.

1.	 Формация рогоза узколистного – 
Typheta angustifoliae.

Ассоциации: 46) Typhetum angustifoliae, 47) 
Lemneto-Spirodeleto-Typhetum angustifoliae, 
48) Hydrocherieto-Typhetum angustifoliae, 49) 
Nuphareto-Typhetum angustifoliae.

1.	 Формация рогоза юго-восточного – 
Typheta austro-orientaliae.

Ассоциация: 50) Typhetum austro-orientaliae.
1.	 Формация тростника южного – 

Phragmiteta australis.
Ассоциации: 51) Phragmitetum australis, 52) 
Lemneto-Spirodeleto-Phragmitetum australis.
III. Класс формаций. Гигрогелофитная расти-
тельность – Aquiherbosa hygrohelophyta.

1.	 Формация двукисточника тростни-
ковидного – Phalaroideta arundinaceae.

Ассоциации: 53) Phalaroidetum arundinaceae, 
54) Iriseto-Phalaroidetum arundinaceae. 55) 
Cariceto ripariae-Phalaroidetum arundinaceae.

1.	 Формация ириса водного – Iriseta 
pseudacori.

Ассоциация: 56) Irisetum pseudacori.
1.	 Формация леерсии рисовидной – 

Leersieta oryzoides.
Ассоциация: 57) Leersietum oryzoides.

1.	 Формация осоки береговой – Cariceta 
ripariae.

Ассоциации: 58) Caricetum ripariae, 59) 

Lycopeto-Caresetum ripariae.
1.	 Формация осоки острой – Cariceta 

acutae.
Ассоциации: 60) Caricetum acutae, 61) Iriseto 
pseudacori-Caricetum acutae.

1.	 Формация полевицы побегообразую-
щей – Agrosteta stoloniferae.

Ассоциации: 62) Agrostetum stoloniferae, 63) 
Alopecureto-Agrostetum stoloniferae.

1.	 Формация тростника высочайшего 
– Phragmiteta altissimi.

Ассоциация: 64) Phragmitetum altissimi.
Для оценки уровня синтаксономического 

разнообразия растительного покрова Волго-
градского водохранилища сопоставим полу-
ченные данные с подобными литературны-
ми материалами для других регионов.

С продвижением с севера на юг по ак-
ватории Волгоградского водохранилища 
происходит наращивание признаков арид-
ности, что проявляется в смене природных 
зон. В пределах Саратовской области Вол-
гоградское водохранилище проходит через 
лесостепную и степную зоны и по числу 
ассоциаций на формацию отличается боль-
шим синтаксономическим разнообразием. 
Эти данные сопоставимы с исследованиями 
В. Г. Папченкова (2001) по лесостепной про-
винции Низменного и Высокого Заволжья. 
Данные для Волгоградского водохранилища 
в пределах Волгоградской области  (степная 
и полупустынная зоны) получились ниже, 
чем для степной провинции Сыртового За-
волжья (Папченков, 2001), и это во многом 
объясняется аридизацией территории водо-
хранилища с севера на юг (табл. 4). Таким об-

Таблица 4. Число синтаксонов в растительности в различных физико-географических провинциях 
Среднего Поволжья и Волгоградского водохранилища

Физико-географические провинции Число 
формаций

Число 
ассоциаций

Число ассоциаций 
на формацию

Степная и полупустынная зоны (Волгоградское 
водохранилище в пределах Волгоградской 

области) (Кочеткова, 2013)
37 64 1.7

Степная провинция Сыртового Заволжья 
(Папченков, 2001) 40 85 2.2

Лесостепная и степная зоны (Волгоградское 
водохранилище в пределах Саратовской 

области) (Седова, Болдырев, 2007)
38 99 2.6

Лесостепная провинция Высокого Заволжья 
(Папченков, 2001) 40 101 2.5

Лесостепная провинция Низменного Заволжья 
(Папченков, 2001) 41 103 2.5
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разом, растительный покров Волгоградского 
водохранилища по синтаксономическому 
разнообразию со сменой природных зон (от 
лесостепной до полупустынной) сильно ме-
няется в сторону упрощения его структуры, 
поскольку с продвижением с севера на юг 
происходит усиление аридизации террито-
рии.

Более половины (54 %) растительных со-
обществ одноярусны и монодоминантны, 
у 42 % два доминанта, формирующих два 
яруса, и лишь в 4 % сообществ, имеющих 
также двуярусную структуру, доминируют 
три вида, при этом увеличение состава до-
минантов происходит за счет плавающих на 
поверхности воды растений (рясок, много-
коренника, водокраса).

Наибольшее распространение имеет 
группа формаций воздушно-водной рас-
тительности и формация гидрофита рдеста 
пронзеннолистного. В зарастание водо-
хранилища наиболее существенный вклад 
привносят фитоценозы Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud., Ph. altissimus (Benth.) 
Nabile, Typha angustifolia L., Potamogeton 
perfoliatus L. Последние имеют массовое 
распространение и занимают значитель-
ные площади, как правило, на предустьевых 
участках заливов. Следует отметить, что ука-
занные выше доминантные формации ВВР 
господствовали уже в 1981 г. (Закора, Сини-
цына, 1983).

По мнению В. С. Ипатова (1990), В. Г. Пап-
ченкова (2002), зарастание в условиях то 
обсыхающих, то обводняющихся мелково-
дий водохранилищ с переменным уровнем 
воды подвергается дигрессионно-демута-
ционным флуктуациям, проявляющимся в 
краткосрочный период времени 1–3 года. 
При таких условиях процесс зарастания но-
сит как прогрессивный, так и регрессивный 
характер. В условиях Волгоградского водо-
хранилища демутационным периодом (этап 
восстановления растительного покрова) сле-
дует считать временной интервал с 1972 по 
2010 г., когда зарастание имеет положитель-
ный тренд и степень зарастания мелково-
дий увеличились в среднем с 0.9 до 10.5 %. 
Дигрессионной стадией зарастания (период 
деструкции растительного покрова) харак-
теризуется интервал с 2010 г. со значением 
10.5 % по 2018 г. со значением 6.8%.
Обсуждение 

Область экстраполяции полученной зако-
номерности обратной зависимости темпов 
зарастания и уровенного режима распро-

страняется на Цимлянское водохранилище. 
Рассчитанный коэффициент корреляции 
между среднегодовым уровнем воды Цим-
лянского водохранилища и зарастанием 
мелководий за период 1987–2017 гг. соста-
вил -0.79, что подтверждает высокую обрат-
ную зависимость между степенью зараста-
ния и уровенным режимом воды водохра-
нилища (Кочеткова и др., 2018). А. А. Пота-
пов в своей работе отмечал, что на развитии 
макрофитов негативно сказываются резкие 
и широкодиапазонные колебания уровня 
воды в водных объектах (Потапов, 1959). А. 
М. Догановский выявил, что многолетнее 
падение уровней воды многих озер стран 
Балтии привело к их зарастанию, сопро-
вождающемуся деградацией ранее суще-
ствующих экосистем (Долгановский, 2007). 
Известно, что зарастание водохранилищ со 
стабильным гидрорежимом, формирова-
ние их растительного покрова и изменение 
его разнообразия происходят значительно 
быстрее, чем на водохранилищах с пере-
менным уровнем наполнения (Папченков, 
2002). Так, на Иваньковском водохранили-
ще, где уровенный режим относительно ста-
бильный, этап формирования устойчивых 
сообществ высокотравных гелофитов завер-
шился уже на седьмой год существования 
водоема. На Куйбышевском и Рыбинском 
водохранилищах зарастание имеет волно-
образный характер, здесь гидрологический 
режим неустойчивый и на формирование 
устойчивых фитокомплексов необходимо 20 
и 35 лет соответственно (Папченков, 2002).
Заключение

1. Зарастание Волгоградского водохрани-
лища носит пульсирующий характер с ди-
грессионно-демутационными флуктуациям, 
характеризующимися демутационной (вос-
становительной) стадией с 1972 по 2010 г. 
с изменением степени зарастания мелко-
водий с 0.9 до 10.5 % и дигрессионной (де-
структивной) стадией с 2010 по 2018 г. (с 10.5 
до 6.8 %).

2. За период с 1991 по 2010 г. уровенный 
режим не всегда оказывал лимитирующее 
влияние на формирование зарослей выс-
шей водной растительности Волгоградского 
водохранилища. Данный период определя-
ется низкой степенью обратной зависимо-
сти со значением -0.45.

3. В период 2014–2018 гг. нами установ-
лена высокая обратная зависимость (-0.87) 
между значениями зарастания и среднего-
довым уровенным режимом. Это говорит о 
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том, что в отдельные периоды существова-
ния водоема уровень воды оказывал влия-
ние на его зарастание (деструктивная ста-
дия).

4. Пространственно-временная структу-
ра зарастания высшей водной растительно-
стью характеризуется гетерогенностью по 
участкам. По степени зарастания за совре-
менный 5-летний период в порядке убыва-
ния участки Волгоградского водохранилища 
располагаются следующим образом: очень 
слабо заросший озерный (нижний) участок 
с колебанием степени зарастания мелково-
дий от всей площади участка 3.8–4.1 %; сла-
бо заросший речной (верхний) участок (6.8–

8.9 %); умеренно заросший озерно-речной 
(средний) участок (12.0–14.3 %).

5. Растительный покров Волгоградского 
водохранилища в пределах Волгоградской 
области характеризуется 64 ассоциациями 
37 формаций. Наибольшее распространение 
имеет группа формаций воздушно-водной 
растительности и формация гидрофита рде-
ста пронзеннолистного. В зарастание водо-
хранилища наиболее существенный вклад 
привносят фитоценозы Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud., Ph. altissimus (Benth.) 
Nabile, Typha angustifolia L., Potamogeton 
perfoliatus L.
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Summary: The article presents the results of an assessment of the spatial-
temporal dynamics of the overgrowth of the shallow waters of the Volgograd 
reservoir with the aquatic vascular vegetation for the period from 1972 
to 2018. It is known that excessive overgrowth may have a significant 
negative impact on the status of aquatic ecosystems and the conditions of 
replenishment of commercial fishery. The results of thematic processing of 
Landsat images received from July to August 1991–2018, and cartographic 
analysis of overgrowth processes using GIS technologies and comparison 
with the data of field studies made it possible to identify the features and 
dynamics of overgrowth for the reservoir as a whole and sites in particular. A 
general long-term trend was revealed, expressed in the sequential change of 
two phases of overgrowth of shallow waters of the reservoir. The first phase 
of slow overgrowth of the reservoir’s water area lasted from 1972 to 1991 
with an indicator of 0.9% of the area of the water body, the second phase of 
rapid impulsive overgrowth – from 1991 to 2018 with an indicator of 6.7–10.5 
%. At the same time, it was found that the dynamics of overgrowth is largely 
related to the level regime of the reservoir. The spatial-temporal structure of 
the overgrowth of the aquatic vascular vegetation of the Volgograd reservoir is 
characterized by heterogeneity in areas. According to the degree of overgrowth 
(percentage of the studied area) for the last 5years, the lake (lower) section from 
the village of Rovnoye to the Volzhskaya HPP dam near the city of Volzhsky is 
very poorly overgrown – 3.8–4.1 %; the river (upper) section from the Saratov 
HPP dam to the city of Marks is slightly overgrown – 6.8–8.9 %; the moderately 
overgrown lake-river (middle) section is from the city of Marks to the village of 
Rovnoye – 12.0–14.3 %.
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VOLGOGRAD RESERVOIR (1972–2018)
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АНТИФУНГАЛЬНЫЕ СВОЙСТВА 
НАНОЧАСТИЦ СЕРЫ И ЕЕ ЗНАЧЕНИЕ В 

СОВРЕМЕННОМ РАСТЕНИЕВОДСТВЕ

УДК 502.1; 546.22

Ключевые слова:
сера 
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растение 
токсичность 
патогенные 
организмы

Аннотация: В настоящее время безопасность препаратов по отношению к 
окружающей среде приобретает решающее значение, и многие традицион-
ные препараты постепенно исключают из списка разрешенных по причинам 
токсичности или наличия отдаленных экологических последствий. В связи с 
этим основным трендом современного сельского хозяйства является примене-
ние препаратов, которые легко и быстро усваиваются и стимулируют рост рас-
тений, дают высокий и качественный урожай. Решение этих задач возможно 
с помощью использования препаратов, созданных на основе нанотехнологий, 
которые способны оказывать эффективное воздействие на растения в очень 
малых концентрациях. Нанопрепараты не заменяют традиционные азотные, 
калийные и фосфорные удобрения, но позволяют многократно увеличить эф-
фективность их применения. Использование же нанопрепаратов в качестве 
средств защиты растений от болезней и вредителей, а также для стимуляции 
роста растений во многих случаях может дать эффект, намного превышающий 
действие традиционных препаратов. Одним из наиболее востребованных хи-
мических элементов наряду с азотом, калием и фосфором является сера – важ-
ный элемент питания растений. Сера является неорганическим фунгицидом и 
акарицидом, поэтому издавна используется в сельском хозяйстве для борьбы 
с грибковыми заболеваниями и растительноядными клещами. В данной рабо-
те сравнивается фунгицидное действие экологически безопасной элементной 
серы в микро- и наноформе с действием препаратов, имеющих различную 
природу и дисперсность, на одних и тех же патогенных организмах. На основе 
полученных результатов предлагается частично или полностью заменять ток-
сичные препараты экологически безопасными формами при создании средств 
защиты растений.
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Введение
В настоящее время в развитых странах 

стратегия развития сельского хозяйства 
предполагает совершенствование и внедре-
ние интегрированных систем земледелия, 
включающих в себя широкое применение 
химических средств в виде минеральных 
удобрений, пестицидов, стимуляторов ро-
ста растений. Указанной стратегии в целом 
придерживаются все страны, озабоченные 
собственной продовольственной незави-
симостью, а также межгосударственные и 
общественные организации, принимающие 
во внимание демографические проблемы 
мира и проблему голода в развивающихся 
странах. Ежегодное сокращение посевных 
площадей и большие потери в результате 
воздействия вредных организмов приводят 
к увеличению затрат на производство про-
дуктов питания и, как следствие, повыше-
нию себестоимости продукции, что немало-
важно на фоне быстрого роста населения, 
по большей части в развивающихся странах.

