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От редакцииВыпуск № 4

Наши итоги года
Уважаемые читатели, авторы и рецензенты!
Нервный 2022 год позади.
Мы по-прежнему в Перечне ВАК (К2), по-прежнему много работаем с молодыми авто-

рами. В этом нам большую помощь оказывают специалисты из многих городов Союзного 
государства, в их числе: Архангельск, Барнаул, Борок, Быково, Волгоград, Вологда, Екате-
ринбург, Иркутск, Казань, «Кивач», Минск, Москва, Мурманск, Нальчик, Нижний Новгород, 
Новосибирск, Пермь, Петрозаводск, Петропавловск-Камчатский, Ростов-на-Дону, Самара, 
Санкт-Петербург, Саратов, Сочи, Тамбов, Тольятти, Томск. 

Мы искренне признательны за большую помощь нашим рецензентам: Атаманова О.В., 
Бакиев А.Г., Березина Н.А., Бояринова Ю.Г., Бровко О.С., Бугмырин С.В., Бураева Е.А., Винар-
ский М.В., Воробьева И.Г., Голубев В. Е., Гранович А. И., Демидович А.П., Деревенская О.Ю., 
Дробенков С.М., Ермолаева Н.И., Зарубина Е.Ю., Зачиняев Я.В., Иванова Н.С., Ильина Т.А., 
Интересова Е.А., Косменко Л.С., Куранова В.Н., Лада Г.А., Лепская Е.В., Лотиев К.Ю., Лю-
бин П.А., Марковский А.В., Медведева М.В., Минеева О.В., Могилевская И.В., Морозов А.А., 
Новиков С.Г., Пестов М.В., Полевой А.В., Придача В.Б., Родионов А.В., Селиверстова Т.В., 
Синкевич О.В., Соловьева В.В., Сонина А.В., Сярки М.Т., Тамахина А.Я., Тишин Д.В., Фадеева 
М.А., Филоненко И.В., Халиков С.С., Четанов Н.А., Шаров А.Н., Яковлева М.В. и традиционно 
премируем одну из лучших рецензий (автор выделен).

 С Новым годом! Пусть он будет лучше прошедшего (а иначе зачем и поздравлять)...

С неизменной готовностью к сотрудничеству,
редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»
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ХАРАКТЕРИСТИКА ГИДРОБИОЦЕНОЗОВ 
ВОДНЫХ ОБЪЕКТОВ В БАССЕЙНЕ РЕКИ 

АМАЗАР

УДК 591.524.12

Ключевые слова:
водоросли 
коловратки 
ракообразные 
видовой состав 
численность 
биомасса 
бассейн р. Амазар

Аннотация: Приведены результаты гидробиологических исследований 
в бассейне р. Амазар (естественные участки – среднее и нижнее тече-
ние р. Амазар, притоки Крестовая и Большая Чичатка и искусственно 
созданные – водохранилище целлюлозно-промышленного комбината, 
рыбопропускное сооружение), проведенных в мае, августе, октябре 
2018 г., в мае, октябре 2019 г. и июле 2021 г. Всего выявлено 85 таксо-
нов водорослей из 6 отделов (Cyanobacteria – 6 таксонов рангом ниже 
рода, Bacillariophyta – 45, Chrysophyta – 8, Dinophyta – 1, Charophyta – 8, 
Chlorophyta – 15 и Euglenophyta – 2) и 68 видов и вариететов беспозво-
ночных (Rotifera – 38 вида и подвида, Cladocera – 20 видов и Copepoda 
– 10). Низкое развитие альгофлоры и мейофауны водотоков с полугор-
ным и горным характером течения обусловили и бедность планктон-
ных сообществ в водохранилище в первый год его образования.

© Петрозаводский государственный университет

Получена: 25 марта 2022 года                                                 Подписана к печати: 27 декабря 2022 года

Введение
Река представляет собой важнейший узел 

связей природных процессов, одно из самых 
главных звеньев в круговороте веществ на Зем-
ле, своеобразное зеркало окружающей геогра-
фической среды, включая изменения, произве-
денные в ней человеческой деятельностью. На-
селенные пункты, промышленность и наиболее 
интенсивное сельское хозяйство размещаются 
вблизи рек. Это связано с тем, что речная долина 
обладает самым большим из природных ланд-
шафтов разнообразием природных условий, а 
также с тем, что в большинстве случаев она об-
разует более благоприятную естественную базу 
для производства, чем прилегающие водораз-
делы (Саушкин, 1980). На территории Забай-
кальского края речная сеть представлена более 
чем 40000 водотоков, около 98 % которых име-
ют длину менее 25 км. Большинство рек в той 
или иной степени используется в хозяйственной 

деятельности человека: добыча полезных иско-
паемых (Бальджа, Кыра, Могоча, Желтуга, Унда 
и др.), нужды гидроэнергетики (Онон и Ингода), 
естественный водный (Шилка) и санный (в зим-
нее время) путь, про мышленное и бытовое во-
доснабжение, строительство гидротехнических 
сооружений (Онон, Аргунь), рыбное хозяйство 
(Чита) и пр.

Использование территории р. Амазар – од-
ной из крупных водных артерии Забайкальского 
края – в хозяйственной деятельности человека 
началось в середине XIX в. с добычи россыпных 
месторождений золота. В последнее десятиле-
тие интерес к данному водотоку увеличился, что 
обусловлено строительством гидроузла водо-
снабжения целлюлозного завода (ООО Целлю-
лозно-промышленный комбинат (ЦПК) «Поляр-
ная») в Могочинском районе Забайкальского 
края. В соответствии с бизнес-планом ООО ЦПК 
«Полярная» строительство лесопромышленно-

АФОНИНА 
   Екатерина Юрьевна

к. б. н., Институт природных ресурсов, экологии и криологии СО 
РАН, kataf@mail.ru

ТАШЛЫКОВА 
   Наталия Александровна

к. б. н., Институт природных ресурсов, экологии и криологии СО 
РАН, NatTash2005@yandex.ru

Рецензент: О. Ю. Деревенская
Рецензент: Н. М. Калинкина
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го комплекса в пгт Амазар планируется на двух 
площадках. Первая площадка – строительство 
целлюлозного завода по производству небе-
леной сульфатной целлюлозы; вторая – строи-
тельство лесопильного завода по производству 
пиломатериалов, отходы от которого будут при-
меняться для производства целлюлозы. Для 
бесперебойной работы в зимний период Ама-
зарского целлюлозного завода было создано во-
дохранилище путем перегораживания плотиной 
р. Амазар, в 8 км от пгт Амазар. Строительство 
плотины завершено в 2017 г.

Биота р. Амазар практически не изучена. 
Имеются лишь краткие сведения о фауне рыб 
(Замана, Михеев, 2005) и беспозвоночных (Ма-
тафонов, 2005; Казыкина, 2011; Зыкова, 2011; 
Афонина, Зыкова, 2019). Целью гидробиологи-
ческих исследований, проведенных в 2018, 2019 
и 2021 гг., являлось изучение разнообразия и 

структуры планктонных организмов – водорос-
лей и беспозвоночных в бассейне р. Амазар 
(естественные участки – р. Амазар, притоки Кре-
стовая и Большая Чичатка и искусственно соз-
данные гидротехнические сооружения – водо-
хранилище и рыбоход).
Материалы 

Изучение биоты в бассейне р. Амазар про-
водилось в мае, августе, октябре 2018 г., мае, 
октябре 2019 г. и июле 2021 г. Обследовались 
р. Амазар (средний и нижний участки), прито-
ки Крестовая и Большая Чичатка, а также искус-
ственно созданные гидротехнические сооруже-
ния (водохранилище, рыбоход) (рис. 1). Основ-
ные характеристики абиотических параметров 
водных объектов бассейна р. Амазар, получен-
ные при проведении исследований в 2018, 2019 
и 2021 гг., приведены в табл. 1. 