Напряженная ситуация в области обеспе-
чения населения планеты продуктами пита-
ния привела к тому, что в большинстве раз-
витых и развивающихся стран применяется 
огромное количество удобрений, средств 
защиты растений, т. к. использование хи-
мических препаратов – это наиболее эконо-
мичный способ получения высокого урожая. 
Согласно исследованиям Н. Н. Мельникова 
(1987), И. В. Горбачева с соавторами (2002) и 
В. А. Чекереса (Агроэкология..., 2004), хими-
ческие средства защиты растений (пестици-
ды) выпускаются химической промышлен-
ностью и отпускаются потребителям по срав-
нительно невысоким ценам, что обуславли-
вает высокую окупаемость их применения 
и ставит их на первый план при ведении 
сельского хозяйства. Пестициды снижают за-
траты на борьбу с сорняками, способствуют 
повышению урожая сельскохозяйственных 
культур. Химические средства защиты расте-
ний по объему применения занимают боль-
шое место и имеют много преимуществ, 
особенно с точки зрения экономической 
целесообразности. Однако наряду с досто-
инствами следует отметить и их недостатки, 
прежде всего токсичность для теплокровных 
животных и человека. Резкое возрастание 
объемов использования гербицидов, инсек-
тицидов, десикантов привело к значительно-
му загрязнению окружающей среды. В связи 
с необходимостью обеспечения безопасно-
сти применения химических препаратов для 

человека и окружающей среды возрастают 
требования к качеству таких препаратов, 
возникает необходимость разработки и вне-
дрения новых, более технологичных и без-
опасных способов их применения. Согласно 
исследованиям Н. Н. Мельникова с соавто-
рами (1977), пестициды должны обладать 
следующими свойствами: малой острой и 
хронической токсичностью для человека и 
животных; умеренной персистентностью и 
способностью разлагаться в течение одного 
вегетационного периода во внешней среде; 
высокой технической и экономической эф-
фективностью, удобством применения, хра-
нения и транспортировки; селективностью 
по отношению к полезным организмам.  

С этой точки зрения элементная сера име-
ет большие перспективы применения в ка-
честве экологически безопасного препарата, 
особенно в связи с развитием нанотехноло-
гий. Элементная сера и ее соединения игра-
ют важную роль в жизни человека на протя-
жении многих лет. Уже на заре цивилизации 
использовались бактерицидные (серные 
мази) и фунгицидные (при обработке вино-
градной лозы тонко измельченным порош-

ком) свойства серы. Механизм действия пре-
паратов серы заключается в том, что сера, 
взаимодействуя с органическими вещества-
ми, образует сульфиды и пентатионовую 
кислоту, обладающие противомикробной и 
противопаразитарной активностью. Кроме 
того, при высоких температурах молекулы 
серы постепенно испаряются и создают ан-
тигрибковую атмосферу, т. к. сами обладают 
фунгицидным воздействием. 

В большинстве случаев сера применялась 
в виде микронизированного порошка, на-
пример, наиболее распространенными пре-
паративными формами в СССР, а теперь и в 
России являются препараты в виде смачива-
ющегося порошка, изготовленные согласно 
ТУ-113-04-232-86 (Технические условия..., 
1986). В работе И. А. Массалимова с соавто-
рами (2013) установлен высокий потенциал 
применения серы в качестве экологически 
безопасного фунгицида, особенно при ее 
использовании в наноформе. В данной ра-
боте мы представляем результаты исследо-
вания антифунгальных свойств серы в двух 
формах: в виде порошков микрочастиц и 
наночастиц. Эффективность препаратов на 
основе серы можно установить, лишь срав-
нивая их с антифунгальными характеристи-
ками других препаратов. Поэтому наряду с 
измерением антифунгальных свойств серы 
были измерены аналогичные характери-
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стики ряда неорганических и органических 
веществ. В первую очередь мы сравнили эф-
фективность препаратов на основе микро- 
и наносеры с тремя хорошо известными и 
широко применяемыми в качестве средства 
защиты растений: тетраметилтиурамдисуль-
фидом, тебуконазолом и карбендазимом. 
Мы также измерили антифунгальные харак-
теристики следующих неорганических ве-
ществ: элементарное серебро в виде нано-
частиц и ионов, а также представитель неор-
ганических пероксидов CaO2, обладающий, 
согласно И. И. Вольнову (1980), ярко выра-
женными антифунгальными свойствами.
Материалы 

Для исследований использованы нано-
частицы серы со средним размером 20 нм 
и микронные частицы со средним разме-
ром 70 мкм, физико-химические свойства и 
способы получения описаны И. А. Массали-
мовым с соавторами (2014). В качестве еще 
двух неорганических препаратов дисперсии 
использовали наночастицы серебра со сред-
ним размером 25 нм и частицы экологиче-
ски безопасного соединения – пероксида 
кальция (CaO2) со средним размером 20 
мкм. Проведены исследования трех хорошо 
известных органических препаратов в каче-
стве средств защиты растений – тетраметил-
тиурамдисульфида (ТМТД), тебуконазола и 
карбендазима. В работе использованы тебу-
коназол (C4H22ClN3O), который хорошо изве-
стен и широко применяется в сельском хо-
зяйстве в качестве системного фунгицида из 
класса триазолов, обладающий защитным, 
лечебным и искореняющим действием. 
Другим препаратом является карбендазим 
(C

9
H

9
N3O2) из группы производных бензими-

дазола, который обладает длительным за-
щитным эффектом. ТМТД (С6Н12N2S4) отно-
сится к стойким контактным пестицидам, не 
проникающим в растения или семена и по-
давляющим прорастание спор или началь-
ный рост.
Методы 

Фунгицидная активность веществ и со-
единений проверялась путем учета полной 
задержки роста – минимальной подавляю-

щей концентрации в отношении тест-культур 
грибов на плотной среде Сабуро, содержа-
щей исследуемые препараты. Мы вносили 
порошкообразные препараты в расплав-
ленную среду Сабуро (селективная) в раз-
личных концентрациях, затем полученную 
смесь разливали по 20 мл в чашки Петри и 

равномерно перемешивали вплоть до по-
лимеризации среды. После полимеризации 
(застывания) на среды с препаратами и кон-
трольные среды (без добавления веществ) 
высевали тест-культуры грибов и инкубиро-
вали при 25 оС. Результаты регистрировали 
ежедневно визуально по наличию роста ти-
пичных колоний грибов согласно прописи, 
представленной в работе П. Н. Кашкина, Н. 
Д. Шеклакова (1978). 
Результаты 

Эффективность действия препарата за-
висит от равномерности распределения его 
по поверхности растений. Препарат на осно-
ве наночастиц серы получали химическим 
осаждением из 1 % раствора полисульфида 
кальция на подложки, при этих концентра-
циях сера с размером 20 нм используется в 
качестве фунгицида. Нанесенная дисперсия 
высыхала при комнатной температуре, да-
лее рассматривались поверхности, покры-
тые частицами серы, и анализировалась их 
адгезия на поверхности путем промывания 
водой, моделируя тем самым процессы 
смывания с поверхности растений частиц 
дождем. Исследование распределения на-
ночастиц серы на поверхности растений по-
казало равномерное распределение и хоро-
шую адгезию к поверхности.

На рис. 1а приведено изображение листа 
и распределение частиц серы на поверх-
ности 3б, увеличенное в 40 раз. Видно, что 
дисперсия равномерно распределяется по 
поверхности, и, как показали эксперименты, 
после высыхания частицы серы крепко свя-
заны с поверхностью, не смываются водой. 
А это важная характеристика препарата, т. 
к., однажды нанесенный на поверхность 
растения (листья и стебли), он остается на 
поверхности и защищает растение от болез-
ней и вредителей. Этот фактор существенно 
увеличивает эффективность препарата.

На рис. 2 приведены изображения необ-
работанных (а) и обработанных (б) клеток 
растения, видно, каким образом частицы 
серы распределены по поверхности кле-
ток. Благодаря малому размеру наночастиц 
серы они располагаются между клетками и 
образовывают агломераты, размер клеток 
растения составляет 10–15 мкм. Эффектив-
ность и универсальность антифунгального 
действия наночастиц серы доказана в ис-
следовании И. А. Массалимова с соавто-
рами (2018). На рис. 2б наночастицы серы, 
постепенно испаряясь, создают стерильную 
атмосферу, т. к. молекулы серы сами обла-
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а б
 Рис. 1. Изображение листа, обработанного наночастицами серы (а), и распределение частиц на по-

верхности (б)
Fig. 1. Image of a leaf treated with sulfur nanoparticles (a) and distribution of particles on the surface (б)

дают фунгицидным воздействием, поэтому 
наночастицы серы являются высокоэффек-
тивным фунгицидом и акарицидом, соглас-
но исследованиям W. M. Goodwin, H. Martin 

(1928). А частицы серы, которые «втиснуты» 
в пространство между клетками и лежат в 
глубине, идут на питание растениям.

а б
Рис. 2. Изображение клеток листа, необработанного дисперсией из наночастиц серы (а), и клеток листа 

обработанного  (б)
 Fig. 2. Image of cells of a leaf untreated by dispersion of sulfur nanoparticles (a) and that of a treated leaf  

(б)
В таблице представлены результаты изме-
рения антифунгальной активности выше-
приведенных пяти видов неорганических 
веществ, обладающих антигрибковой актив-
ностью. Эти вещества представлены серой 
в двух формах  (микронизированном (сред-
ний размер частиц 70 мкм) и наночастичном 
(средний размер частиц 20 нм) состояниях), 
серебром в виде наночастиц размер 25 нм 
и пероксида кальция размером 20 мкм. Так-
же представлены данные для тебуконазола, 

который хорошо известен и широко при-
меняется в сельском хозяйстве в качестве 
системного фунгицида из класса триазолов, 
он обладает защитным, лечебным и искоре-
няющим действием, средний размер частиц 
5 мкм. Приведены результаты для карбен-
дазима (C

9
H

9
N3O2, БМК), который также об-

ладает длительным защитным эффектом из 
группы производных бензимидазола (сред-
ний размер частиц 3 мкм), и для тетраметил-
тиурамдисульфида (ТМТД).
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Сравнительная фунгицидная активность препаратов

Грибы
 Полное угнетение роста (мг/мл)

S
m

 
(мкм)

Sn 
(нм)

Ag (нм)
CaO2 

(мкм)
Тебуко- на-
зол (мкм)

Карбендазим 
(мкм)  

ТМТД 
(мкм)

Саndida а1bicans 200 20 25 5 0.3 4 2
Аspergillus niger 250 20 25 5 0.4 6 3

Penicillium  notatum 200 15 25 5 0.4 6 3
Trichophyton 

mentagrophytes var. 
granulosum

150 10 25 5 0.4 10 5

Trichophyton rubrum 200 10 25 5 0.3 10 8

Microsporum canis  200 10 25 5 0.5 10 8

Alternaria alternata 400 10 25 5 0.4 8 6
Fusarium graminearum 400 20 25 5 0.3 6 6

Данные, полученные для частиц серы, 
указывают на универсальность их воздей-
ствия на все изученные штаммы патогенных 
грибов. Установлено, что для концентрации 
наночастиц серы 20 мг/мл рост всех пред-
ставленных в таблице видов патогенных 
микроорганизмов полностью подавляется, 
для трех грибов достаточно меньшей кон-
центрации.  
Обсуждение 

Из данных, приведенных в таблице, так-
же понятно, что применение наночастиц 
серы взамен микронных частиц снижает 
критическую концентрацию в 20–30 раз, 
это означает, что наночастицы серы эффек-
тивнее, чем микрочастицы, и применять их 
нужно в значительно меньших дозах. Срав-
нение данных для наночастиц серебра для 
разных видов штаммов показывает, что они 
одинаково успешно действуют на все виды 
микроорганизмов и концентрация препара-
та, равная 25 мг/мл, полностью подавляет 
рост колонии. Наиболее эффективным из 
класса неорганических препаратов является 
пероксид кальция, все виды патогенных ми-
кроорганизмов подавляются им при концен-
трации препарата 5 мг/мл. Из традиционных 
органических препаратов наиболее эффек-
тивным является тебуконазол, который ши-
роко применяется в качестве фунгицида в 
растениеводстве, концентрации препарата 
в количестве 0.3–0.4 мг/мл достаточно для 
уничтожения колоний всех микроорганиз-
мов. Карбендазим в 10–30 раз менее эф-
фективен по сравнению с тебуконазолом. 
По своим антифунгальным свойствам ТМТД 
находится между карбендазимом и тебуко-
назолом.

При рассмотрении эффективности воз-

действия препаратов на растения нужно 
учитывать не только их антифунгальные и 
рострегулирующие свойства, но также их 
воздействие на окружающую среду. Наноча-
стицы серебра нашли свое основное приме-
нение в медицине, микрочастицы перокси-
да кальция очень эффективны и безопасны, 
в растениеводстве нашли применение как 
протравители семян, особенно эффектив-
ны в анаэробных условиях, например при 
прорастании семян риса. В этом отношении 
препараты на основе серы не имеют себе 
равных, т. к. являются экологически безопас-
ными, кроме того, наряду с фунгицидными 
свойствами они проявляют и свойства сти-
мулятора роста, как показано И. А. Массали-
мовым с соавторами (2013). В то же время 
все препараты (ТМТД, карбендазим и тебу-
коназол) представляют опасность для окру-
жающей среды. Например, карбендазим, 
хотя и относится к классу малоопасных пре-
паратов, согласно данным Всемирной ор-
ганизации здравоохранения, токсичен для 
печени, влияет на репродуктивную систему 
и считается потенциально канцерогенным 
соединением. Он нарушает гормональную 
систему организма и может вызывать рако-
вые заболевания. Тебуконазол относится ко 
2-му классу опасности, для млекопитающих 
этот препарат среднетоксичен, не влияет 
на численность полезной флоры и фауны, 
но нельзя допускать его попадания в водо-
емы. ТМТД относится к ядохимикатам сред-
ней токсичности, свойства его в основном 
связаны с угнетающим действием на окис-
лительно-восстановительные ферментные 
системы, установлено, что он вызывает, на-
пример, у птиц угнетение тканевого дыха-
ния, нарушение углеводного обмена, что 
приводит к усилению гликолитических про-



79

Массалимов И. А., Ахметшин Б. С., Мустафин А. Г., Буркитбаев М. М., Уракаев Ф. X. Антифунгальные свойства на-
ночастиц серы и ее значение в современном растениеводстве // Принципы экологии. 2022. № 1. С. 74–81.

цессов в организме, раздражает кожу и ды-
хательные пути. Очень токсичен для водных 
организмов, может оказывать долговремен-
ное негативное воздействие в водной среде.
Заключение

Из всего сказанного можно сделать сле-
дующие выводы:

1.	 Все  препараты подавляют развитие 
патогенных организмов в разной степени, 
диапазон критических концентраций ва-
рьируется от 0.3 до 400 мг/мл для микрон-
ных частиц серы;

2.	 Использование препаратов на основе 
серы приводит к подавлению всех иссле-
дованных патогенных организмов, а при-
менение ее в виде наночастиц со средним 
размером 20 нм увеличивает антифунгаль-
ную эффективность многократно по срав-
нению с данными для микронной серы; 
серу осажденную из полисульфидного рас-
твора можно рекомендовать для обработ-
ки растений;

3.	 Сравнение действия двух видов на-
ночастиц элементарных неорганических 
веществ серы и серебра размерами в 20 
нм и 25 нм указывает, что во всех случаях 
эффективность наночастиц серы выше, чем 
наночастиц серебра;

4.	 Максимальным антифунгальным воз-

действием обладает тебуконазол, который 
широко применяется в качестве средства 
защиты растений, но является токсичным 
препаратом;

5.	 Высокие антифунгальные свойства 
проявляет экологически безопасный пе-
роксид кальция, его можно рекомендовать 
в качестве протравителя семян и антифун-
гального средства при длительном хране-
нии овощей и фруктов;

6.	 Для снижения пестицидной нагрузки 
на окружающую среду в будущем рекомен-
дуется использовать смеси, в которых ток-
сичные препараты должны быть заменены 
частично либо полностью безопасными и 
эффективными, например, такими, как на-
ночастицы серы;

7.	 Наночастицы серы проявляют также 
ярко выраженные свойства стимулятора 
роста растений при протравливании семян, 
а при обработке пшеницы на стадии веге-
тации способствуют увеличению урожая и 
содержания белка в зерне, как показано в 
работе (Kaya et al., 2018). 

Таким образом, смеси веществ, в микро-
форме которых есть токсичные препараты, 
должны быть заменены частично или пол-
ностью безопасными и эффективными, на-
пример, такими, как наночастицы серы или 
пероксид кальция.
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Summary: Nowadays, the safety of preparations in relation to the environment 
is becoming crucial, and many traditional preparations are gradually being 
excluded from the list of permitted ones for reasons of toxicity or the presence 
of long-term environmental consequences. In this regard, the main trend 
of modern agriculture is the use of preparations that are easily and quickly 
absorbed and stimulate plant growth, give a high and high-quality yield. The 
solution of these problems is possible through the use of preparations created 
on the basis of nanotechnologies, which are able to have an effective impact 
on plants in very low concentrations. The use of nanopreparations does not 
replace the use of traditional nitrogen, potash and phosphorus fertilizers, but 
they can multiply the efficiency of their use. The effect of their use as plant 
protection agents against diseases and pests, as well as to stimulate plant 
growth, in many cases can far exceed that of traditional preparations. One 
of the most popular chemical elements along with nitrogen, potassium and 
phosphorus is sulfur – an important element of plant nutrition. Sulfur is an 
inorganic fungicide and acaricide, so it has long been used in agriculture to 
combat fungal diseases and herbivorous mites. In this paper, the fungicidal 
effect of environmentally safe elemental sulfur in micro- and nanoforms is 
compared with the action of preparations of different nature and dispersion on 
the same pathogenic organisms. Based on the obtained results, it is proposed 
to partially or completely replace toxic drugs with environmentally safe forms 
when creating plant protection products.

ANTIFUNGAL PROPERTIES OF SULFUR 
NANOPARTICLES IN AND ITS IMPORTANCE 

IN MODERN CROP PRODUCTION
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СООБЩЕСТВА МЕТОДОМ 
ПРЕОБРАЗОВАНИЯ ФУРЬЕ

УДК 58.035.7
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Аннотация: Рассмотрено изменение интенсивности свечения пелагиче-
ского сообщества в прибрежных водах на юго-западном шельфе Крыма. 
Установлено, что нарастания и спады интенсивности свечения гидробионт-
ных сообществ, связанные с функционированием пелагической системы, 
периодически повторяются в одно и то же время. Отмечено, что биомасса 
светящихся организмов тесно коррелирует с биомассой планктона и других 
обитателей пелагиали, включая промысловые пелагические виды рыб, по-
этому интенсивность свечения гидробионтов является весьма важной ин-
формационной характеристикой биологических процессов жизнедеятель-
ности морских сообществ. Измерения интенсивности свечения организмов 
могут производиться быстродействующими биофизическими приборами в 
природных условиях без нарушения структуры и межвидовых связей ги-
дробионтных сообществ. Использование метода преобразования Фурье 
позволило найти параметры основных биологических ритмов планктонных 
сообществ, приводящих к изменению интенсивности свечения гидробион-
тов. Показано, что изменение интенсивности свечения организмов с перио-
дом 14 часов характеризует циркадные ритмы светового и темнового пери-
одов. Изменения интенсивности свечения организмов с периодом 4.7 и 2.8 
часа обусловлены ультрадианными эндогенными ритмами пелагического 
сообщества, связанными с интенсивностью деления клеток фитопланктона 
и скоростью их выедания зоопланктоном. Приведены графики изменения 
интенсивности свечения организмов в темное время суток, построенные 
по найденной модели, а также экспериментальные данные и погрешности 
их определения. Расчеты показали, что коэффициент корреляции между 
измеренными значениями интенсивности свечения организмов и расчет-
ными по полученной математической модели с учетом влияния трех основ-
ных биологических ритмов составляет r = 0.906, что подтверждает правиль-
ность принятых предложений.
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Введение
В морях, расположенных в умеренных 

широтах, в том числе и в Черном море, ин-
тенсивность свечения гидробионтных орга-
низмов является важным фактором функ-
ционирования пелагического сообщества 
и подвержена периодическим циркадным 
и ультрадианным изменениям (Tett, 1971; 
Meeson, 1977; Krasnow et al., 1980; Gitel’son 
and Levin, 1989; Akimoto et al., 2004; Тока-
рев, 2006; Заворуев и др., 2012; Tokarev and 
Melnikova, 2012).

Светящиеся организмы являются актив-
ными участниками функционирования пе-
лагической системы (их биомасса тесно 
коррелирует с биомассой планктона и дру-
гих обитателей пелагиали), и поэтому интен-
сивность свечения гидробионтов является 
весьма важной информационной характе-
ристикой биологических процессов жизне-
деятельности морских сообществ (Tett, 1971; 
Lapota et al., 1989; Ondercin et al., 1995; Че-
репанов и др., 2007; Moline et al., 2009). Для 
изучения миграций, пространственного и 
временного распределения гидробионтных 
сообществ в естественных природных усло-
виях обитания без нарушения структуры ги-
дробионтных сообществ, в состав которых 
входят биолюминесцентные организмы, 
могут быть применены методы экспрессной 
оценки, основанные на использовании бы-
стродействующих биофизических приборов 
(Widder et al., 2002; Токарев и др., 2009).

На распределение светящихся гидроби-
онтов в толще воды и процессы их жизне-
деятельности влияют биотические факторы 
(возраст, пол, размножение, миграции и т. 
д.) и абиотические факторы (степень осве-
щенности, температура, соленость, течение, 
наличие пищи и т. д.) (Hastings, 2007; Widder, 
2010; Polonsky, Mel’nikova et al., 2018).

Как показывает анализ литературных 
данных, в жизненных циклах большинства 
видов святящихся гидробионтов можно вы-
делить несколько повторяющихся через 
определенные промежутки времени про-
цессов, которые являются циркадными и 
ультрадианными ритмами (Meeson, 1977; 
Krasnow et al., 1980; Sullivan and Swift, 1994; 
Akimoto et al., 2004; Titlyanov et al., 2004). В 
частности, эндогенные ритмы проявляют-
ся во многих физиологических процессах 
микроводорослей: питании, дыхании, ро-
сте, образовании пигментов и др. (Ondercin 
et al., 1995; Titlyanov et al., 2004; Tokarev and 
Melnikova, 2012). Известно, что большинство 
физиологических и биохимических процес-

сов изменяются в течение суток. Некоторые 
из процессов активизируются в темное вре-
мя суток, другие – в дневное. Суточная сме-
на дня и ночи, фиксируемая фитопланкто-
ном за счет работы фитохром и криптохром, 
подобных фоторецепторам, обеспечивает 
возможность фитопланктону точно распре-
делять во времени светозависимые и тем-
новые процессы (в частности, рост и репро-
дукцию) (Li et al., 1996; Hamman et al., 1981; 
Hastings, 2007).

В последнее время все более широкое 
распространение получают методы иссле-
дования жизненных процессов, происходя-
щих в биологических системах, на основе 
измерения параметров физических полей, 
возникающих в процессе функциониро-
вания биологических систем, в частности 
морских пелагических сообществ (Токарев, 
2006; Tokarev, Melnikova, 2012; Polonsky et 
al., 2018). При этом использование биофи-
зических приборов позволяет проводить 
изучение процессов жизнедеятельности 
пелагических сообществ в естественных ус-
ловиях в реальном масштабе времени без 
нарушения структуры и межвидовых связей 
гидробионтов (Widder et al., 2002; Токарев 
и др., 2009). Если обработку амплитудно-
временной изменчивости интенсивности 
свечения, создаваемого пелагическими со-
обществами, провести с использованием 
аналитико-математических и статистических 
методов обработки информации, то появля-
ется возможность не только выявить биоло-
гические ритмы пелагических сообществ, но 
и оценить их параметры и рассмотреть осо-
бенности межвидовых взаимоотношений.

Целью работы является моделирование 
процессов функционирования пелагической 
системы и определение параметров биоло-
гических ритмов, приводящих к изменению 
интенсивности свечения гидробионтных со-
обществ.
Материалы 

Материалом для исследования по-
служили данные, полученные в Институ-
те биологии южных морей (ИнБЮМ) им. 
А. О. Ковалевского на суточной станции в 
77-м рейсе НИС «Профессор Водяницкий» 
(02.09–08.09.2014 г) в прибрежных водах 
г. Севастополя в районе б. Круглая. Для ис-
следования временной изменчивости про-
странственного и вертикального распреде-
ления интенсивности свечения организмов 
в верхнем 100-метровом слое использовали 
метод многократного батифотометрическо-



84

Мельникова Е. Б., Мельников А. В. Определение ритмических закономерностей функционирования пелагического 
сообщества методом преобразования Фурье // Принципы экологии. 2022. № 1. С. 82–91.

го зондирования толщи воды с помощью 
измерительного гидробиофизического ком-
плекса «Сальпа-М» (Токарев и др., 2009). 
Каждый час проводили по 10 зондирований 
с интервалом 2 мин. Затем эти данные ус-
реднялись. Наблюдения проводились в те-
чение суток. При анализе временных изме-
нений интенсивности свечения организмов 
были использованы усредненные по каждо-
му часу значения. Дискретность измерений 
в режиме зондирования составляла 1 м.

Вертикальное зондирование интенсивно-
сти свечения организмов проводили в диа-
пазоне глубин 0–60 м. Далее определялся 
диапазон глубин с высоким уровнем интен-
сивности свечения организмов. Для этого 
при анализе полученных результатов была 
проведена разбивка диапазона глубин, на 
которых производились измерения, на 5-ме-
тровые слои. Затем был найден 5-метровый 
слой с максимальным значением интенсив-
ности свечения организмов и диапазон глу-
бин, в котором интенсивность свечения ги-
дробионтов превышала уровень 0.5 от мак-
симального. Таким образом был выделен 
диапазон глубин с высоким уровнем интен-
сивности свечения организмов. Это оказался 
диапазон глубин от 0 до 35 м. Дальнейший 
анализ проводился для этого слоя.

Синхронизирующим фактором, дающим 
старт темновым процессам, является смена 
светлого и темного времени суток, поэтому 
изменения интенсивности биолюминесцен-
ции повторяются каждые последующие сут-
ки в одно и то же время. Это дает основание 
делать расчеты на основе измерений, про-
водимых в течение одних суток. Поэтому в 
расчетах использовался ряд значений дли-
ной 24 отсчета, охватывающий одни сутки.
Методы 

Наблюдаемые процессы нарастания и 
спада интенсивности биолюминесценции 
планктонных организмов повторяются в 
одно и то же время суток. Этот факт дает 
основание считать их периодически повто-
ряющимися процессами, и поэтому к ним 
применимо дискретное преобразование 
Фурье (Дженкинс и Ваттс, 1972; Marple-ml., 
1990; Кривошеев, 2006). Представим изме-
нения интенсивности свечения гидробион-
тов в виде конечного числа гармонических 
функций (спектральных составляющих), раз-
личающихся по периодам и амплитудам и 
дающих представление о циркадных и уль-
традианных ритмах, существующих в пела-
гических системах, в следующем виде:

где I(t) – интенсивность свечения организ-
мов в момент времени t;

-постоянная составляющая или нулевая 
гармоника, x0(t) – экспериментально изме-
ренное значение интенсивности биолюми-
несценции в момент времени t, N – количе-
ство точек экспериментально измеренного 
временного ряда, N/2 – количество гармо-
ник ряда Фурье, An – амплитуда n-й гармо-
ники, n = 1, 2, … N/2 – номер гармоники, T – 
период первой гармоники, φn – начальная 
фаза n-й гармоники.

Спектральные составляющие, получен-
ные в результате разложения исходной вре-
менной последовательности в ряд Фурье, 
могут быть использованы при моделирова-
нии процессов функционирования пелаги-
ческой системы.

Количественная обработка выполне-
на с использованием пакетов программ 
Microsoft Excel 7.0, MathCAD 14.0, Statistica 
6.0, SigmaPlot 12.5 and Surfer 13.0.
Результаты 

На рис. 1 приведены средние значения 
интенсивности свечения организмов в тече-
ние темного времени суток.

Из рис. 1 видно, что интенсивность свече-
ния организмов на протяжении темного вре-
мени суток подвержена флюктуациям. Во-
первых, с наступлением темного времени 
суток наблюдается нарастание интенсивно-
сти свечения организмов, которая уменьша-
ется (падает) к утру. Во-вторых, наблюдается 
изменение интенсивности свечения гидро-
бионтных сообществ в темное время суток. 
В 19, 23–24 и 3 часа наблюдаются увеличе-
ния интенсивности свечения обитателей пе-
лагиали, а в 20 часов, а также к 1 часу ночи и 
к 6 часам утра – уменьшения интенсивности 
свечения гидробионтных сообществ.

Синхронизирующим фактором, дающим 
старт темновым процессам, является смена 
светлого и темного времени суток. Однако 
наблюдаемые уменьшения интенсивности 
свечения в 20 часов и к 1 часу ночи свиде-
тельствуют о том, что кроме циркадного 
ритма, синхронизируемого сменой светло-
го и темного периода суток, на изменения 



85

Мельникова Е. Б., Мельников А. В. Определение ритмических закономерностей функционирования пелагического 
сообщества методом преобразования Фурье // Принципы экологии. 2022. № 1. С. 82–91.

интенсивности свечения планктонного со-
общества влияют также некоторые другие 
ультрадианные ритмы.

В результате разложения в ряд Фурье 
исходного временного ряда значений ин-
тенсивности свечения гидробионтных со-
обществ (см. рис. 1) было получено, что 
наибольшие амплитуды имеют первая, тре-
тья и пятая гармонические составляющие. 
Амплитуды этих гармонических составля-
ющих соответственно равны: 931, 725 и 
656 пВт∙см- 2л-1.