Таблица 1. Некоторые физико-химические параметры воды водных объектов бассейна р. Амазар

Водный 
объект

Показа-
тель

Глубина 
отбора

Темпера-
тура*

Прозрач-
ность Мутность Минерали-

зация pH

Окис-
литель-
но-вос-

станови-
тельный 
потенци-

ал

Электро-
провод-

ность

Река 
Амазар

min-max 0.3–0.5 1.4–21.8 0.3–0.5 15–51.4 33–50.9 6.77–
7.5 67–202 52–73

mean ± 
std.d.

0.44 ± 
0.09 9.10 ± 8.88 0.44 ± 0.09 26.15 ± 

24.57 44.7 ± 6.91 7.23 ± 
0.33

108.88 ± 
60.5

60.33 ± 
7.89

Водохра-
нилище 
ЦПК «По-
лярная»

min-max 2.1–9.8 0.9–21.3 1–2.9 15–52.87 26.3–44.7 6.55–
7.44 46–195.7 41.44–

45.3
mean ± 
std.d.

7.14 ± 
3.51 8.54 ± 8.33 1.8 ± 0.74 28.77 ± 

25.49
32.06 ± 
7.73

7.14 ± 
0.39

102.4 ± 
70.69

42.26 ± 
1.78

Рыбопро-
пускное 
сооруже-
ние

min-max 0.2–0.5 1.8–21.4 0.2–0.5 35.2–50.5 29–44 6.28–
7.71 66–221.1 46–55

mean ± 
std.d.

0.32 ± 
0.11 8.98 ± 8.36 0.32 ± 0.11 46.33 ± 

6.43 37 ± 5.61 7.02 ± 
0.56

135.14 ± 
67.84

49.33 ± 
3.49

Река 
Крестовая

min-max 0.30–3.50 1.3–20.8 0.30–3.50 17–69.6 13–50.5 5.75–
7.65

47.1–
182.1 20–39

mean ± 
std.d. 1 ± 1.4 6.96 ± 7.91 1 ± 1.4 37.23 ± 

21.97
30.38 ± 
13.63

7.02 ± 
0.77

101.28 ± 
67.55 28 ± 6.96

Река 
Большая 
Чичатка

min-max 0.3–0.5 2.0–16.3 0.30–0.50 0.5–45.1 26–35 6–8.26 48–218.4 41–50
mean ± 
std.d.

0.46 ± 
0.09 7.06 ± 6.52 0.46 ± 0.09 30.3 ± 

17.56 30 ± 3.67 7.08 ± 
0.85

133.28 ± 
80.44

45.5 ± 
3.18

Примечание. * – температура поверхностных вод; глубина и прозрачность измерялась в м; температура 
– в °С; мутность – в NTU; минерализация – в мг/л; окислительно-восстановительный потенциал – в мВ; 
электропроводность – в мкСм/см; min-max – минимальное – максимальное значение; mean ± std.d. – 
среднее значение ± стандартное отклонение.

 Река Амазар – левый приток р. Амур – 
образуется слиянием Большого и Малого 
Амазара, берущих начало на юго-восточных 
отрогах Олёкминского Становика на высоте 
634 м над уровнем моря. Общая протяжен-
ность составляет 290 км, площадь водосбо-
ра – 11100 км2. На верхнем и среднем участ-
ках реки находятся дражные полигоны для 

добычи россыпных полезных ископаемых, 
вследствие чего русло и пойма утеряли свой 
естественный вид. По характеру течения р. 
Амазар относится к полугорному типу, на от-
дельных участках с большими уклонами но-
сит характер горного русла. Скорость течения 
изменяется от 0.8 до 1.2 м/с, в паводки – от 
1.3 до 2.7 м/с. Мутность воды 50–150 г/ м3, 
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Рис. 1. Карта-схема мест отбора гидробиологических проб в бассейне р. Амазар в 2018, 2019 гг. Но-
мера станций: 1 – р. Амазар, пгт Амазар (N 53.848630° E 120.864033°); 2 – р. Амазар, выше плотины (N 

53.467120° E 120.554360°); 3 – р. Амазар, ниже плотины (N 53.774483° E 120.922900°); 4 – р. Амазар, 
ниже впадения р. Крестовая (N 53.772673° E 120.921453°); 5 – р. Амазар, старица; 6 – р. Амазар, устье 

(N 53.463382° E 122.031382°); 7 – р. Крестовая, устье (N 53.774950° E 120.921683°); 8 – р. Крестовая, 
стройка (N 53.785884° E 120.898976°); 9 – р. Большая Чичатка (выше плотины водохранилища) (N 

53.785884° E 120.898976°); 10 – водохранилище, верхний участок (N 53.865680° E 120.885639°); 11 – во-
дохранилище, средний участок (N 53.802519° E 120.939566°); 12 – водохранилище, нижний участок (N 

53.778883° E 120.92583°); 13 – рыбоход (N 53.777622° E 120.922089°)
Fig. 1. Schematic map of hydrobiological sampling sites in the Amazar River basin in 2018, 2019. Site num-

bers: 1 – Amazar River, Amazar Settlement (N 53.848630° E 120.864033°); 2 – Amazar River, above the dam 
(N 53.467120° E 120.554360°); 3 – Amazar river, below the dam (N 53.774483° E 120.922900°); 4 – Amazar 

River, below the confluence of the Krestovaya River (N 53.772673° E 120.921453°); 5 – Amazar River, el-
dress; 6 – Amazar River, mouth (N 53.463382° E 122.031382°); 7 – Krestovaya River, mouth (N 53.774950° 
E 120.921683°); 8 – Krestovaya River – construction (N 53.785884° E 120.898976°); 9 – Bolshaya Chichatka 

River (above the reservoir dam) (N 53.785884° E 120.898976°); 10 – reservoir, upper section (N 53.865680° E 
120.885639°); 11 – reservoir, middle section (N 53.802519° E 120.939566°); 12 – reservoir, lower section (N 

53.778883° E 120.92583°); 13 – fish passage (N 53.777622° E 120.922089°)
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вблизи горных выработок и русловых карье-
ров она резко возрастает. Минерализация 
воды небольшая (40–50 мг/л). По химиче-
скому составу вода относится к гидрокарбо-
натному классу и кальциевой группе (Ресур-
сы..., 1966; Матафонов, 2005; География..., 
2009).

Река Большая Чичатка (длина 46 км, пло-
щадь водосбора 2840 км2 (Ресурсы..., 1966)) 
обследовалась в районе нижнего бьефа ра-
нее построенного водохранилища, предна-
значенного для водоснабжения ст. Амазар. 
В настоящее время этого водохранилища не 
существует, мощный паводок весной 2018 г. 
разрушил и снес плотину.

В р. Крестовая, общей протяженностью 
20 км, исследовался нижний участок. Здесь 
устье заболочено, течение замедленное, 
преобладали протяженные мелководные 
плесы, глубина не превышала 0.6 м. На во-
досборной площади реки ведется строи-
тельство основных объектов инфраструкту-
ры ЦПК «Полярная». Ниже устья реки под-
готовлена площадка сброса сточных вод 
комбината.

Амазарское водохранилище расположе-
но на правом берегу одноименной реки, в 
8 км от пгт Амазар. Его протяженность со-
ставляет 7.5 км. Характерный уровень при 
НПУ – 429.60 м, площадь зеркала – 1.32 км2, 
полный статический объем – 4.73 м3. Напол-
нение водохранилища происходит в период 
весеннего половодья (апрель – май). В лет-
не-осенний период обеспечение водопо-
требления производится за счет транзитного 
стока. Прозрачность воды изменялась от 1.0 
(в мае 2019 г.) до 2.8–2.9 м (в августе 2018 г.). 
В соответствии с классификацией (Авакян 
и др., 1987) созданное водохранилище по 
площади и объему относится к малым, по 
глубине – мелководным, по морфологии 
ложа – речным руслового типа, по форме – 
простым линейно-протяженным, по харак-
теру регулирования стока – сезонного регу-
лирования.

На правом берегу р. Амазар находится 
рыбопропускное сооружение в виде желе-
зобетонного лестничного рыбохода, пред-
назначенное для пропуска на нерест ценных 
пород рыб из нижнего участка гидроузла в 
верхний. Общая протяженность тракта со-
ставляет 215 м и включает 35 камер.
Методы 

В водотоках отбор фитопланктонных проб 
проводился путем зачерпывания воды из 
поверхностного слоя, в водохранилище – по-

слойно (поверхностный слой, глубина про-
зрачности и придонный горизонт) с помощью 
батометра Паталаса. Пробы зоопланктона в 
водохранилище отбирались сетью Джеди 
(средняя модель, диаметр ячеи 0.064 мм) 
тотально, в реках – процеживанием 70–120 л 
воды через гидробиологический сачок (диа-
метр ячеи 0.094). Обработку фиксирован-
ных 4 % раствором формалина планктонных 
проб выполняли в лабораторных условиях 
согласно стандартным гидробиологическим 
методам (Киселев, 1969; Садчиков, 2003). 
Биомасса фитопланктона определялась по 
объему отдельных клеток или колоний водо-
рослей, при этом удельный вес принимался 
равным единице. Объемы водорослей при-
равнивали к объемам соответствующих гео-
метрических фигур (Садчиков, 2003). Био-
масса зоопланктеров вычислялась по урав-
нениям связи длины тела и сырой массы 
(Ruttner-Kolisko, 1977; Балушкина, Винберг, 
1979). Общий список водорослей приведен 
в соответствии с системой, установленной 
на крупнейшем мировом альгологическом 
сайте AlgaeBase (Guiry, Guiry, 2018), назва-
ние видов и таксонов зоопланктона дано в 
соответствии с современной номенклатурой 
(WorMS, 2021). Идентификацию видов фи-
топланктона проводили по определителям 
и сводкам, указанным в работе (Ташлыкова, 
2009), зоопланктона – по определителям 
(Кутикова, 1970; Смирнов, 1971; Определи-
тель..., 1995). Индекс сходства рассчитывали 
на основе индекса Чекановского – Съеренсе-
на (Вайнштейн, 1976; Садчиков, 2003).

Синхронно с отбором планктонных проб 
с помощью многопараметрического пор-
тативного анализатора качества вод GPS-
AQVAMETER (Aquaread, Великобритания) 
проводили измерения абиотических пара-
метров среды (минерализация (TDS), актив-
ный водородный показатель (рН), темпера-
тура воды (T), мутность (Tur), окислитель-
но-восстановительный потенциал (ORP), 
электропроводность (EC)). В водных объек-
тах реки Амазар глубину (H) измеряли с по-
мощью лота, прозрачность воды (Tr) опреде-
ляли стандартным диском Секки.

Полученные данные были подвергну-
ты статистической и математической обра-
ботке с использованием пакета программ 
Microsoft Excel 2010 и надстройки для про-
граммы Microsoft Excel XLSTAT (Addinsoft, 
США). Для изучения взаимосвязей структур-
ных характеристик планктона и абиотиче-
ских факторов среды применяли метод глав-
ных компонент (Principal Component Analysis, 
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PCA). В качестве переменных моделей взяты 
по 32 параметра: 8 абиотических (глубина, 
прозрачность, температура воды, pH, ми-
нерализация, мутность, окислительно-вос-
становительный потенциал, электропровод-
ность) и 24 биотичеcких (число видов фито- 
(n

ph
) и зоопланктона (nz), общая численность 

и общая биомасса фито- (N
ph

, B
ph

) и зооплан-
ктона (Nz, Bz), численность и биомасса ос-
новных таксономических групп водорослей 
(Cyanobacteria (Ncya, Bcya), Chrysophyta (N

chr
, 

B
chr

), Bacillariophyta (Nbac, Bbac), Chlorophyta 
(Nchl, Bchl), Charophyta (Ncha, Bcha), Euglenophyta 
(Neug, Beug)) и беспозвоночных (Rotifera (N

rot
, 

B
rot

), Cladocera (Nclad, Bclad), Copepoda (N
cop

, 
B
cop

)). Нормализацию исходных данных про-
водили путем приведения к стандартной 

шкале с нулевыми средними значениями и 
единичными среднеквадратичными откло-
нениями (Шипунов и др., 2014). Абсолютное 
значение нагрузки выше 0.80 принимали за 
существенную связь.
Результаты 

Таксономический состав. В фитопланкто-
не обследованных водотоков и водоемов 
обнаружено 85 таксонов водорослей ран-
гом ниже рода, относящихся к 6 отделам 
(Cyanobacteria – 6 таксонов, Bacillariophyta – 
45, Chrysophyta – 8, Dinophyta – 1, Charophyta 
– 8, Chlorophyta – 15 и Euglenophyta – 2). Чис-
ло обнаруженных таксонов водорослей из-
менялось от 29 (р. Большая Чичатка) и до 64 
(р. Амазар) (табл. 2).

Таблица 2. Таксономический состав водорослей и беспозвоночных бассейна р. Амазар

Таксон Река 
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река 
Большая Чичатка

Водоросли
Cyanobacteria
Oscillatoria planctonica 
Woloszynska 1912 + + – – +

O. geminata Schwabe ex 
Gomont 1892 + + + – –

O. ornata Kützing ex 
Gomont 1892 – + – – –

O. sp. + + + + +

Arthrospira fusiformis 
(Voronikhin) Komárek & J. 
W. G.  Lund 1990

– + – – +

A. verrucosa J. B. Petersen 
1923 – – – + –

Bacillariophyta
Cyclotella sp. + + + + –
Aulacoseira islandica (Otto 
Müller) Simonsen 1979 – – + – –

A. sp. + – – – –
Melosira varians C. Agardh 
1827 + + – – –

Fragilaria crotonensis 
Kitton 1869 + – + + –

F. radians (Kützing) D. M. 
Williams & Round 1987 + + + + +

F. virescens (Ralfs) D. M. 
Williams & Round 1988 + + + + +

Diatoma vulgaris Bory 
1824 + + – – +

D. vulgaris var. producta 
Grunow 1862 + + + + –

D. vulgaris f. capitata 
Cleve-Euler, 1953 + + – – –
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Таксон Река
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река
Большая Чичатка

D. vulgaris var. constrictum 
Grunov – + – – +

D. vulgaris var. ehrenbergii 
(Kutzing) Grunow + + – + –

Synedra sp. + + + – –
Ulnaria ulna (Nitzsch) 
Compère in Jahn et al. 
2001

+ + + + +

Hannaea arcus (Ehrenberg) 
R. M. Patrick in  
R. M. Patrick & C. W. 
Reimer 1966

+ + + + +

Cocconeis placentula 
Ehrenberg 1838 + + + + –

Achnanthes lanceolata 
(Brébisson ex Kützing) 
Grunow in Van Heurck 
1880

+ + + + +

Nitzschia graciliformis 
Lange-Bertalot & Simonsen 
1978

+ + + + –

N. sigma (Kützing) W. 
Smith 1853 + – – – –

N. sigmoidea (Nitzsch) W. 
Smith 1853 + + – + –

N. sp. + + + + +

Tabularia fasciculata (C. 
Agardh) D. M. Williams & 
Round 1986

+ + + + +

Meridion circulare 
(Greville) C. Agardh 1831 + + + + +

Tabellaria flocculosa (Roth) 
Kützing 1844 + + + + –

T. fenestrata (Lyngbye) 
Kützing 1844 + + + + +

Cymbella. sp. + + + + +

C. sp.2 + + – + +

Didymosphenia geminata 
(Lyngbye) Mart. Schmidt in 
A.Schmidt 1899

+ + – – –

Gomphonema olivaceum 
(Hornemann) Brébisson 
1838

+ + + + +

G. coronatum Ehrenberg 
1841 + + + + +

Encyonema leibleinii (C. 
Agardh) W. J. Silva, R. Jahn,  
T. A. Veiga Ludwig & M. 
Menezes 2013

+ – – + –

Таблица 2. Продолжение
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Таксон Река 
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река 
Большая Чичатка