Вклад каждой гармоники (биологическо-
го ритма) в суммарные изменения интен-
сивности свечения планктонных сообществ 
определяется ее амплитудой. Чем больше 
амплитуда гармоники, тем существеннее ее 
вклад, и наоборот: вклад гармоник с малы-
ми амплитудами незначителен. Вследствие 
этого можно считать, что первая, третья и 
пятая гармоники являются существенными 
и вносят основной вклад в изменения ин-
тенсивности свечения гидробионтных сооб-
ществ. Влиянием второй, четвертой, шестой 
и седьмой гармоник при моделировании 
функционирования пелагической системы 
будем пренебрегать, считая их амплитуды 
малыми. Эти три существенных гармониче-
ских колебания (три биологических ритма) 
вносят основной вклад в изменения интен-
сивности свечения планктонных сообществ 
в темное время суток. Остальными гармо-
ническими колебаниями (вторая, четвертая, 
шестая и седьмая гармоники) при модели-
ровании происходящих процессов будем 

пренебрегать, считая их амплитуды малыми 
и незначительно влияющими на изменение 
интенсивности свечения организмов.

Для существенных гармонических коле-
баний получено:

– период основного гармонического ко-
лебания равен длине временного ряда – 14 
часов, он характеризует циркадный ритм из-
менения интенсивности свечения гидроби-
онтных сообществ;

–  период третьей гармонической состав-
ляющей равен 4.7 часа;

– период пятой гармонической составля-
ющей равен 2.8 часа.

При этом процессы, формирующие пер-
вую спектральную составляющую с перио-
дом 14 часов, ответственны за медленные 
изменения интенсивности свечения орга-
низмов и характеризуют циркадный ритм, 
а процессы, формирующие третью и пятую 
спектральные составляющие, – за быстрые 
изменения, которые характеризуют ультра-
дианные биологические ритмы (рис. 2).

Уравнения для основных гармонических 
составляющих (первая, третья и пятая), ха-
рактеризующихся наибольшими амплитуд-
ными значениями, полученные в результате 
разложения в ряд Фурье, запишем в триго-
нометрическом виде:

y1(t) = 930.6 ∙ sin(0.449t – 1.3882);
y3(t) = 725.1 ∙ sin(1.337t – 0.5482);
y5(t) = 655.7 ∙ sin(2.244t – 1.5252).

Рис. 1. Средние значения интенсивности свечения организмов
Fig. 1. Diurnal changes in the intensity of bioluminescence of planktonic communities

(2)
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Рис. 2. Вклад основных биологических ритмов (1 – с периодом 14 часов; 2 – с периодом 4.7 часа; 3 – с 
периодом 2.8 часа) в изменение интенсивности свечения гидробионтных сообществ в темное время 

суток. Постоянная составляющая обозначена пунктирной линией
Fig. 2. The contribution of basic biological rhythms  to the change in the intensity of the luminescence of 

hydrobiont communities in the dark  (1 – with a period of 14 hours; 2 – with a period of 4.7 hours; 3 – with a 
period of 2.8 hours). The constant component is indicated by the dotted line

Тогда с учетом принципа суперпозиции и 
принятых предположений относительно ма-
лости амплитуд второй, четвертой, шестой 
и седьмой гармонических составляющих 
интенсивность свечения гидробионтных со-
обществ в темное время суток на юго-запад-
ном шельфе Крыма может быть рассчитана 
по формуле:

 Iрасч(t) = a
0
 + y

1
(t) + y3(t) + y

5
(t)  (3)

где  а
0
 = 3147 пВт∙см–2∙л–1 – постоянная 

составляющая; y
1
(t), y3(t), y

5
(t) – значения 

первой, третьей и пятой гармоник, 
определяемые из выражений (2).

На рис. 3 изображены изменения интен-
сивности свечения организмов в темное 
время суток, построенные суммированием 
всех семи гармонических составляющих в 
соответствии с уравнением (1) (сплошная 
линия), суммированием трех наибольших 
гармонических составляющих (пунктирная 
линия), а также экспериментальные данные 
и погрешности их определения.

Из рис. 3 видно, что рассчитанная теоре-
тическая кривая изменения интенсивности 
свечения гидробионтных сообществ в пре-
делах погрешности эксперимента совпадает 
с измеренными значениями.
Обсуждение 

Анализ литературных источников свиде-
тельствует, что одним из факторов суточ-
ного изменения интенсивности свечения 

морских организмов является интенсив-
ность солнечной радиации. Анализ значе-
ний интенсивности дневной и ночной био-
люминесценции планктона на различной 
глубине показал, что свечение гидробионт-
ных сообществ ночью значительно выше, 
чем днем (Gitel’son and Levin, 1989; Токарев, 
2006; Заворуев и др., 2012). Так, Ю. Н. Тока-
рев отмечал, что вследствие изменения ос-
вещенности в течение суток интенсивность 
биолюминесценции в темное и светлое вре-
мя суток изменяется в 30–100 раз (Токарев, 
2006). Вследствие этого можно установить, 
что в наших исследованиях первая гармо-
ника характеризует процесс нарастания ин-
тенсивности свечения организмов в течение 
темного времени суток и падения в утрен-
ние часы. Этот цикл обусловлен сменой и 
продолжительностью светового и темного 
периодов. Из выражения (2) для y

1
(t) видно, 

что амплитуда первой гармонической со-
ставляющей равна 931 пВт∙см-2л-1, это харак-
теризует ее вклад в изменение интенсивно-
сти свечения гидробионтного сообщества в 
течение темного времени суток.

Причиной появления высокочастотных 
колебаний (третья и пятая гармонические 
составляющие) с периодом 4.7 и 2.8 часа яв-
ляются биологические процессы, связанные 
с количественным развитием фитопланкто-
на в течение суток и взаимоотношениями в 
пищевой цепи обитателей пелагиали.
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В ряде работ, посвященных развитию фи-
топланктона (Ланская, 1967; White, 1979; 
Sullivan and Swift, 1994; Akimoto et al., 2004; 
Titlyanov et al., 2004), отмечено, что количе-
ство и биомасса фитопланктонных организ-
мов в пелагиали зависит прежде всего от 
скорости деления клеток и интенсивности 
выедания их зоопланктоном.

В работе С. А. Пионтковского и Т. С. Пети-
па, посвященной изучению суточного изме-
нения в интенсивности питании у копеподи-
ты Acartia (Acartiura) clausi (Giesbrecht, 1889), 
показано, что интенсивность питания ночью 
и днем у рачков разного возраста различна, 
что связано с их различной способностью 
к интенсивности миграции (Пионтковский, 
Петипа, 1975). При увеличении интенсивно-
сти миграции, которая наблюдается ночью, 
интенсивность их питания возрастает. Так, 
например, половозрелые самцы и самки 
вне периода размножения, а также Acartia 
clausi стадии V мигрируют активнее других 
стадий, совершая большие перемещения по 
глубине и придерживаясь в дневное время 
более глубоких водных слоев. Ночью, под-
нимаясь из глубинных водных слоев к по-
верхности, эти группы рачков питаются со 
значительно большей интенсивностью по 
сравнению с остальными группами. Млад-
шие копеподиты и науплиусы, наоборот, 
совершают небольшие перемещения на глу-

бине, амплитуда их миграций невелика, они 
постоянно обитают в самых верхних слоях 
воды и питаются с наибольшей интенсивно-
стью в дневное время. Существование раз-
личных суточных интенсивностей и ритмов 
питания обусловливается, вероятно, различ-
ной приспособленностью возрастных групп 
к солнечной радиации. Также отмечено, что 
самцы при высокой солнечной радиации 
выживают хуже, чем при слабом солнечном 
освещении (Пионтковский, Петипа, 1975).

На суточный ритм интенсивности питания 
влияет также вид пищи, потребляемой зоо-
планктоном. Так, полный процесс прохож-
дения пищи по кишечнику у всех возрастных 
стадий Acartia clausi, а также у многих других 
видов копепод при преобладании в пище 
фитопланктона длится в среднем 3 часа, при 
питании дополнительно животной пищей 
продолжительность процесса пищеварения 
увеличивается в среднем до 5 часов (Пионт-
ковский, Петипа, 1975). Следовательно, пе-
риоды нарастания интенсивности питания 
рачков зависят от вида пищи и близки к трем 
или пяти часам.

В отношении темпа деления клеток план-
ктонных организмов на протяжении суток 
существуют разные мнения. Исследовани-
ем скорости деления клеток черноморского 
фитопланктона в культурах занималась Л. 
А. Ланская. В результате исследований она 

Рис. 3. Моделирование процессов функционирования пелагической системы на основе расчета изме-
нения интенсивности свечения гидробионтов

Fig. 3. Modeling the processes of functioning of the pelagic system based on the calculation of changes in the 
luminescence intensity of hydrobiont communities
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пришла к выводу, что деление большинства 
видов динофлагеллят происходит круглосу-
точно, но максимальное количество деля-
щихся клеток приходится на вечерние часы 
(18–19) и ночное время (Ланская, 1967). А. 
В. Ковалев и Н. Г. Столбова с соавторами для 
максимальной репродукции планктонных 
водорослей также выделяли ночные часы 
(Ковалев, 1993; Столбова и др., 1982)

Изложенные особенности деления кле-
ток фитопланктона на протяжении темного 
времени суток позволяют предположить, 
что наблюдаемые в наших исследованиях 
нарастания интенсивности свечения гидро-
бионтных сообществ в 19, 23–24 и к 3 часам 
утра являются результатом превалирования 
скорости деления светящихся клеток диноф-
лагеллят над интенсивностью их выедания 
зоопланктоном в это время.

Циклический характер изменчивости ин-
тенсивности свечения гидробионтных со-
обществ с амплитудами 725 и 656 пВт∙см-2л-1 
и, соответственно, периодами 4.7 и 2.8 часа 
свидетельствует о том, что третья и пятая 
спектральные составляющие разложения в 
ряд Фурье являются существенными и об-
условлены ультрадианными эндогенными 
суточными ритмами обитателей пелагиали.

Моделирование процессов функциони-

рования пелагической системы, приводя-
щее к изменению интенсивности свечения 
гидробионтных сообществ, проводили по 
уравнениям (2) и (3).

Коэффициент корреляции между теоре-
тическими значениями, рассчитанными по 
трем гармоникам, и измеренными значени-
ями интенсивности свечения гидробионтов 
составляет r = 0.906.  
Заключение

Показано, что на изменения интенсив-
ности свечения гидробионтных сообществ 
пелагической системы в темное время суток 
оказывают влияние циркадный и ультра-
дианные биологические ритмы обитателей 
пелагиали с периодами 14, 4.7 и 2.8 часа. 
Эти биологические ритмы приводят к пе-
риодическому изменению интенсивности 
свечения, создаваемого пелагическими со-
обществами, с амплитудами 931, 725 и 656 
пВт∙см-2∙л-1. Использование метода преоб-
разования Фурье позволило определить ха-
рактеристики циркадного и ультрадианных 
биологических ритмов пелагического со-
общества. Изменение солнечной радиации 
является синхронизирующим фактором, да-
ющим начало как циркадным, так и ультра-
дианным биологическим ритмам планктон-
ного сообщества.
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Summary: The change in the luminescence intensity of the pelagic community 
in coastal waters on the south-western shelf of the Crimea is considered. It 
was found that the increases and decreases in the luminescence intensity of 
hydrobiont communities associated with the functioning of the pelagic system 
were periodically repeated at the same time. It was noted that the biomass of 
luminous organisms closely correlated with the biomass of plankton and oth-
er inhabitants of the pelagic zone, including commercial pelagic fish species. 
Therefore the intensity of the luminescence of aquatic organisms is a very im-

portant information characteristic of biological processes associated with the 
life of marine communities. Measurements of the luminescence intensity of 
the pelagic community can be carried out by high-speed biophysical devices 
in natural conditions without disturbing the structure and interspecific rela-
tionships of hydrobiont communities. Using the Fourier transform method, it 
was possible to find the parameters of the main biological rhythms of plankton 
communities that lead to a change in the intensity of the luminescence of hyd-
robionts. It was shown that the change in the intensity of the luminescence of 
organisms with a period of 14 hours characterized the circadian rhythms of the 
light and dark periods. Changes in the intensity of the luminescence of organ-
isms with a period of 4.7 and 2.8 hours are due to the ultradian endogenous 
rhythms of the pelagic community associated with the intensity of cell division 
of phytoplankton and the rate of their eating by zooplankton. Graphs of chang-
es in the intensity of the luminescence of organisms in the dark, constructed 
according to the found model, as well as experimental data and errors in their 
determination are given. Calculations showed that the correlation coefficients 
between the measured values of the luminescence intensity of organisms and 
those calculated using the obtained mathematical model was r = 0.906, taking 
into account the influence of the three main biological rhythms, This confirms 
the correctness of the accepted propositions.
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ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУ-
РА КРУГЛОГОЛОВКИ-ВЕРТИХВОСТКИ 
(PHRYNOCEPHALUS GUTTATUS GUTTATUS, 

AGAMIDAE) В УСЛОВИЯХ ЗАРАСТАНИЯ ПО-
ЛУПУСТЫНЬ АСТРАХАНСКОЙ ОБЛАСТИ

591.524
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вертихвостка
сокращение численности
зарастание биотопа
песчаные полупустыни

Аннотация: Уменьшение численности многих видов рептилий как резуль-
тат зарастания песчаных пустынь и полупустынь является в современных 
условиях широко распространенным феноменом. Для понимания пер-
спектив этого процесса требуется изучение механизмов приспособления 
популяций к изменению биотопа. Таким подвижным и действенным ме-
ханизмом служит прежде всего изменение пространственной структу-
ры популяции, изучение которой не перестает быть актуальным. Целью 
данного исследования стало выяснение происходящих в пространствен-
ной структуре группировки круглоголовки-вертихвостки Phrynocephalus 
guttatus guttatus (Gmelin, 1789) изменений и их связи с развивающим-
ся процессом зарастания песчаных полупустынь Астраханской области. 
Данные собраны в течение полевых сезонов 2010–2014 и 2017–2019 гг. 
Место исследований – участок песчаной полупустыни вблизи поселка 
Досанг (46°54’08.7264»N, 47° 54’52.5312»E). В работе применялись стан-
дартные методики. Мечение, определение пола и возраста, картирова-
ние встреч и перемещений, выявление оседлых и мигрирующих особей. 
Исследование процессов зарастания на основе описания геоботаниче-
ских площадок. Статистическая обработка на основе U-критерия Манна – 
Уитни. Программное обеспечение: набор стандартных программ, Adobe 
Illustrator и Конструктор карт Яндекс. Анализ многолетних исследований 
пространственной структуры группировки позволил построить модель 
адаптации популяции к сокращению характерных местообитаний. На 
начальных этапах зарастания полузакрепленных песков происходило 
общее увеличение подвижности животных, выраженное в росте числа 
мигрирующих, в поисках подходящего биотопа особей. Сокращение био-
топа стало причиной переуплотнения оседлого населения группировки. 
Данный процесс пришелся на третий – четвертый сезоны исследования. 
За переуплотнением следовало снижение темпов размножения, прояв-
ляющееся в сокращении численности неполовозрелых особей. Результат 
действия совокупности факторов привел к дальнейшему снижению чис-
ла особей (пятый год наблюдений). Продолжающийся процесс зараста-
ния и сокращение численности на десятый год исследований повлекли 
за собой распад группировки на части. Общее сокращение численности 
популяции подтвердилось наблюдениями на прилежащей территории и 
почти полным исчезновением мигрантов в группировке.
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Введение
Характер и динамика расселения по тер-

ритории помогают оценить пространствен-
но-временные изменения, происходящие 
внутри популяции (Pulliam, 2000; Mouquet, 
Loreau, 2003). Расселение может обуслав-
ливаться как естественными потребностями 
популяции, так и совокупностью внешних 
факторов среды. Воздействие последних 
может стать началом или оказаться продол-
жением уже идущих в экосистеме процес-
сов (Ellison et al., 2020). Безусловно, на про-
странственную структуру популяции влияют 
и индивидуальные особенности поведения 
животных (Krause et al., 2010).