Rhoicosphenia abbreviata 
(C. Agardh) Lange-Bertalot 
1980

+ + – – –

Hippodonta capitata 
(Ehrenberg) Lange-
Bertalot, Metzeltin & 
Witkowski 1996

+ + – – +

Navicula sp + + + + +

N. sp.1 – + + + –
Stauroneis anceps 
Ehrenberg 1843 – – + – –

S. sp. – + – – +

Gyrosigma acuminatum 
var. gallicum (Grunow) 
Cleve 1894

– – + – +

Pinnularia sp. – – + – –
Amphora ovalis (Kützing) 
Kützing 1844 + + + + –

Rhopalodia gibba 
(Ehrenberg) Otto Müller 
1895

+ – – – –

Epithemia sp. – + – – –
Eunotia gracilis W. Smith 
1853 + + + + +

E. bilunaris (Ehrenberg) 
Schaarschmidt in Kanitz 
1880

– – + – –

Cymatopleura solea 
(Brébisson) W. Smith 1851 – + – – –

Dinophyta
Peridinium sp. + – – – –
Chrysophyta
Chrysococcus rufescens 
Klebs 1892 + + + – +

C. biporus Skuja 1939 + + – – –
Dinobryon bavaricum 
Imhof 1890 + – – – –

D. divergens O.E. Imhof 
1887 + – – + –

D. sertularia Ehrenberg 
1834 + + – – –

Kephyrion spirale (Lackey) 
Conrad 1939 + – – – –

Syncrypta volvox 
Ehrenberg, 1834 – + – – –

Uroglena sp. + – – – –
Charophyta
Elakatothrix genevensis 
(Reverdin) Hindák 1962 – + – + –

Таблица 2. Продолжение
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Таксон Река 
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река 
Большая Чичатка

Closterium leibleinii Kützing 
ex Ralfs, 1848 + + + + +

C. tumidulum F. Gay, 1884 + + + + +

C. gracile Brébisson ex 
Ralfs 1848 – – – + –

C. sp. – + + – –
Cosmarium sp. + + + + +

C. sp.1 + + – + –
C. sp.2 + – – – –
Staurastrum sp. + – – – –
Chlorophyta
Desmodesmus communis 
(E.Hegewald) E. Hegewald 
2000

+ – – – –

Scenedesmus acuminatus 
(Lagerheim) Chodat 1902 + – – – –

Monoraphidium arcuatum 
(Korshikov) Hindák 1970 – + – – +

M. contortum (Thuret) 
Komárková-Legnerová in 
Fott 1969

+ + + – –

M. griffithii (Berkeley) 
Komárková-Legnerová 
1969

+ + – + –

M. minutum (Nägeli) 
Komárková-Legnerová 
1969

+ – + – –

M. komarkovae Nygaard 
1979 + + – – –

Ankistrodesmus fusiformis 
Corda 1838 – + – – –

Ankyra ancora (G.M. 
Smith) Fott 1957 + + + – –

Chlorotetraedron incus 
(Teiling) Komárek & Kovácik 
1985

– + – – –

Chlamydomonas sp.1 + + + + –
C. sp.2 + + – – –
Chlorogonium sp. – + – – –
Actinastrum hantzschii 
Lagerheim 1882 + + + – –

A. hantzschii var. subtile J. 
Woloszynska 1911 + + – – –

Euglenophyta
Euglena sp. + – + – +

Phacus sp. – – + – –
Всего таксонов 64 61 42 37 29
Беспозвоночные
Rotifera

Таблица 2. Продолжение
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Таксон Река
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река 
Большая Чичатка

Bdelloidea sp. n. + + + + +

Cephalodella gibba 
(Ehrenberg, 1830) + – – – –

C. sp. + – – – –
Notommata collaris 
(Еhrenberg, 1832) – – - + –

N. sp. + – + + +

Trichocerca longiseta 
(Schrank, 1802) + + - + –

T. elongata (Gosse, 1886) + – – – –
Proales theodora (Gosse, 
1887) + + – + –

P. dolaris (Rousselet, 1895) – – – – +

P. decipiens (Ehrenberg, 
1832) + – – – –

P. sp. + + + + –
Lecane luna (Müller, 1776) + – - + –
L. lunaris (Ehrenberg, 1832) – + – – –
Ploesoma truncatum 
(Levander, 1894) – + – – –

Polyarthra vulgaris Carlin, 
1943 + – – – –

Synchaeta pectinata 
Ehrenberg, 1832 – + – – –

S. sp. + – – – –
Lepadella patella (Müller, 
1773) – – + - –

Encentrum sp. – + – – –
Euchlanis dilatata 
Ehrenberg, 1832 + + – – +

E. meneta Myers, 1930 + – - + –
E. deflexa (Gosse, 1851) + + + – –
E. alata Voronkov, 1912 – – + - –
E. incisa Carlin, 1939 – + – – –
E. triquetra Ehrenberg, 
1838 + – – – –

E. lyra (Hudson, 1886) + + – – –
Brachionus quadridentatus 
quadridentatus Hermann, 
1783

+ – – – –

Keratella cochlearis (Gosse, 
1851) – + – – –

K. quadrata (Müller, 1786) – + – – –
K. serrulata curvicornis 
(Rylov, 1926) – – - + –

Notholca acuminata 
(Ehrenberg, 1832) – + – – –

Platyias quadricornis 
(Ehrenberg, 1832) – + – – –

Таблица 2. Продолжение
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Таксон Река 
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход Река 
Большая Чичатка

Trichotria similis (Stenroos, 
1898) + + + – –

T. tetractis (Ehrenberg, 
1830) + + – – –

T. truncata Whitelegge, 
1889

– + – – –

Filinia longiseta 
(Ehrenberg, 1834) + – – – –

Testudinella patina 
(Hermann, 1783) – + – – –

Conochilus unicornis 
Rousselet, 1892 + + – – –

C. hippicrepis (Schrank, 
1803) – + – – –

Cladocera
Diaphanasoma sp. + + – – –
Simocephalus vetulus (O. F. 
Müller, 1776) – + – – –

Daphnia sp. + + – – –
Scapholeberis 
mucronata (O. F. Müller, 
1776)

+ + – – –

Bosmina (Bosmina) 
longirostris (O. F. Müller, 
1785)

+ + – – –

Eurycercus lamellatus (O. F. 
Müller, 1776) – + – – –

Chydorus sphaericus (O. F. 
Müller, 1785) + + + + +

Alona quadrangularis (O. F. 
Müller, 1776) – + – – –

A. costata Sars G. O., 1862 – + + – –
A. guttata Sars G. O., 1862 - + - - -

Coronatella rectangula 
(Sars G. O., 1862) + + + – –

Alonella excisa (Fischer, 
1854) + – – – –

Disparalona rostrata (Koch, 
1841) – – - + –

Graptoleberis testudinaria 
(Fischer, 1848) + + + + –

Biapertura intermedia 
(Sars, 1862) – – – + –

Acroperus harpae (Baird, 
1834) + – - + +

Camptocercus fennicus 
Stenroos, 1898 – – - - –

Macrothrix laticornis 
(Jurine, 1820) – + – + –

M. sp. + – – – –

Таблица 2. Продолжение
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Таксон Река 
Амазар Водохранилище Река 

Крестовая Рыбоход
Река
 Большая 
Чичатка

Polyphemus 
pediculus (Linnaeus, 1761) - + - - -

Copepoda
Arctodiaptomus sp. – + – – –
Nauplii, copepodita 
Diaptomidae + + – – –

Heterocope sp. + – – – –
Eucyclops serrulatus 
(Fischer, 1851) – + + + –

E. denticulatus (Graeter, 
1903) – + – – –

Paracyclops fimbriatus 
(Fischer, 1853) – + + – –

Acantocyclops vernalis 
(Fischer, 1853) – + – – –

Diacyclops bicuspidatus 
(Claus, 1857) – + – – –

Microcyclops rubellus 
(Lilljeborg, 1901) – – – + –

Cryptocyclops bicolor Sars, 
1863 + + – – –

Mesocyclops leuckarti 
(Claus, 1857) + – – – –

Nauplii, copepodita 
Cyclopoida + + + + +

Nauplii, copepodita 
Harpacticoida + + + – +

Всего таксонов 34 41 15 17 5

Таблица 2. Продолжение

Примечание. «+» – вид присутствует; «–» – вид отсутствует.