Формирование индивидуальных участков 
особей является достаточно распространен-
ным явлением в животном мире. На при-
мере млекопитающих (Burt, 1943) показано, 
что в основу становления индивидуального 
участка заложена возможность животного 
перемещаться в пределах определенного 
пространства согласно свои локомоторным 
возможностям. Сюда же следует отнести и 
отношение животного к корму и его исполь-
зованию (Moorter et al., 2009), избегание 
конфликтов (Moorcroft, Lewis, 2006), хищни-
ков (Guillaume Bastille Rousseau et al., 2015) 
и др.

У ящериц показана связь особенностей 
пространственного распределения видов 
со многими сторонами их биологии (Pianka, 
Parker, 1975). Являясь одним из показателей 
состояния популяции в конкретных экологи-
ческих условиях, изменение пространствен-
ной структуры служит подвижным механиз-
мом приспособления видов к изменяющим-
ся условиям окружающей среды.

Одним из наиболее удобных объектов 
исследования пространственной структуры 
среди представителей подотряда ящериц, 
несомненно, являются открыто живущие 
виды пустынных и полупустынных экоси-
стем. Их изучение становится актуальной 
проблемой в условиях повсеместно проис-
ходящего зарастания песчаных массивов, 
которое ведет к сокращению характерных 
биотопов и снижению численности видов 
(Galán, 2004; Сараев, Пестов, 2010; Лотиев, 
Батхиев, 2019 и др.).

В процессе изучения динамики герпето-
комплекса песчаных полупустынь Астрахан-

ской области объектом нашего исследования 
стала внутрипопуляционная группировка 
круглоголовки-вертихвостки Phrynocephalus 
guttatus guttatus (Gmelin, 1789) – фонового 
вида данной территории. Именно на уров-
не внутрипопуляционной группировки про-
ходят начальные процессы авторегуляции в 
популяции.

Плотность населения круглоголовки-вер-
тихвостки в южных регионах нашей страны 
колеблется в широких пределах от 1.2 до 
27.8 ос./га (Tabachishin, 2010), но сейчас по-
всеместно снижается из-за зарастания не-
закрепленных и полузакрепленных песков 
– ее характерного биотопа.

Таким образом, целью исследования ста-
ло выяснение происходящих в простран-
ственной структуре группировки круглого-
ловки-вертихвостки изменений и их связь с 
развивающимся процессом зарастания пес-
чаных полупустынь.

Исследование проходило в разные пери-
оды сезонной активности: в брачный сезон и 
в начале осени, после завершения процесса 
размножения.
Материалы

 Данные по пространственной структу-
ре популяции круглоголовки-вертихвостки 
собраны в течение следующих полевых се-
зонов: весной в первую (2010–2014 гг.) или 
две первых (2017–2019 гг.) декады мая; осе-
нью в конце августа – начале сентября 2011, 
2016–2019 гг. Место исследований – участок 
песчаной полупустыни вблизи поселка До-
санг Красноярского района Астраханской 
области (46°54’08.7264»N, 47°54’52.5312»E).

Поселение вида для многолетних иссле-
дований мы выбрали на основе маршрут-
ного рейда по окружающей поселок Досанг 
территории полупустынных экосистем (~7 
км2). Данное поселение соответствовало 
уровню внутрипопуляционной группировки 
или элементарной популяции (Шилов, 1977) 
и располагалось на изолированном участке 
полузакрепленных песков площадью 0.4 га.

За период работы было встречено и по-
мечено 682 особи, из которых 402 составля-
ли оседлую часть группировки, а остальные 
280 по отношению к поселению являлись 
мигрантами, передвигавшимися по его тер-
ритории.

Рецензент: В. А. Черлин
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Методы
В процессе сбора материала использован 

набор стандартных методов зоологических 
исследований. У пойманных ящериц изме-
ряли длину тела и хвоста с точностью до 1 
мм и метили. С целью идентификации жи-
вотным ставили временную метку с помо-
щью спиртовых маркеров на спину, а посто-
янную – отрезанием кончиков фаланг паль-
цев по классической схеме (Mayhew, 1963; 
Tinkle, Woodward, 1967).

Для описания пространственной струк-
туры использовали метод картирования 
встреч, перемещений и жилых нор. Данные 
картирования переводили в электронную 
форму в программах Adobe Illustrator и Кон-
структор карт Яндекса. Карты индивидуаль-
ных участков строилась по методу выпуклого 
многоугольника (Rose, 1982; Perry, Garland, 
2002), обычно используемого в герпетоло-
гических исследованиях. Дополнительными 
подходами к описанию территориальной 
структуры служили методы тропления и 
осторожного преследования, а также визу-
альные наблюдения.

Предложенный нами и проверенный на 
многих видах ящериц метод осторожного 
преследования основан на том, что осед-
лым ящерицам присуще уверенное пере-
движение по своему участку и знание име-
ющихся здесь укрытий. При осторожном 
преследовании на расстоянии 3–5 или 5–10 
м от животного (зависит от вида) оседлые 
особи спокойно передвигаются в пределах 
индивидуального участка, занимаясь обыч-
ной деятельностью, прячутся в известные 
им норы и кусты, а подойдя к границе своей 
территории, сворачивают назад. Поведение 
мигрирующих особей в случае осторожного 
преследования резко отличается. При ма-
лейшем намеке на преследование ящерицы 
сразу пугаются и убегают на далекое рас-
стояние от места встречи с наблюдателем. 
Во время осторожного преследования на-
блюдатель, кроме того, получает материал о 
размерах и форме участка, а также инфор-
мацию по поведению.

В результате использования описанного 
комплекса методов наблюдатель способен 
оценить численность близко к результатам 
метода абсолютного вылова с той лишь раз-
ницей, что участок не огорожен. Краевой эф-
фект, возникающий в случае неогороженной 
площади из-за появления особей с внешней 
стороны, неизбежно приводит к завышению 
показателей плотности, особенно при долго-

срочных наблюдениях. Чтобы избежать этой 
погрешности, мы включали в число оседлых 
только животных, проверенных всеми вы-
шеописанными методами. Остальных осо-
бей считали мигрантами и оценивали их 
численность показателем числа особей на 1 
га в сутки. Использование этого показателя 
позволяло оценить поток мигрантов и срав-
нивать его по сезонам.

Мы посчитали нецелесообразным под-
робно обсуждать материалы по размерам 
индивидуальных участков, поскольку эти па-
раметры не являются точно измеряемыми 
величинами (Perry, Garland, 2002; Тертышни-
ков, 1970; Дебело, Чибилёв, 2013) и их стати-
стическая обработка обычно не приводится.

Изменения пространственной структуры 
группировки круглоголовки-вертихвостки, 
очевидно, служили механизмом приспосо-
бления популяции к меняющимся условиям 
биоценоза, зарастанию песчаных масси-
вов. Для оценки динамики фитоценоза мы 
использовали описание геоботанических 
площадок по адаптированно упрощенной 
схеме. Геоботанические исследования вклю-

чили более 100 описаний геоботанических 
площадок. Методику и результаты этой ча-
сти исследования мы подробно описывали в 
предыдущих публикациях (Полынова и др., 
2019 и др.). Оценку достоверности различий 
полученных данных выполнили на основе 
непараметрического критерия Краскела – 
Уоллиса (H).
Результаты

Особенностью исследования явилось то, 
что в процессе многолетнего изучения посе-
ления происходило зарастание его биотопа 
и окружающих песчаных массивов, за кото-
рым последовало изменение численности и 
половозрастной структуры вида, описанное 
нами в предыдущих публикациях (Полынова 
и др., 2014, 2019 и др.). Цифровая и стати-
стическая характеристики зарастания приве-
дены в упомянутых статьях. Кратко излагая 
данную составляющую работы, необходимо 
отметить, что проективное покрытие слабо 
закрепленных песков увеличилось c 2011 
по 2018 г. в 4.1 раза (с 2.2 до 9.0 %), полу-
закрепленных – в 5.4 раза (с 9.0 до 48.5 %), 
закрепленных – в 2.3 раза (с 29.5 до 67.0 
%). По расчету непараметрического крите-
рия Манна – Уитни различия оказались до-
стоверными, уровень значимости p ≤ 0.01. 
Для наглядности в данной статье мы демон-
стрируем фотографии основных изменений 
(рис. 1, 2).
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Рис. 1. a – зарастание территории поселения эфемерами и эфемероидами, доминантный вид – костер 
кровельный, Anisantha tectorum L. Nevski; b – основной вид, способствующий закреплению песка – ко-

лосняк гигантский или волоснец кистистый, Leymus racemosus (Lam.) Tzvelev (фото Г. В. Полыновой)
Fig. 1. a – overgrowth of the settlement territory with ephemera and ephemeroids. Dominant species – 
Anisantha tectorum L. Nevski; b – the main species contributing to the consolidation of sand is Leymus 

racemosus (Lam.) Tzvelev (photo by G. V. Pоlynova)

a

b
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Рис. 2. Стадии зарастания межбарханных понижений (фото Г. В. Полыновой)
Fig. 2. Stages of overgrowth of inter-arched depressions (photo by G. V. Polynova)
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Зарастание характерного биотопа, неза-
крепленных и полузакрепленных песков, 
имеет для круглоголовки-вертихвостки ряд 
негативных последствий. Прежде всего ухуд-
шаются условия передвижения, что отрица-
тельно сказывается на успешности охоты. 
Кроме того, снижается необходимый уро-
вень коммуникаций, основанный у данного 
вида на зрительной сигнализации. И нако-
нец, продолжающийся процесс закрепле-
ния песков приводит к зарастанию экологи-
ческих коридоров, по которым в популяции 
происходит не только распространение ин-
формации, но и обмен генофондом между 
отдельными поселениями.

Зарастание территории напрямую зави-
село от увеличения общей суммы осадков 
в данном регионе (Архив погоды в Досанге, 
2020), о чем свидетельствуют наши стати-
стические расчеты (Полынова, Мишустин, 
2020).

Согласно опубликованным материалам, 
пространственное размещение популяции 
круглоголовки-вертихвостки имеет мозаич-
ный характер, свойственный большинству 
видов подотряда Ящериц в пустынных и по-
лупустынных экосистемах (Дебело, Чибилёв, 
2013; Табачишин, 2006). В отношении пред-

почитаемого биотопа Ph. g. guttatus облада-
ет относительной экологической пластично-
стью, используя все типы песчаных участков, 
но все-таки предпочитает слабо и полуза-
крепленные пески.

Поскольку в разные части сезона активно-
сти пространственная структура популяции 
выполняет различные функции и в связи с 
этим имеет определенные отличия, мы рас-
смотрим материалы, собранные весной в 
сезон размножения и данные, полученные в 
конце сезона активности, отдельно. Общим 
для обеих частей сезона служило взаимное 
расположение участков и привязанность 
группировки к одной и той же территории.

Динамика пространственной структуры 
в брачный сезон, первая и вторая декады 
мая. Собранные в брачный сезон материа-
лы имели несколько общих черт. Первой об-
щей характеристикой было то, что простран-
ственная структура внутрипопуляционной 
группировки круглоголовки-вертихвостки, 
как правило, состояла из индивидуальных 
участков только половозрелых особей, сам-
цов и самок (рис. 3, 4). В качестве приме-
ра предлагаем пространственную структу-
ру группировки в 2010, 2013 и 2014 гг. (см. 
рис. 3, 4).

Рис. 3. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-вертихвостки 
Ph. g. guttatus, май 2010 г.: 1 – границы участков самок; 2 – границы участков самцов

Fig. 3. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2010: 1 – females' territory 
borders; 2 – males' territory borders
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Рис. 4. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-
вертихвостки Ph. g. guttatus, май 2013 (a), 2014 (b) гг.: 1 – масштаб; 2 – граница участка неполовозрелой 

особи; 3 – границы участков самок; 4 – границы участков самцов
Fig. 4. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2013 (a), 2014 (b): 1 – scale; 

2 – immature individuals' territory borders; 3 – females' territory borders; 4 – males' territory borders

Оседлых неполовозрелых круглоголо-
вок мы в поселении не отмечали (2010, 
2017–2019 гг.) или почти не отмечали (2012–
2014 гг.) (рис. 5). Исключением оказался ве-

сенний сезон 2011 года, когда в группировку 
входило 16 неполовозрелых оседлых осо-
бей.
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Рис. 5. Динамика численности (особи) оседлой части группировки круглоголовки-вертихвостки Ph. g. 
guttatus, май 2010–2014 и 2017–2019 гг.: 1 – самцы; 2 – самки; 3 – неполовозрелые особи

Fig. 5. Population dynamics (individuals) of the sedentary part of the Ph. g. guttatus intra-population group, 
May 2010–2014 and 2017–2019: 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals

Второй общей чертой весеннего посе-
ления во все годы являлось то, что участки 
брачных партнеров широко перекрывались 
(см. рис. 3, 4). Это, несомненно, служило за-
дачам сезона размножения. Хорошо извест-
но, что главной функцией пространственной 
структуры позвоночных животных в сезон 
размножения является поддержание доста-
точного уровня брачных контактов (Шилов, 
1977 и др.). Благоприятный участок засе-
лился относительно равномерно за счет со-
циальной структуры, основанной на соблю-

дении индивидуальной дистанции, равной 
20–30 см. Широкое перекрывание индиви-
дуальных участков описано у многих видов 
круглоголовок (Семенов, 2007).