Таксономический состав водорослей 
планктона во все даты исследований носил 
диатомовый характер: в мае на долю диа-
томей приходилось около 50 % от общего 
числа таксонов, в августе и октябре – 65 и 
63 % соответственно. Весенний планктон 
формировался при участии зеленых (28 %) и 
золотистых (11 %) водорослей, летний – при 
увеличении цианобактерий (6.7 %) и сниже-
нии Chrysophyta (8.9 %) и Chlorophyta (8.9 %), 
осенний – при активизации цианобактерий 
(9 %) и зеленых водорослей (16 %).

К наиболее часто встречаемым видам 
(интервал 50–100 %) относились: из диато-
мовых – Cyclotella sp., F. radians, D. vulgaris, 
U. ulna, H. arcus, C. placentula, A. lanceolata, 
N. graciliformis, T. fasciculata, M. circulare, T. 
fenestrata, Cymbella sp., из золотистых – C. 
rufescens, из зеленых – M. contortum, M. 
griffithii, из цианопрокариот – Oscillatoria sp., 

из харовых – C. leibleinii. Общими видами 
для обследованных водных объектов явля-
лись: F. radians, U. ulna, H. arcus, A. lanceolata, 
T. fasciculata, M. circulare, T. fenestrata, G. 
olivaceum, G. coronatum, E. gracilis, C. leibleinii.

В составе зоопланктона идентифици-
ровано 68  видов и подвидов, из которых 
38 – Rotifera, 20 – Cladocera и 10 – Copepoda. 
Встречались также коловратки отряда 
Bdelloida, ювенильные стадии ракообраз-
ных из Harpacticoida, Cyclopoida и Calanoida, 
определение которых до вида не представ-
лялось возможным. Общее количество об-
наруженных таксонов варьировало от 5 (р. 
Большая Чичатка) до 41 (водохранилище) 
(см. табл. 2).

Зоопланктеры в пробах встречались редко 
и часто однажды, поэтому частота встреча-
емости большинства отмеченных видов со-
ставляла менее 10 %. Вид-убиквист Chydorus 
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sphaericus, бделлоидные коловратки и 
ювенильные стадии циклопов встречались 
во всех обследованных водных объектах. 
Чаще других отмечались такие широко рас-
пространенные виды, как Proales theodora, 
Trichocerca longiseta, Euchlanis dilatata, 
E. deflexa, C. rectangula, Graptoleberis 
testudinaria, A. harpae, Eucyclops serrulatus. В 
сезонном аспекте наблюдалось увеличение 
качественного состава от весны к осени.

Индекс сходства продемонстрировал бли-
зость альгосообществ и разность мейофау-
ны. Коэффициент сходства для водорослей 
варьировал от 38 до 77 %, для беспозвоноч-
ных – от 10 до 40 %. Наибольшее сходство 
водорослей отмечено для пары р. Амазар – 
водохранилище (55–77 %).

Количественные показатели альгофло-
ры и беспозвоночных в разных водных объ-
ектах были низкими (рис. 2, 3).

Уровень вегетации водорослей в р. Ама-
зар изменялся от 9.6 до 250.9 тыс. кл./л. 
(численность) и от 8.32 до 272.44 мг/м3 (био-
масса). Минимальные значения числен-
ности отмечались в августе 2018 г., макси-
мальные – в мае 2019 г. По количественному 
развитию в планктоне реки доминировали 
диатомеи. Их доля в общей численности фи-
топланктона составляла 36–99 %, в биомас-
се – 44–99 %. В обследованной пойменной 
старице реки Амазар численно (86.11 % от 
общей численности и 78.70 % от общей био-
массы) преобладали золотистые водоросли, 
в частности C. rufescens.

В водохранилище показатели числен-
ности и биомассы определялись в преде-
лах 12.24–55.49 тыс. кл./л и 6.4–212.2 мг/
м3. Максимальные значения отмечены в 
мае 2018 и 2019 гг., минимальные – в октя-
бре 2019 г. Уровень вегетации водорослей 
планктона на верхнем от водохранилища 
участке был выше, чем на среднем и ниж-
нем. Структурообразующий комплекс видов 
фитопланктона образован представителями 
Bacillariophyta и Chlorophyta.

В рыбоходе уровень вегетации фитоплан-
ктона также был невысокий. Численность 
варьировала в пределах 8.74–63.21 тыс. 
кл./л, биомасса – 9.42–67.96 мг/м3. Значи-
тельная роль в составе фитопланктона также 
принадлежала представителям диатомовых 
водорослей.

Количественные показатели развития во-
дорослей планктона р. Крестовая в период 
исследований колебались в пределах 1.96–
46.58 тыс. кл./л и 1.42–177.21 мг/м3. Мак-
симальные значения зарегистрированы в 

августе 2018 г., минимальные значения – в 
сентябре 2018 г. Основу численности и био-
массы составляли диатомовые водоросли 
(до 96 % общей численности и до 99 % об-
щей биомассы фитопланктона).

В р. Большая Чичатка численность водо-
рослей варьировала в пределах 14.11–72.52 
тыс. кл./л, биомасса – 26.05–64.52 мг/м3. По 
развитию численности и биомассы основу 
фитопланктона составляли Bacillariophyta 
(38–98 % общей численности и до 53–99 % 
общей биомассы фитопланктона).

В р. Амазар общая численность зооплан-
ктона за период исследований и на разных 
станциях изменялась в пределах 0.02–0.22 
тыс. экз./м3. Наибольшая плотность организ-
мов в оба года регистрировалась в мае за 
счет развития коловраток (Proales, Euchlanis). 
Общая биомасса зоопланктеров составляла 
0.02–0.93 тыс. экз./м3 с максимумом в октя-
бре за счет веслоногих ракообразных (копе-
подиты Cyclopoida и Harpacticoida) (см. рис. 
2).

В водохранилище общая численность 
зоопланктона составляла 0.01–0.94 тыс. 
экз./м3, общая биомасса 0.02–22.38 мг/
м3. Наибольшая плотность организмов от-
мечалась в октябре 2018 г. Численно пре-
валировали копеподы (Arctodiaptomus 
sp., Acantocyclops vernalis, Diacyclops 
bicuspidatus, Harpacticoida).

В рыбоходе количественные показатели 
варьировали в пределах 0.01–0.22 тыс. экз./
м3 и 0.02–1.02 мг/м3 с наибольшей плотно-
стью организмов в октябре 2018 г. В мейофа-
уне превалировали науплии и копеподиты 
Cyclopoida.

Количественные показатели мейофауны 
в р. Крестовая варьировали от 0.01 до 0.18 
тыс. экз./м3 и от 0.02 до 0.99 мг/м3, в р. Боль-
шая Чичатка – 0.02–0.14 тыс. экз./м3 и 0.02–
1.15 мг/м3. Наибольшие значения показа-
телей отмечались в октябре 2018 г. за счет 
развития Copepoda (Paracyclops fimbriatus, 
E. serrulatus, Harpacticoida) и Rotifera 
(Trichocerca, Proales, Notommata, Keratella).

Факторы, определяющие развитие 
планктона водных объектов бассейна р. 
Амазар. Для выявления влияния ведущих 
факторов, определяющих изменение струк-
турных показателей фито- и зоопланктона, 
был проведен факторный анализ методом 
главных компонент.

При обработке данных, полученных в 
результате анализа, выявлено, что первые 
два фактора определяют 62.95–75.12 % дис-
персионной нагрузки для обследованных 
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Рис. 2. Динамика численность и биомассы водорослей и беспозвоночных реки Амазар и Амазарского 
водохранилища в 2018, 2019 и 2021 гг. Здесь и на рисунке 3: численность фитопланктона приведена 

в тыс. кл./л, биомасса – в мг/м3; численность зоопланктона – в тыс. экз./м3; биомасса – в мг/м3; круг – 
значение min/max; ромб – среднее значение; верхняя и нижняя строны блока – 1-й и 3-й квартили

Fig. 2. Dynamics of the abundance and biomass of algae and invertebrates in the Amazar River and Amazar 
reservoir in 2018, 2019 and 2021. Here and in Figure 3: phytoplankton abundance is given in *103 cell/l, bio-
mass – in mg/m3; abundance of zooplankton – in *103 ind./m3; biomass – in mg/m3; circle – min/max value; 

rhombus – average value; the top and bottom sides of the block – 1st and 3rd quartiles
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Рис. 3. Динамика численности и биомассы водорослей и беспозвоночных, отмеченных в планктоне рек 
Крестовая, Большая Чичатка и рыбопропускном сооружении реки Амазар в 2018, 2019 и 2021 гг.

Fig. 3. Dynamics of the abundance and biomass of algae and invertebrates observed in the plankton of the 
Krestovaya and Bolshaya Chichatka rivers and the fish-passing facility of the Amazar river in 2018, 2019 and 

2021

объектов. Эти факторы были выбраны для 
дальнейшего анализа, т. к. остальные вно-
сят незначительный вклад в общую диспер-
сиию. Для реки Амазар первые две компо-
ненты объясняли в сумме 73.8 % дисперсии; 
для водохранилища – 69.91 %; для рыбохода 
– 62.95 %. В реках Крестовая и Большая Чи-
чатка первые две компоненты определяли 
75.12 и 72.46 % дисперсии фактических дан-
ных соответственно (рис. 4).

Первый фактор, отражающий общий 
тренд изменений (общую коррелирован-
ность) всех переменных, имеет самое высо-
кое значение общей дисперсии в факторной 
матрице – 45.97–50.00 %.

Основную долю первого фактора в реке 
Амазар (F1: 49.51 %) и в искусственно соз-
данных водных объектах (водохранилище 

(F1: 47.01 %) и рыбоход (F1: 50.03 %)) состав-
лял гидрологический параметр, определяю-
щий глубину исследованных водных объек-
тов. Факторные нагрузки демонстрировали 
положительную реакцию структурных харак-
теристик (общее число видов, численность и 
биомасса общая и таксономических групп) 
практически всех групп планктона на изме-
нение данного параметра. Факторные на-
грузки в первой компоненте рек Крестовая 
и Большая Чичатка определялись в 45.97 и 
50.00 % соответственно и демонстрировали 
реакцию всех групп планктона по числу ви-
дов, численности и биомассе на физико-хи-
мические параметры, такие как минерали-
зация, электропроводность, pH, окислитель-
но-восстановительный потенциал (рис. 5).

Второй фактор в реке Амазар  
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Рис. 4. Величина собственных значений (столбцы) и график накопления доли объясненной дисперсии 
по результатам анализа главных компонент для обследованных водных объектов

Fig. 4. The magnitude of the eigenvalues (columns) and the graph of the accumulation of the proportion of 
the explained variance based on the results of the analysis of the principal components for the studied water 

bodies

(F2: 24.28 %) и водных объектах (водохрани-
лище (F2: 22.89 %) и рыбоход (F2: 25.11 %)) 
интегрирует информацию о физико-хими-
ческих параметрах (температура, прозрач-
ность, мутность, электропроводность, pH, 
минерализация) и количественных характе-
ристиках харовых, диатомовых и динофито-
вых водорослей, а также ветвистоусых рако-
образных. Для рек Крестовая и Большая Чи-
чатка второй фактор, объясняя 26.49 и 25.12 
% вариабельности исходных показателей со-
ответственно, тесно связан с температурой 
воды (см. рис. 5), которая влияет на числен-
ность и биомассу зеленых водорослей, вес-
лоногих рачков и коловраток.
Обсуждение 

Фитопланктон Амазарского водохранили-
ща характеризовался на момент обследова-
ния низким видовым разнообразием. Ана-
логичная картина отмечена для Павловского 
(Полева и др., 2008), Юмагузинского (Мутху-
динов и др., 2012), Бурейского (Медведева 
и др., 2015) и других русловых водохрани-
лищ. Для водорослей планктона Амазарско-
го водохранилища не отмечено обильного 

развития цианобактерий в первые годы ста-
новления (Пирожников, 1963; Agawin et al., 
2000; Bell, Kalff, 2001; Callieri, Stockner, 2002). 
Напротив, в обследованном водохранили-
ще в течение всего вегетационного периода 
доминируют диатомовые водоросли, что 
характерно и для других водохранилищ по-
добного типа (Полева и др., 2008; Мутхуди-
нов и др., 2012; Медведева и др., 2015 и др.).

Основу альгофлоры водохранилища соз-
давали водоросли р. Амазар. Состав до-
минирующего комплекса водохранилища 
и реки схож, он характеризуется высокими 
значениями коэффициента Серенсена. От-
мечены низкие значения численности и 
биомассы как в водотоках, так и в водохра-
нилище.

Фауна коловраток и ракообразных Ама-
зарского водохранилища, по данным 2018–
2021 гг., характеризовалась бедным видо-
вым разнообразием, что также отмечалось 
для русловых водохранилищ Енисея (Ермо-
лаева, 2008; Попов, 2009), Иртыша (Кисе-
лева, 1967), Завхана (Крылов и др., 2019). 
Низкая плотность планктонной фауны Ама-
зарского водохранилища в первые годы его 
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Рис. 5. Расположение гидрохимических, гидрофизических показателей и основных характеристик 
планктона в пространстве двух компонент для обследованных водных объектов

Fig. 5. The location of hydrochemical, hydrophysical indicators and the main characteristics of plankton in 
the space of two factors for the studied water bodies

существования связана с большой бедно-
стью речного планктона, отсутствием близ-
ко расположенных пойменных водоемов, 
литоральной зоны, большим количеством 
минеральных взвесей, привносимых с ама-
зарской водой, пагубно влияющих на жизне-
деятельность зоопланктона.

Основным биофондом, за счет которого 
формируется зоопланктон Амазарского во-
дохранилища, является мейофауна р. Ама-
зар. Как для реки, так и для водохранилища 
отмечаются низкие количественные пока-
затели гидробионтов. Максимальные зна-
чения численности и биомассы выявлены в 
лимнической зоне водохранилища, преиму-
щественно за счет веслоногих ракообраз-
ных.

Применение метода главных компонент 
позволило выявить основные абиотические 
факторы среды, определяющие уровень 
развития планктона в реках и гидросоору-

жениях бассейна реки Амазар. Установле-
на зависимость структурных характеристик 
планктона от гидрологических, физических 
и физико-химических параметров. 

 Известно, что при зарегулировании рек 
и образовании водохранилищ изменяется 
целый ряд факторов среды, водоем при-
обретает иной облик, происходит станов-
ление нового растительного и животного 
населения водоема (Ермолаева, 2008). Как 
отмечает ряд исследователей (Huisman et 
al., 1999; O’Brien et al., 2003; Huisman et al., 
2002, 2006; Jäger et al., 2008 и др.), физиче-
ские условия, в частности глубина водной 
толщи и интенсивность перемешивания, 
влияют на численность и динамику планкто-
на. Эти факторы обуславливают рассеива-
ние водорослей планктона в водной толще и 
противодействуют его седиментации (Visser 
et al., 1996; Condie and Bormans, 1997; Diehl, 
2002; Huisman et al., 2002).
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Такие физико-химические факторы, как 
температура, прозрачность, мутность, окис-
лительно-восстановительный потенциал, 
рН, минерализация, определяли функцио-
нирование планктона и других речных ги-
дробиоценозов (Descy, 1987; Potapova et al., 
1999; Piirsoo et al., 2008). 
Заключение