Значительные отличия весенней про-
странственной структуры группировки по 
годам являлись результатом изменения чис-
ленности круглоголовок за период исследо-
ваний (см. рис. 5).

В первые четыре года сбора материала 
численность группировки росла. При этом 
размер занимаемой ею территории практи-
чески оставался неизменным. В результате 
возрастала локальная плотность оседлого 
населения от 55.5 в 2010 г. до 127.5 ос./га в 
2013 г. (рис. 6). Подобные высокие показа-
тели плотности не имеют аналогов в литера-
туре. Диапазон, приводимый разными авто-

рами, составляет от 1.2 до 35.4–38.5 ос./га 
(Tabachishin, 2010). Самая высокая плотность 
описана в Калмыкии – 99.9 ос./га (Бадмаева, 
1983). Конечно, в нашем случае имеется в 
виду локальная плотность в пределах посе-
ления, но все равно показатели 2012 и 2013 
гг. очень велики и свидетельствуют о пере-
уплотнении поселения.

В то время как в первый сезон 2010 г. (см. 
рис. 3) участки особей располагались отно-
сительно свободно, хотя и перекрывались 
между собой, в 2012 и 2013 гг. (см. рис. 4а, 
приведена карта только 2013 г., т. к. данные 
2012 и 2013 гг. идентичны), пространствен-
ная структура группировки представляла 
плотную сеть взаимно перекрывающихся 
индивидуальных участков. Несомненно, 
при такой структуре правильнее считать ее 
единой территорией группы, поскольку под-
держание относительной автономности соб-
ственного участка для ящериц стало невоз-
можным. В переуплотненных группировках 
2012 и 2013 гг. закономерно увеличилось 
число агрессивных столкновений.

Расчет критерия Краскела – Уоллиса по-
казал статистически значимые изменения 
процента перекрывания участков с участка-
ми других особей как у самцов, так и у самок 
(таблица).
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Рис. 6. Динамика локальной плотности (ос./га) оседлой части группировки Ph. g. guttatus, май 2010–
2014 и 2017–2019 гг.

Fig. 6. Dynamics of the local density in the sedentary part of the Ph. g. guttatus grouping, May 2010–2014 
and 2017–2019

Достоверность различий % перекрывания участков круглоголовки-вертихвостки Ph. g. guttatus, 
май 2010, 2013 и 2019 гг.

Вариант сравнения Критерий Краскела – Уоллиса Уровень значимости
Самцы 2010–2013 гг. 40.4 p ≤ 0.05
Самки 2010–2013 гг. 29.0 p ≤ 0.05
Самцы 2013–2014 гг. 24.1 p ≤ 0.05
Самки 2013–2014 гг. 22.4 p ≤ 0.05
Самцы 2013–2019 гг. 47.3 p ≤ 0.05
Самки 2013–2019 гг. 29.4 p ≤ 0.05

Уплотнение группировки оседлых особей 
сначала происходило на фоне относитель-
но высокой численности популяции вида 
на прилежащей территории. Показателем 
высокой численности являлся поток мигран-
тов, проходивших через поселение (рис. 7). 
Между отдельными группировками актив-
ный поток мигрантов шел преимущественно 
по разбитым участкам песчаных дорог.

Мы полагаем, что рост локальной плот-
ности связан с началом зарастания окружа-
ющих песков, уменьшением площади харак-
терного биотопа и концентрацией животных 
на пригодной территории. Снижение потока 
мигрантов, начавшееся в 2012 г., в равной 
степени могло свидетельствовать о падении 
численности популяции на прилежащей тер-
ритории и о зарастании экологических кори-
доров, по которым происходило перемеще-

ние мигрирующих особей.
(см. рис. 4b, 6), но при этом поток мигран-

тов упал до минимальных показателей (см. 
рис. 7). Сочетание этих изменений подтвер-
дило наше предположение об общем сни-
жении численности популяции. Об этом го-
ворили и наши наблюдения на окружающей 
территории.

В весенние периоды 2017–2019 гг. инди-
видуальная дистанция увеличилась и при-
близилась к значению 1 м.

В брачный сезон 2019 г. плотность груп-
пировки снизилась до уровня 2010 г. (42.5 
ос./га) и достоверно уменьшилось перекры-
вание индивидуальных участков (см. табли-
цу). При этом появились явные признаки 
деградации пространственной структуры. 
Нарушение проявилось в том, что у большей 
части самок не существовало перекрывания 
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Рис. 7. Динамика потока мигрантов (ос./га сутки) через территорию группировки круглоголовки-верти-
хвостки Ph. g. guttatus, май 2010–2014, 2017–2019 гг. и конец августа – начало сентября 2016–2018 гг.: 

1 – май; 2 – конец августа – начало сентября
Fig. 7. Population dynamics of the migrants (individuals / ha a day) through the Ph. g. guttatus group 

territory. May 2010–2014, 2017–2019 and late August – early September 2016–2018: 1 – May; 2 – late 
August – early September

с участками брачных партнеров, группиров-
ка перестала быть единой и разделилась на 
две части: западную и восточную (рис. 8). 
Восточная часть оказалась малочисленной и 

включала в себя только одного самца. Ми-
гранты почти пропали (см. рис. 7). Дополнил 
описанные изменения материал по половоз-
растному составу потока мигрантов (рис. 9

Рис. 8. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-вертихвостки Ph. 
g. guttatus, май 2019 г.: 1 – границы участков самок; 2 – границы участков самцов

Fig. 8. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, May 2019: 1 – females' territory borders; 
2 – males' territory borders
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Рис. 9. Динамика половозрастного состава потока мигрантов (ос./га в сутки) через территорию 
группировки круглоголовки-вертихвостки Ph. g. guttatus, май 2010–2014 и 2017–2019 гг.: 1 – сам-

цы; 2 – самки; 3 – неполовозрелые особи
Fig. 9. Population dynamics of the migrants (individuals/ha a day) through the Ph. g. guttatus group 

territory. May 2010–2014, 2017–2019: 1 – males; 2 – females; 3 – immature individuals

В первые два года (2010 и 2011) его ос-
нову составляли неполовозрелые ящерицы 
– обычное для позвоночных животных явле-
ние послегнездовой дисперсии молодняка 
(Шилов, 1977). В последующие годы поток 
мигрантов резко сократился и состоял прак-
тически только из взрослых ящериц. Почти 
полное отсутствие среди мигрантов молод-
няка свидетельствовало о снижении раз-
множения популяции в целом.

Динамика пространственной структуры 
в конце сезона активности, конец августа – 
начало сентября. Пространственная структу-
ра группировки круглоголовки-вертихвостки 
после завершения брачного сезона, в конце 
сезона активности, имела некоторые отли-
чия (рис. 10), связанные, очевидно, с изме-
нением ее основной функции.

После сезона размножения эта структура 
в основном служит для подготовки к зимов-
ке всех особей популяции и для активного 
роста сеголеток. В этом случае оседлость 
также адаптивна, поскольку предполагает 
определенную безопасность на знакомой 
территории и использование ее пищевых 
ресурсов.

Материал, собранный в течение трех лет 
(2016–2018), показал, что в отличие от вес-
ны в осенний сезон в группировке помимо 

оседлых взрослых самцов и самок суще-
ствовали и оседлые неполовозрелые осо-
би, сеголетки. Их участки перекрывались с 
участками половозрелых круглоголовок и в 
меньшей степени между собой (см. рис. 10). 
Последнюю особенность взаимного распо-
ложения участков молодняка подтверждают 
и другие исследователи (Бондаренко, 1982; 
Брушко, 1995). Известно, что пространствен-
ная структура молоди у ящериц разнообраз-
на и изменчива (Stamps, 1977), а послегнез-
довая дисперсия молодняка происходит в 
короткий период и на относительно неболь-
шое расстояние (Семенов, 2007). Плотность 
населения так же, как и весной, снижалась 
по годам: от 120 ос./га в 2016 г. до 70 ос./га 
в 2018 г.

В пространственной структуре сохрани-
лась весенняя вытянутая форма поселения. 
В 2018 г. группировка не представляла собой 
единую структуру (см. рис. 10b). Такой же 
она оказалась и весной 2019 г. (см. рис. 8).

Подтверждением общего снижения чис-
ленности популяции на прилежащей тер-
ритории служила интенсивность потока ми-
грантов. Она оказалась такой же низкой, как 
в весенний период 2017–2019 гг.: 1–1.8 ос. га 
в сутки (см. рис. 7). Интересен тот факт, что 
в период послегнездовой дисперсии моло-
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Рис. 10. Пространственная структура внутрипопуляционной группировки круглоголовки-
вертихвостки Ph. g. guttatus, конец августа – начало сентября 2017 (a) и 2018 (b) гг.: 1 – масштаб; 2 – 

границы участков неполовозрелых особей; 3 – границы участков самок; 4 – границы участков самцов
Fig. 10. Spatial structure of the Ph. g. guttatus intra-population group, late August – early September 

2017 (a) and 2018 (b): 1 – scale; 2 – immature individuals’ territory borders; 3 – females’ territory borders; 
4 –males’ territory borders
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ди в потоке мигрантов их почти не было, что 
также свидетельствовало о снижении тем-
пов размножения на данной территории.
Обсуждение

На современном этапе обитатели песча-
ных пустынь и полупустынных биоценозов 
оказались в ситуации серьезных биоцено-
тических изменений. Повсеместно идет 
процесс зарастания песков и связанное с 
этим сокращение площади характерных для 
большинства видов биотопов. Этим процес-
сом затронуты многие регионы: Казахстан 
(Сараев, Пестов, 2010), Узбекистан (Бонда-
ренко и др., 2010), Поволжье (Табачишин и 
др., 2006), Восточное Предкавказье (Лотиев, 
Батхиев, 2019) и др.

Как показали наши исследования в Ниж-
нем Поволжье (Полынова, Мишустин, 2020), 
зарастание песков зависит от климатических 
условий и определяется увеличением общей 
суммы осадков на данной территории за по-
следнее десятилетие. Закреплению песков 
также благоприятствует повсеместное со-
кращение поголовья скота и исчезновение 
диких копытных.

Что касается влияния на популяцию хищ-

ников, то исследования аутотомии хвоста 
разноцветной ящурки (Мишустин, Полыно-
ва, 2020), совместно обитающей на данной 
территории, достоверно показали незначи-
тельность пресса хищников на популяцию 
этого вида, что, вероятно, относится и к кру-
глоголовке-вертихвостке, т. к. связано с низ-
кой численностью основных врагов обоих 
видов.

Негативными последствиями зараста-
ния биотопа для его обитателей является 
главным образом ухудшение условий пере-
движения и коммуникации. Эти изменения 
негативно влияют не только на типичных 
псаммофилов, но и на относительно эвриби-
онтные виды (Лотиев, Батхиев, 2019; Табачи-
шин, 2006).

Анализ полученных материалов по ди-
намике пространственной структуры Ph. g. 
guttatus позволил понять механизмы пере-
живания видом значительных изменений 
характерного биотопа. В этом отношении 
следует обратиться к моделям авторегуля-
ции плотности популяции на основе терри-
ториальности и размещения по местообита-
ниям неодинаковой качественности (Brown, 
1964; Fretwell, Lucas, 1969). Идея этих по-
строений заключается в следующем: внача-
ле заселяются оптимальные местообитания, 
затем субоптимальные, но с меньшей плот-

ностью, остальные особи попадают в разряд 
неоседлых и являются популяционным ре-
зервом.

Экологическая ситуация в нашем случае 
отличалась от предложенной схемы тем, что 
происходило сокращение всех пригодных 
местообитаний на значительной террито-
рии. Еще на этапе поиска объекта для ис-
следований мы с трудом нашли достаточно 
многочисленное поселение вида. Происхо-
дившее на глазах зарастание территории, 
и в том числе ее экологических коридоров, 
продолжило процесс уменьшения площа-
ди пригодных местообитаний и снижения 
уровня внутрипопуляционных контактов. 
В таких условиях достоверно показанное 
нами значительное увеличение плотности 
группировки оказалось закономерным. Есть 
многочисленные сведения, что в условиях 
повышенной плотности населения начина-
ют работать хорошо известные у позвоноч-
ных животных механизмы авторегуляции 
численности (Шилов, 1977), которые в ре-
зультате роста агрессивности между особя-
ми нарушают нормальное течение сезона 
размножения. Рост агрессивности отмечен 
и в наших наблюдениях. Работа механизмов 
авторегуляции на следующем этапе привела 
в рассматриваемой группировке к сокраще-
нию численности. При этом резерв популя-
ции в виде неоседлых особей не возрастал, 
а сокращался, что давало аналогичные по-
следствия.

К сожалению, нам не удалось найти в ли-
тературе материалов, аналогичных нашим 
многолетним исследованиям данного во-
проса. В известной степени подтверждают 
описанную нами схему собственные опубли-
кованные данные по разноцветной ящур-
ке Eremias arguta deserti (Полынова, Мишу-
стин, 2020). Для ящурки зарастание биотопа 
усугубилось усыханием кустов песчаной по-
лыни (Artemisia arenaria, DC), служащих виду 
основным убежищем и местом охоты, что 
ускорило процесс снижения численности.
Заключение

Наши многолетние данные позволили 
предложить следующую схему пережива-
ния популяцией изменения экологических 
условий. На начальных стадиях зарастания 
песков животные начинают активно мигри-
ровать по территории в поисках пригодных 
участков биотопа. Об этом свидетельствует 
очень высокий показатель потока мигрантов 
в первые два года наблюдений. Далее в ре-
зультате активных миграций на участках оп-
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тимальных местообитаний концентрируется 
большая часть особей, что приводит к завы-
шенной плотности населения группировок, 
начинают работать механизмы авторегуля-
ции численности. В результате происходит 
сокращение численности оседлых группи-
ровок. Общее сокращение численности по-
пуляции проявляется и в уменьшении числа 
неоседлых особей, что усугубляется зараста-
нием экологических коридоров. В свою оче-
редь мигранты не подпитывают малочис-
ленную группировку, и процесс снижения 
численности продолжается. Это подтверж-
дают материалы возобновленных через два 

года исследований. Снижение численности 
и плотности населения развивается дальше, 
и поселение перестает быть единым и рас-
падается в последний десятый сезон иссле-
дований на части.