Наши исследования показали, что в р. 
Амазар и ее притоках Крестовая и Большая 
Чичатка, характеризующихся горным и полу-
горным характером течения, и в созданном 
глубоководном водохранилище, располо-
женном в горно-таежной зоне, сообщества 
альгофлоры и мейофауны мало развиты. 
Всего обнаружено 85 таксонов водорослей 
планктона рангом ниже рода и 68 видов и 
подвидов беспозвоночных. Наибольшее 
видовое разнообразие гидробионтов от-
мечалось в р. Амазар и водохранилище 
(61–64 таксона водорослей и 34–41 таксон 

беспозвоночных), наименьшее – в р. Боль-
шая Чичатка (29 и 5). Биофонд Амазарского 
водохранилища создавали водоросли и бес-
позвоночные р. Амазар. Показатели числен-
ности и биомассы были очень низкими и не 
превышали 131.24 тыс. кл./л и 272.44 мг/м3 
для фитопланктона, 0.94 тыс. экз./м3 и 22.38 
мг/м3 для зоопланктона. Наибольшая кон-
центрация гидробионтов отмечалась в р. 
Амазар и водохранилище, наименьшая – в 
реках Большая Чичатка и Крестовая. Основу 
фитоценозов формировали преимуществен-
но диатомовые водоросли, зооценозов – ко-
ловратки и младшевозрастные стадии копе-
под. Анализ влияния экологических факто-
ров на уровень развития планктона показал, 
что наибольшее влияние на них оказывают 
гидрологические факторы, определяющие 
глубину водных объектов, а также физиче-
ские факторы, такие как температура, про-
зрачность, мутность, электропроводность, 
pH, минерализация.
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Summary: Hydrobiological studies were carried out in the basin of the Amazar 
River in the natural areas: the middle and lower reaches of the Amazar River, 
tributaries of the Krestovaya and Bolshaya Chichatka as well as in the artifi-
cially created areas: a pulp and industrial combine reservoir and a fish-passing 
facility in May, August, October 2018, May, October 2019 and July 2021. A 
total of 85 algae taxa from 6 divisions were identified. They included 6 taxa of 
Cyanobacteria ranked below the genus, including Bacillariophyta – 45, Chryso-
phyta – 8, Dinophyta – 1, Charophyta – 8, Chlorophyta – 15 and Euglenophyta 
– 2 and 68 invertebrate species and varieties: Rotifera – 38 species and subspe-
cies, Cladocera – 20 species and Copepoda – 10 ones. The low development of 
algoflora and meiofauna of watercourses with semi-mountainous and moun-
tainous flow patterns also caused the poverty of plankton communities in the 
reservoir in the first year of its formation
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К ВОПРОСУ ОБ ИСПОЛЬЗОВАНИИ МЕТО-
ДИКИ ООН ДЛЯ ОЦЕНКИ ЛЕСНЫХ РЕСУР-

СОВ КАК АКТИВНОЙ ЧАСТИ ПРИРОДНОГО 
КАПИТАЛА ОМСКОЙ ОБЛАСТИ В КОНТЕК-

СТЕ УСТОЙЧИВОГО РАЗВИТИЯ

УДК 502.173:630.64(571.13)

Ключевые слова:
устойчивое развитие 
природный капитал 
экосистемные услуги 
древесные ресурсы 
Омская область

Аннотация: Леса Омской области, занимающие почти половину ее общей 
площади, являются ценными не только с точки зрения развития экономи-
ки региона, но и в свете концепции устойчивого развития. Лесные ресурсы 
включаются в активную часть природного капитала региона и предоставля-
ют ряд важных экосистемных услуг. Среди них выделяются ресурсообеспе-
чивающие экосистемные услуги, представляющие леса Омской области в 
качестве источника древесины. На основании данных по физическому учету 
древесных ресурсов Омской области за 2015–2020 гг. проведен анализ из-
менения их объема, выявлены основные причины изменения показателей 
за указанный период. Для определения физического объема древесных ре-
сурсов использована методика ООН в рамках Системы природно-экономи-
ческого учета. Выявлено отсутствие данных по объему нелегальной древе-
сины и лесовосстановительных работ отдельно по лиственным и хвойным 
лесам. Представлена структура лесов Омской области по группам возраста 
и породам. Проведен анализ динамики изменения объема древесины, про-
данной на корню. Выделены основные пользователи древесных ресурсов 
Омской области. Даны рекомендации по увеличению эффективности систе-
мы управления лесными ресурсами как активной частью природного капи-
тала Омской области. Современное состояние лесов Омской области с точки 
зрения обеспеченности древесными ресурсами является устойчивым.
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Введение
В рамках концепции устойчивого разви-

тия, принятой мировым сообществом в 1992 
г. (Бобылев, 2019), существует понятие при-
родного капитала, которое характеризует 
имеющиеся у страны природные ресурсы c 

точки зрения рационального использования 
и эффективного управления. Структура при-
родного капитала состоит из активной и пас-
сивной частей. Активная часть характеризу-
ется способностью к самовоспроизведению, 
а пассивная включает в себя условно не воз-
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обновляемые элементы природной среды 
(Усенко, 2009).

Леса являются важнейшим экоресурсом 
планеты, они обладают способностью к вос-
становлению и возобновлению и относятся к 
активной части природного капитала (Усен-
ко, 2009). Принцип рационального природо-
пользования особенно важен в вопросе экс-
плуатации лесных фондов планеты. Распре-
деление лесного покрова планеты является 
неравномерным, причем использование 
данного ресурса зависит в первую очередь 
от хозяйствующих на территории субъектов. 
Именно поэтому важно иметь эффективную 
систему управления лесными ресурсами, 
основанную на мониторинге физического 
и стоимостного объема лесов как на феде-
ральном, так и региональном уровне.

Цель данного исследования – рассчитать 
физический объем древесных ресурсов Ом-
ской области по состоянию на период 2015–
2020 гг. по методике ООН в рамках Системы 
природно-экономического учета.
Материалы 

В России площадь покрытых лесной рас-
тительностью земель составляет 795 млн 
гектар (46.4 % площади России). При этом 
на долю земель лесного фонда приходится 
96 % покрытых лесом площадей (766.6 млн 
гектар) и 2 % – на земли особо охраняемых 
природных территорий (Глобальная оценка 
лесных ресурсов, ФАО, 2020).

Российские леса имеют глобальное зна-
чение с точки зрения их площади, объемов 
стока углерода, влияния на глобальный кли-
мат и потенциала в качестве возобновляе-
мого ресурса. Леса России играют ключевую 
роль и с точки зрения сохранения биоразно-
образия и обеспечения экосистемных услуг 
(Лескинен, 2020). В 2010 г. под эгидой ООН 
было проведено исследование «Оценка эко-
систем на пороге тысячелетия». В представ-
ленном докладе ООН экосистемные услуги 
лесов подразделяются на четыре категории 
(Ценность лесов: плата за экосистемные ус-
луги в условиях «зеленой» экономики, 2014):

1.	 Ресурсообеспечивающие услуги. Лес-
ные экосистемы являются источником по-
лезных материальных продуктов, таких как 
продовольствие, древесина, волокно и то-
пливо.

2.	 Регулирующие услуги. Так называе-
мые предохранительные функции лесов, их 
роль в борьбе с эрозией, предотвращении 
наводнений, регулировании климата, секве-
страции углерода и очищении воды.

3.	 Культурные услуги. Леса являются ис-
точником эстетических ценностей, позволя-
ют восстанавливать духовные силы, служат 
местом для рекреационной и познаватель-
ной деятельности, т. е. поставщиком услуг 
для индустрии туризма.

4.	 Поддерживающие услуги. Функции, 
которые выполняют лесные экосистемы, бу-
дучи «инкубатором» других экологических 
благ, например круговорота питательных 
веществ и почвообразования. К этой кате-
гории также относятся услуги, связанные с 
сохранением биоразнообразия, например, 
с сохранением различных видов и среды их 
обитания.

В целом леса являются значительным по-
глотителем углерода, но могут служить и его 
источником, если они расположены на мно-
голетней мерзлоте или подверглись природ-
ным нарушениям (Лескинен, 2020).