Предложенная схема получена на осно-
ве анализа наблюдений за динамикой чис-
ленности отдельной внутрипопуляционной 
группировки круглоголовки-вертихвостки. 
Наблюдения за общим сокращением чис-
ленности вида на окружающей территории 
позволяют предположить ее идентичность 
для всей популяции.
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Summary: The decrease in the number of many reptile species as a result of 
overgrowth of sandy deserts and semi-deserts is a widespread phenomenon in 
modern conditions. To understand the prospects of this process, it is necessary 
to study the mechanisms of population adaptation to changes in the biotope. 
Such a mobile and effective mechanism is, first of all, a change in the spatial 
structure of the population, the study of which does not cease to be relevant. 
The purpose of this study was to clarify the changes occurring in the spatial 
structure of the spotted toad agama, Phrynocephalus guttatus guttatus (Gmelin, 
1789), and their relationship with the developing process of overgrowth of 
sandy semi-deserts in the Astrakhan region. The data were collected during 
the 2010–2014 and 2017–2019 field seasons. The place of research was a 
section of sandy semi-desert near the village of Dosang (46°54’08.7264»N, 
47° 54’52.5312»E). In the work, standard methods were used: marking, sex 
and age determination, mapping of meetings and movements, identification 
of sedentary and migrating individuals. Investigation of overgrowth processes 
was based on the description of geobotanical sites. Statistical processing was 
carried out based on the Mann-Whitney U-test. Software consisted of a set of 
standard programs, Adobe illustrator and Yandex Map Constructor. The analysis 
of long-term studies of the spatial structure of the grouping allowed us to build 
a model of adaptation of the population to the reduction of characteristic 
habitats. At the initial stages of overgrowth of semi-fixed sands, there was a 
general increase in the mobility of animals, expressed in an increase in the 
number of individuals migrating in search of a suitable biotope. The reduction 
of the biotope caused the re-consolidation of the sedentary population of the 
grouping. This process occurred during the third and fourth seasons of research. 
Over-compaction was followed by a decrease in the rate of reproduction, 
manifested in a reduction in the number of immature individuals. As a 
result, the combination of factors led to a further decrease in the number of 
individuals (the fifth year of observations). The ongoing process of overgrowth 
and the reduction in the number for the tenth year of research resulted in the 
disintegration of the grouping into parts and a decrease in the population as a 
whole. The general decrease in the population was confirmed by observations 
in the adjacent territory and the almost complete disappearance of migrants 
in the grouping.
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ФОРМЫ НАХОЖДЕНИЯ РАДИОНУКЛИДОВ 
УРАНОВОГО РЯДА В ЛИСТОВОМ ОПАДЕ 

ДЕРЕВЬЕВ СЕМЕЙСТВА ИВОВЫЕ
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Аннотация: С целью прогнозирования барьерных функций компонентов при-
родных экосистем в миграции радионуклидов исследованы формы нахожде-
ния U, 226Ra и 210Pb в свежих листовых опадах ивы и осины, собранных на 
загрязненной вследствие добычи радия таежной территории. В ходе экспе-
римента указанные радионуклиды экстрагировали из образцов опавшей ли-
ствы последовательно дистиллированной водой (водорастворимые формы), 
1М ацетатом аммония (рН 7) (обменные формы) и 0.1М раствором серной 
кислоты (кислоторастворимые формы). Установлено, что исследуемые радио-
нуклиды существенно отличаются степенью экстракции из листовой биомас-
сы. После всех этапов экстрагирования в опаде сохранялось 64–84 % 226Ra и 
85–88 % 210Pb от их исходного валового содержания. Среди подвижных форм 
нахождения радионуклидов для радия была наиболее характерна обменная 
(12–20 %), а для свинца – кислоторастворимая (8–9 %). Количество извлечен-
ного из биомассы урана по сравнению с этим было выше. После всех этапов 
экстракции доля неэкстрагируемого урана составила 6–14 % и 20–23 % в слу-
чаях ивы и осины соответственно. Результаты эксперимента свидетельствуют, 
что при радиоактивном загрязнении территорий таежной зоны листовой опад 
исследованных представителей семейства ивовых является хорошим времен-
ным депозитарием 226Ra и 210Pb. В то же время для урана ожидается относи-
тельно быстрое возвращение из биомассы ивового и осинового опада в абио-
тические компоненты окружающей среды. Полученные результаты, принимая 
во внимание степень накопления исследованных радионуклидов в зеленой 
массе древесных растений, их широкую распространенность в тайге, а также 
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Введение
Опад является важным структурным ком-

понентом лесных экосистем, участвующим в 
биологическом цикле химических элемен-
тов. Масса его в составе органического веще-
ства, заключенного в биомассе сообществ, 
составляет 1.5–2 % (Родин, Базилевич, 1965; 
Боев и др., 2018). На лиственных участках ле-
сов средней тайги в Республике Коми насчи-
тывается 1.3–2.8 т/га наземного древесного 
опада (Пристова и др., 2012), который более 
чем на 80 % представлен листьями (хвоей). 
По имеющимся данным (Пристова и др., 
2012), потеря их массы в течение года может 
достигать 40 %.

Разлагаясь в почве, листовой опад участву-
ет в формировании подстилки, обеспечива-
ет питанием растения и микроорганизмы, 
пополняет почвенный химический состав, 
запускает новый этап миграционного цикла 
химических элементов (Yue et al., 2019; Xie 
et al., 2022). Таким образом, в процессе их 
круговорота в природе зеленые части дере-
вьев способны играть важную роль. С одной 
стороны, опавшая листва (Носкова, Шукто-
мова, 2010; Ермаков и др., 2015; Боев и др., 
2018) содержит накопленные поллютанты и, 
таким образом, принимает участие в их вре-
менном или долговременном депонирова-
нии в экосистеме. С другой стороны, ветро-
вой перенос опада деревьев, произрастаю-

щих в зонах с повышенным содержанием в 
почве тяжелых металлов и радионуклидов, 
может приводить к рассеянию элементов-
загрязнителей (Scheid et al., 2009). Важным 
показателем, характеризующим скорости 
этих процессов, является содержание под-
вижных форм нахождения поллютантов в 
опавшей листве. Для их выделения из рас-
тительных образцов широко используются 
экстракционные методы (Броварова и др., 
2004; Бондарева, Субботин, 2016; Пучкова и 
др., 2017; Bolsunovsky et al., 2005). Исходя из 
доли экстрагированной части поллютантов, 
можно оценить барьерную функцию опада 
на пути их миграции, а также установить ин-
тенсивность выщелачивания миграционно 
способных форм элементов-загрязнителей 
из растительной биомассы природными во-
дами.

С этой целью мы проанализировали со-
отношение различных форм нахождения 
радионуклидов уранового ряда (U, 226Ra, 
210Pb) в свежей опавшей листве деревьев 
семейства ивовых (Salicaceae), которые ши-
роко распространены в Северном полуша-
рии и, в частности, являются одним из до-
минирующих видов древесных растений в 
таежной зоне, загрязненной вследствие до-
бычи радия (Республика Коми).
Материалы 

Исследования проводили в северо-таеж-
ной подзоне Республики Коми на локальных 
участках, загрязненных более 50 лет назад 
отходами добычи радия из пластовых вод 
(Taskaev et al., 2003). Свежий листовой опад 
осины (Populus tremula L.) и ивы (Salix caprea) 
отбирали с поверхности почвы в конце сен-
тября 2016 г. после опадания основной мас-
сы листвы. Ива произрастала на загрязнен-
ном отработанными пластовыми водами 
участке пойменного типа с активным водо-
обменом. Для сбора образцов опавшей ли-
ствы здесь была выбрана одна площадка с 
мощностью амбиентного эквивалента дозы 
гамма-излучения (МАЭД) 1.20 ± 0.20 мкЗв/ч, 
учтенная нами как площадка № 1. В отличие 
от ивы, осина произрастала в лесной зоне, 
почвенный покров которой был загрязнен 
слоем твердых производственных отвалов 
толщиной до 25 см. Уровень загрязнения 
этого участка был выше первого, здесь были 
выбраны две экспериментальные площадки 
с разной мощностью амбиентного эквива-
лента дозы – № 2 (2.10 ± 0.35 мкЗв/ч) и № 
3 (8.90 ± 1.40 мкЗв/ч). Фоновая МАЭД для 
региона исследований, по данным Государ-
ственного доклада «О состоянии окружаю-

щей среды Республики Коми в 2016 году» 
(Государственный доклад..., 2017), составля-
ла 0.04–0.21 мкЗв/ч, что находится в преде-
лах колебаний естественного гамма-фона.

С каждой площадки были отобраны по 
3–5 образцов листового опада и по 3 сме-
шанных образца (метод конверта) из верх-
него 0–20 см слоя почвы. Почвенные пробы 
сушили, просеивали через сито 1 мм. Для 
определения 226Ra и урана почву предвари-
тельно озоляли при 700 °С. 210Pb выделяли из 
воздушно-сухих образцов.

Получена: 24 августа 2021                                                                      Подписана к печати: 28 марта 2022

возможность ветрового рассеяния листового опада, дополняют данные, необ-
ходимые для прогнозирования миграции и концентрирования естественных 
радионуклидов уранового ряда в загрязненных таежных экосистемах.
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Методы 
Из образцов свежесобранного листового 

опада методом экстракции были выделены 
подвижные формы урана, 226Ra и 210Pb, для 
чего сырую биомассу обрабатывали после-
довательно экстрагентами в соотношении 
1:5. На первых двух этапах экстрагировали 
водорастворимую и обменную фракции, 
перемешивая биомассу при комнатной тем-
пературе в течение 1 часа сначала с дистил-
лированной водой, а затем с 1M CH3COONH4 (рН 7). После этого проводили экстракцию 
0.1М H2SO4 в течение 20 минут также при 
перемешивании (кислоторастворимая фрак-
ция). Сохранившееся в образцах после всех 
этапов экстракции количество радионукли-
дов считали неэкстрагируемым и обозна-
чали как «остаток». Доли (Х) радионуклида, 
извлекаемого с помощью экстрагентов, вы-
числяли по формуле:

Х (%) = (Содержание радионуклида в экс-
тракте / Содержание радионуклида в исход-
ном образце) · 100.

226Ra в образцах определяли эманаци-
онным методом (Старик, 1969) на приборе 
«Альфа-1» с чувствительностью 0.07 Бк/г 
и ошибкой измерений ±15 %. U валовый 
– фотолюминесцентным методом на лю-

минесцентном фотометре ЛЮФ-57 (Добро-
любская, 1962) с чувствительностью 0.03 
мкг/г. Ошибка измерений составила ±20 
%. Удельную активность 210Pb определяли 
радиометрическим методом на установке 
малого фона УМФ-2000 с предварительной 
радиохимической подготовкой и электро-
химическим осаждением на никелевых дис-
ках (Адамова, Таскаев, 1980). Минимальная 
обнаруживаемая активность при измерении 
1000 с составляет не более 0.1 Бк, предел 
допустимой относительной погрешности 
±15 %. Мощность амбиентного эквивалента 
дозы гамма-излучения на участках измеряли 
с помощью дозиметра ДКГ-02У «Арбитр-М». 
Диапазон измерений прибора составляет 
0.1–3·106 мкЗв/ч, погрешность измерений – 
15 %.

Статистическую обработку результатов 
осуществляли в программах Statistica 6.1 
(StatSoft Inc.). Все измерения проводили в 
трехкратных повторностях. Описательная 
статистика была рассчитана при довери-
тельном интервале 95 %. Достоверность 
различий для выборок устанавливали по 
U-критерию Манна – Уитни (U-test). Долю 
аккумулированных радионуклидов в листо-
вом опаде относительно их содержания в 

почве рассчитывали через коэффициент (К):
К = Содержание радионуклида в листовом 

опаде / Содержание радионуклида в почве.
Содержания радионуклидов в листовом 

опаде и почвах при расчете коэффициента 
(К) были представлены в одинаковых едини-
цах измерения.
Результаты 

Согласно полученным результатам 
(табл. 1), в почве площадки №3, которая 
характеризовалась самым высоким ради-
ационным фоном, содержание 226Ra и 210Pb 
было наибольшим. Так, удельная активность 
радия более чем в 10, а свинца – в 1.5 раза 
превышала их содержание в почве других 
участков наблюдений. Содержание урана в 
почве лесных площадок № 2 и 3 достоверно 
не различалось, однако оно до 20 раз пре-
восходило его содержание в почве поймен-
ной площадки № 1. В целом выявленные 
значения концентраций превышали показа-
тели, характерные для фоновых почв регио-
на. Так, согласно данным литературы, содер-
жание 226Ra в фоновых подзолистых почвах 
составляет не более 13 мБк/г (Безносиков 
и др., 2017), 210Pb – 44–55 Бк/кг (Евсеева и 
др., 2012), U – в среднем 0.42 мкг/г (Рачкова, 
Шуктомова, 2009).

Содержания радиоактивных элементов в 
листовых опадах не всегда соответствовали 
уровню радиоактивного загрязнения почв 
на площадках (табл. 1). В листьях осины, 
произраставшей на почве №3 с наибольшей 
удельной активностью 226Ra, его содержа-
ние было максимальным. В ивовой листве 
с участка №1 обнаружено наименьшее ко-
личество радионуклида, хотя в почвах № 
1 и 2 его удельная активность значимо не 
различалась. Содержания U и 210Pb в листо-
вом опаде осины с площадок №2 и 3 были 
сходными. По сравнению с ними в листо-
вом опаде ивы урана содержалось меньше. 
Однако, учитывая его низкое содержание в 
почве участка наблюдения № 1, можно про-
гнозировать более высокую интенсивность 
накопления радионуклидов урана в ивовой 
листве, чем в осиновой, при прочих равных 
условиях.

Соотношения форм нахождения радио-
нуклидов, характерные для листовых опа-
дов осины и ивы, различаются, о чем сви-
детельствуют результаты последовательной 
экстракции элементов. Так, на долю (Х) под-
вижных форм 226Ra в целом приходилось 
33.0 ± 2.45 % его общей активности в опав-
ших листьях ивы и 26.0 ± 3.29 % – осины. 
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Кроме того, наблюдалось сходство в распре-
делении радионуклида по экстрактам для 
опадов обоих видов деревьев (рис. 1): мак-
симум приходился на обменную фракцию – 
в среднем 12–20 % в зависимости от площад-
ки сбора листвы, что достоверно превышало 
его содержание в других подвижных фрак-
циях (U-test, p ≤ 0.05). В водорастворимой 
и кислоторастворимой формах нахождения 
обнаруживалось меньшее количество радия 
– от 2 до 10 % радионуклида выщелачива-

лось водой, 1–11 % – 0.1М серной кислотой. 
В то же время значительная часть радия по-
сле всех этапов экстракции сохранялась как 
в ивовой, так и в осиновой опавшей листве, 
что позволяет выдвинуть предположение о 
депонировании радионуклида в этих ком-
понентах природных экосистем. Для ивы не-
экстрагируемая доля радия составила 66.9 
± 7.21 %, для осины – 64–84 % его удельной 
активности в листовом опаде деревьев.

Таблица 1. Содержание радионуклидов уранового ряда в воздушно-сухих образцах почвы и листо-
вого опада ивы и осины из зоны влияния бывших химических заводов по добыче радия 

Радионуклид
№ 1 № 2 № 3

почва листовой 
опад ивы почва листовой 

опад осины почва листовой 
опад осины

226Ra, Бк/г 2.52 ± 0.51 0.08±0.02 1.98 ± 0.35 0.51 ± 0.10 29.6 ± 5.64 0.89 ± 0.17
U, мкг/г 0.98 ± 0.19 0.15±0.04 23.3 ± 4.66 0.25 ± 0.04 16.3 ± 2.85 0.24 ± 0.03

210Pb, Бк/г 2.63 ± 0.53 – 2.67 ± 0.44 0.04 ± 0.01 4.24 ± 0.71 0.05 ± 0.01
Примечание. Приведены средние данные и ошибка среднего, прочерк – нет данных.

Рис. 1. Формы нахождения 226Ra в листовом опаде ивы и осины: 1 – водорастворимая, 2 – обменная, 3 
– кислоторастворимая, 4 – остаток

Fig. 1. Speciation of 226Ra in leaf litter of willow and aspen: 1 – water-soluble, 2 – exchangeable, 3 – acid-
soluble, 4 – non-extractable

По сравнению с 226Ra неэкстрагируемая 
доля удельной активности 210Pb в листовом 
опаде осины была выше и составила 85–88 % 
от его общей активности (рис. 2). Среди под-
вижных форм нахождения минимальные 
количества радионуклида обнаруживались 
во фракциях, экстрагируемых водой и 1М 
раствором ацетата аммония. Они составили 
1–5 % и 1–3 % соответственно. Во фракции, 
экстрагируемой 0.1М раствором серной 

кислоты, доля 210Pb была достоверно выше 
– 8–9 % (U-test, p ≤ 0.05). Эти данные ука-
зывают на то, что повышенная кислотность 
экстрагента приводит к увеличению полно-
ты экстракции 210Pb из образцов опавшей 
листвы. В природных условиях подобное вы-
щелачивание может реализовываться в слу-
чае воздействия на листовой опад природ-
ных вод с низким водородным показателем.
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По сравнению с другими радионуклидами 
относительная доля подвижных форм урана 
в листовых опадах была максимальной. Бо-
лее половины его количества в исследуемом 
материале находилось в водорастворимой и 
обменной формах (рис. 3). Таким образом, 
радионуклид можно было экстрагировать 
нейтральными растворами. Содержание 
кислоторастворимых форм урана в опавшей 
листве было также больше в сравнении с ра-
дием-226 и свинцом-210. В отношении про-
гнозных оценок интенсивности миграции 
урана в загрязненных экосистемах это пред-
полагает его относительно легкое выщела-
чивание из листового опада под влиянием 
природных вод. Кислые и слабокислые при-
родные воды будут усиливать процесс ремо-
билизации урана из опада. Доля неэкстра-
гируемого урана составила около 6–14 % в 
случае листьев ивы и 21–23 % – осины, что 
значительно меньше в сравнении с двумя 
другими радионуклидами.
Обсуждение 

Целью нашего эксперимента было оце-
нить роль листового опада в депонировании 
радионуклидов уранового ряда в экосисте-
мах. Известно, что древесные и кустарнико-
вые виды хорошо накапливают уран и радий 

(Титаева, Таскаев, 1983; Носкова, Шуктомо-
ва, 2010; Soudek et al., 2007). Степень нако-
пления радионуклидов может зависеть от 
разных факторов: уровня радиоактивного 
загрязнения, содержания биологически до-
ступных форм радиоактивных элементов в 
почве, а также видоспецифичности расте-
ний (Шапошникова, 2017). Сопоставление 
полученных данных о содержании радио-
нуклидов в свежем листовом опаде и по-
чве площадок, на которой произрастали 
деревья, показывает, что листва может на-
капливать существенные количества радио-
активных элементов. Коэффициенты (К), 
связывающие содержания радионуклидов 
в свежем листовом опаде и почве, для ра-
дия-226 были наиболее высокими и варьи-
ровали в пределах 0.03–0.25, для урана они 
составили 0.01–0.15 (рис. 4). Минимальные 
К наблюдались для свинца-210 – 0.01–0.02. 
Его наличие в опавшей листве помимо кор-
невого пути может быть также обусловле-
но аэральным поступлением на листовую 
поверхность живых растений и опада, а 
именно осаждением частиц, содержащих 
свинец-210, образованный в атмосфере в 
результате радиоактивного распада газа ра-
дона-222 (Persson, Holm, 2011).

Рис. 2. Формы нахождения 210Pb в листовом опаде осины: 1 – водорастворимая, 2 – обменная, 3 – кис-
лоторастворимая, 4 – остаток

Fig. 2. Speciation  of 210Pb in leaf litter of willow and aspen: 1 – water-soluble, 2 – exchangeable, 3 – acid-
soluble, 4 – non-extractable
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Рис. 3. Формы нахождения U в листовом опаде ивы и осины: 1 – водорастворимая, 2 – обменная, 3 – 
кислоторастворимая, 4 – остаток

Fig. 3. Speciation of Uranium in leaf litter of willow and aspen: 1 – water-soluble, 2 – exchangeable, 3 – acid-
soluble, 4 – non-extractable

Рис. 4. Отношение (К) содержаний радионуклидов в листовом опаде и почве разных площадок: 1 – ра-
дий-226, 2 – уран, 3 – свинец-210

Fig. 4. The ratio (K) of the content of radionuclides in leaf litter and soil of different plots: 1 – radium-226, 2 – 
uranium, 3 – lead-210
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Таким образом, в природных условиях ли-
стовой опад способен выступать своего рода 
депозитарием для радионуклидов ураново-
го ряда. Однако время их сохранения в нем 
может зависеть от нескольких факторов. К 
их числу относятся прежде всего кислот-
ность природных вод, скорость разложения 
опавшей листвы и, как следствие, динамика 
изменения форм нахождения радионукли-
дов в ней. По соотношению последних мож-
но прогнозировать время выщелачивания 
радионуклидов из исследуемого материала 
под воздействием природных вод различ-
ного состава. Анализ литературных данных 
свидетельствует, что интенсивность экстрак-
ции радионуклидов из биомассы в подобных 
ситуациях может быть весьма значительной. 
Так, на примере выщелачивания стабильно-
го свинца из биомассы мхов было показано 
(Onianwa et al., 1986), что при действии раз-
бавленного раствора кислоты (0.1M HNO3) в экстракт вытесняется 40–75 % химическо-
го элемента при относительно низкой доле 
водорастворимых форм. Авторы (Onianwa et 
al., 1986) справедливо полагают, что с про-
гностической точки зрения эти сведения 
особенно важны для районов, где высока 
вероятность выпадения кислотных дождей, 
пониженный рН которых будет способство-
вать выщелачиванию из мохового покрова 
многих поллютантов. В случае проведенно-
го нами эксперимента для содержащегося в 
листовом опаде свинца-210 эта тенденция 
также находит подтверждение, хотя сам ре-
зультат экстрагирования поллютанта не так 
внушителен, как установленный в вышеупо-
мянутой публикации.

По итогам проведенных эксперимен-
тов можно сформулировать три тезиса: 
во-первых, исследованные радионуклиды 
способны депонироваться в листовом опа-
де, во-вторых, подвижность закрепленных 
в нем радионуклидов отличается по преоб-
ладающим формам нахождения, в-третьих, 
каждый радионуклид характеризуется спец-
ифичностью не только экстрагирования из 
исследованного материала в жидкие фазы, 
но и депонирования в нем. В частности, на-
блюдается характерное сходство в распре-
делении радия-226 по экстрактам для опа-
дов обоих видов деревьев, проявляющееся 
в преобладании среди выделенных подвиж-
ных форм радионуклида обменной фракции 
и значительной доли неэкстрагируемого 
«остатка». Такое распределение по формам 
нахождения не противоречит основным хи-
мическим свойствам радия. Известно, что 

для него как для элемента щелочноземель-
ной группы свойственны реакции не только 
соосаждения, но и ионного обмена. К при-
меру, согласно имеющимся данным (Рач-
кова, Шапошникова, 2020), в почвах района 
исследований подвижность радия также об-
условлена относительно высокой долей его 
ионообменных форм. Их существенная доля 
в удельной активности листового опада вы-
являет специфичную для радия склонность к 
обменным реакциям в природной среде. В 
целом радий-226 и свинец-210 были устой-
чивыми к выщелачиванию дистиллирован-
ной водой, 1М CH3COONH4 и 0.1М H2SO4. Доля этих радионуклидов, сохранившаяся 
в опаде после всех этапов экстракции, наи-
более существенна. Наименее стойким к 
действию вышеприведенных экстрагентов 
был содержащийся в листьях ивовых уран. 
Таким образом, опавшая листва является 
временным резервуаром для запасов пер-
вых двух радионуклидов, в то же время для 
урана стоит ожидать относительно быстрое 
возвращение обратно в окружающую среду 
в результате выщелачивания из опада при-
родными водами. Их повышенная кислот-
ность и существенная скорость разложения 
исследуемого материала в течение года, ве-
роятно, будут усиливать этот процесс. В част-
ности, известно, что потеря массы листового 
опада древесных растений является отно-
сительно высокой по сравнению с таковой 
для биомассы мхов (Lang et al., 2009), также 
отличающихся значительным поглощением 
исследуемых радионуклидов (Шапошнико-
ва, 2017). Это предполагает и сравнительно 
более быстрое возвращение радионуклидов 
из разрушающейся опавшей листвы в абио-
тические компоненты окружающей среды.

Анализ данных литературы дает также ос-
нование прогнозировать, что не исключено 
вторичное пополнение запаса радионукли-
дов в листовом опаде древесных растений 
вследствие его контакта с влажной загряз-
ненной почвой, а в случае свинца-210 до-
полнительно за счет аэральных выпадений. 
Так, имеются данные о хороших сорбцион-
ных свойствах листьев и листового опада 
древесных в отношении тяжелых металлов, 
а также рекомендации к их использованию 
в качестве сорбентов (Alekseeva et al., 2016). 
Вероятно, именно вторичной сорбцией объ-
ясняется то, что содержание тяжелых метал-
лов, в том числе стабильного свинца, в по-
мещенных на загрязненную почву листьях 
со временем увеличивается. Это явление ис-
следовано в публикации S. Scheid с соавтора-
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ми (Scheid et al., 2009). Этими же авторами в 
результате двухлетнего эксперимента пока-
зано, что растворимость тяжелых металлов, 
содержащихся в листовом опаде, со време-
нем снижается. В то же время отмечается, 
что мобильные формы поллютантов прочно 
связываются в подстилке уже после двух лет 
разложения опада. Для того чтобы доказать 
протекание этих процессов в отношении 
радионуклидов уранового ряда, необходи-
мо изучить динамику их форм нахождения в 
процессе разложения листового опада.
Заключение

Выщелачивание из листового опада ра-
дионуклидов уранового ряда является важ-
ным процессом, влияющим на скорость их 
миграции в окружающей среде. На примере 
листового опада ивовых деревьев, произ-
растающих в загрязненной вследствие до-
бычи радия таежной зоне, мы показали, что 
тяжелые естественные радионуклиды могут 

находиться в нем в различных формах – как 
подвижных, так и маломобильных трудноэк-
страгируемых. Так, для радия-226 характер-
но нахождение в ионообменной форме, рас-
творимость свинца-210 более всего связана 
с кислотностью экстрагента. В то же время 
оба эти радионуклида являются относитель-
но устойчивыми к выщелачиванию, в отли-
чие от урана, который легко вымывается из 
опада при действии используемых экстра-
гентов. Полученные результаты, принимая 
во внимание высокую степень накопления 
радионуклидов древесными видами, фор-
мы их нахождения в листовом опаде, а так-
же возможность его ветрового рассеяния в 
окружающей среде, могут быть полезными 
в исследованиях миграции радиоактивных 
элементов, т. к. содержат новую информа-
цию, необходимую для объективной оценки 
радиационной опасности загрязненных тер-
риторий.
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Summary: In order to predict the barrier functions of the components of 
natural ecosystems in the migration of radionuclides,we studied the forms of 
U, 226Ra and 210Pb in fresh willow and aspen leaf litter collected in the taiga 
territory polluted by radium mining. In the course of the experiment, these 
radionuclides were sequentially extracted from fallen foliage with distilled 
water (water-soluble forms), 1M ammonium acetate (exchange forms), and 
0.1M sulfuric acid solution (acid-soluble forms). Studied radionuclides differed 
in the degree of extraction from leaf biomass. After all the stages of extraction, 
64–84 % of 226Ra and 85–88 % of 210Pb of their initial gross content were 
preserved in the litter. Among the mobile forms of radionuclides, exchange 
form (12–20 %) was the most characteristic for radium, and acid–soluble one 
(8–9 %) for lead. The amount of uranium extracted from biomass was higher 
in comparison with this. After all the extraction stages, the proportion of non-
extractable uranium was 6–14 % and 20–23 % in the cases of willow and aspen, 
respectively. The results of the experiment indicate that in case of radioactive 
contamination of the taiga zone, the leaf litter of the studied representatives 
of the willow family is a good temporary depository of 226Ra and 210Pb. At 
the same time, uranium is expected to return quickly from the biomass of 
willow and aspen litter biomass to the abiotic components of the environment. 
Taking into account the degree of accumulation of the studied radionuclides 
in the green mass of woody plants, their widespread prevalence in the taiga, 
as well as the possibility of wind scattering of leaf litter, the obtained results 
complement the data necessary to predict the migration and concentration of 
natural uranium-series radionuclides in polluted taiga ecosystems.

SPECIATION OF URANIUM-SERIES 
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Хочется порекомендовать новую кни-
гу о пространственном моделировании 
(Ovaskainen, Abrego, 2020).

Совместное моделирование распреде-
ления видов (JSDM) – это быстро развиваю-

щаяся область, которая обещает произвести 
революцию в том, как анализируются и ин-
терпретируются данные об экологических 
сообществах. Эта книга, написанная как для 
читателей с ограниченным статистическим 
образованием, так и для тех, кто знаком со 
статистикой, представляет собой исчерпыва-
ющий обзор JSDM. Он позволяет читателям 
интегрировать данные о численности видов, 
ковариатах окружающей среды, признаках 
видов, филогенетических отношениях в про-

странственно-временном контексте, в кото-
ром были получены данные. Предоставлено 
пошаговое описание всех технических дета-
лей статистических методов, а также советы 
по интерпретации результатов статистиче-
ского анализа в более широком контексте 
современной теории экологии сообществ. 
Обладая преимуществами многочисленных 
примеров R-скриптов, это идеальное ру-
ководство, которое поможет аспирантам и 
исследователям научиться проводить и ин-
терпретировать статистический анализ на 
практике с помощью R-пакета Hmsc, позво-
ляя применять методы совместного модели-
рования к их собственным данным.
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