Величина лесных ресурсов может сни-
жаться как по естественным причинам, так и 
под воздействием антропогенных факторов. 
Так, например, на леса влияет глобальное 
изменение климата: число случаев экстре-
мальных явлений и гидрологических угроз в 
период с 2000 по 2018 г. возросло почти в 3 
раза. В связи с этим повышается интенсив-
ность повреждения лесов с последующими 
эмиссиями и нарушением устойчивого пото-
ка углерода в лесах (Лескинен, 2020).

Основной причиной гибели лесов на пла-
нете, по данным Института мировых ресур-
сов (World Resources Institute, WRI), являют-
ся пожары, при этом мировым лидером по 
сокращению площади лесных территорий 
по этой причине является Россия (Всемир-
ный фонд дикой природы (WWF), 2021).

2021 г. является рекордным в России с на-
чала ХХI в. по общей площади лесных пожа-
ров. По данным информационной системы 
дистанционного мониторинга (ИСДМ) Рос-
лесхоза, по состоянию на 02.09.2021 г. пожа-
рами была охвачена территория, покрытая 
лесом, общей площадью 12.5 млн га, в т. ч. 
по Омской области – 0.5 млн га (Итоги рабо-
ты Главного управления лесного хозяйства 
Омской области, 2022).

Следует отметить, что в данную статисти-
ку не входит учет выгорания молодых, пре-
имущественно еще не сомкнувшихся, лесов, 
которые гибнут при весенних палах сухой 
травы на заброшенных землях сельскохозяй-
ственного назначения. Такие участки образу-
ются в силу низкой продуктивности, трудно-
доступности или отсутствия людей, которые 
могли бы их интенсивно обрабатывать, но 
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в большинстве случаев они подходят и для 
развития лесоводства. Площадь сгоревших 
молодых лесов может доходить до несколь-
ких миллионов гектаров, в основном в ре-
гионах юга Сибири и Дальнего Востока. Так 
как поросль молодого леса по закону не счи-
тается полноценным древесным ресурсом 
(Лесной кодекс РФ, 2006), такие потери не 
учитываются в государственной статистике, 
но являются огромной проблемой для соци-
ально-экономического развития территорий 
(ТАСС. Лесные пожары в России, 2022).

Кроме того, к снижению объемов лесных 
ресурсов приводит различная хозяйствен-
ная деятельность, в т. ч.:

•	 промышленная заготовка древесины;
•	 расчистка лесов под использование 

земель в сельском хозяйстве;
•	 строительство;
•	 добыча полезных ископаемых;
•	 промышленные выбросы;
•	 сведение лесов при строительстве 

ГЭС (Всемирный фонд дикой природы 
(WWF), 2021).

Для Омской области активная часть при-
родного капитала в виде лесов имеет несо-
мненно большую значимость (Костерова, 
Баженова, 2021), поскольку они занимают 
42 % от общей площади области и играют 
важную роль в развитии экономики региона.

По данным на 2020 г., площадь земель 
лесного фонда в Омской области составляет 
5.9 млн га, в т. ч. лесные земли занимают 4.7 
млн га (79 %), нелесные – 1.2 млн га (21 %). 
По целевому назначению леса Омской обла-
сти подразделяются на защитные (1.1 млн га) 
и эксплуатационные (4.8 млн га). Резервные 
леса отсутствуют. Площадь покрытых лесной 
растительностью земель составляет 4.5 млн 
га с запасом лесных насаждений 642.0 млн 
м3, в т. ч. хвойных насаждений – 1.1 млн га 
с запасом 144 млн м3. К основным хвойным 
породам относятся сосна, ель, пихта, ли-
ственница, кедр. Мягколиственные насаж-
дения составляют 3.5 млн га с запасом 498 
млн м3, к основным лиственным породам 
относятся береза, осина, липа (Итоги работы 
Главного управления лесного хозяйства Ом-
ской области, 2022).

Наибольшая часть лесных насаждений 
сосредоточена на севере области, куда вхо-
дят Тарский (лесистость составляет 67.6 %), 
Седельниковский (62.9 %) и Тевризский 
(61.5 %) районы. В южных районах области 
лесистость низкая и колеблется от 0.3 % в 
Русско-Полянском районе до 1.4 % в Одес-

ском (Итоги работы Главного управления 
лесного хозяйства Омской области, 2022).
Методы 

Понятие и метод учета лесов и лесистой 
земли устанавливаются в соответствии с 
определением этих видов земель Продо-
вольственной и сельскохозяйственной ор-
ганизацией Объединенных Наций (ФАО) 
(2020). Леса определяются как участки зем-
ли площадью более 0.5 га с деревьями вы-
сотой более 5 м и лесным покровом более 
10 % или с деревьями, способными достичь 
этих пороговых значений in situ. Для опре-
деления физического объема древесных 
ресурсов как активной части природного ка-
питала была использована методика ООН в 
рамках Системы природно-экономического 
учета (Центральная основа Системы природ-
но-экономического учета, 2012).

 Для физического учета древесных ресур-
сов были использованы следующие пока-
затели: запасы на момент открытия (объем 
расчетной лесосеки); белый поток (объем 
легально заготовленной древесины); серый 
поток (объем нелегально заготовленной 
древесины); истощение (объем использова-
ния древесины сверх расчетной лесосеки); 
другое накопление (объемы лесовосстано-
вительных работ); другие изменения запаса 
(объем сгоревшей древесины при лесных 
пожарах); запас на момент закрытия (объем 
расчетной лесосеки). Данные для расчетов 
взяты из официальных источников (Итоги 
работы Главного управления лесного хозяй-
ства Омской области, 2022), а также из базы 
данных Главного управления лесного хозяй-
ства Омской области.

В настоящей работе мы рассматриваем 
только ресурсообеспечивающие экосистем-
ные услуги лесов Омской области, т. к. дру-
гие их виды еще не имеют четко разрабо-
танной единой методологии учета и эколо-
го-экономической оценки.
Результаты 

За последние шесть лет показатели физи-
ческого объема лесных ресурсов в Омской 
области менялись незначительно (табли-
ца). Площадь  лесовосстановительных работ 
(«другое накопление») в 2020 г. составила 
10593.8 га, т. е. увеличилась в 2.3 раза по 
сравнению с 2015 г. (4460 га). Другие изме-
нения запаса выразились только в площади 
лесов, пострадавших от пожаров. В 2020 г. 
эта цифра составила 408 га (уменьшилась по 
сравнению с 511 га в 2015 г.) (Итоги работы 
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Главного управления лесного хозяйства Ом-
ской области, 2022). Данные по изменению 
объема лесов из-за наводнений, болезней 
или других причин в Управлении лесного хо-
зяйства Омской области отсутствуют.

Ежегодный объем расчетной лесосеки 
в 2020 г. увеличился всего на 100 тыс. 
м3 (меньше 1 % от общего объема) по 
сравнению с 2015 г.

Следует отметить, что доля заготовок 
лиственных лесов значительно превышает 
долю хвойных, она составляет более 90 
% от общего объема заготовок. Объем 
нелегально заготовленной древесины в 2020 
г. снизился на 27 % по сравнению с 2015 г. 
Объем лесовосстановительных работ в 2020 
г. увеличился на 42 % по сравнению с 2015 г.

Отсутствие данных по объему нелегальной 
древесины и лесовосстановительных 
работ отдельно по лиственным и хвойным 
лесам не дает возможности анализа этих 
показателей.
Обсуждение 

По сравнению с предыдущим 
десятилетием (Баженова, Лапа, 2015) 
площадь земель лесного фонда в Омской 
области практически не изменилась, 
самые крупные изменения произошли 
в структуре лесов: площадь защитных 
лесов возросла на 13 % и достигла 11000 
км2, а эксплуатационных снизилась на 3 

% и составила 48000 км2. Общий запас 
лесных насаждений увеличился на 3 % и 
составил 642.0 млн м3, в основном за счет 
увеличения лесистости северных районов. 
В южных районах лесистость увеличилась 
незначительно – в Одесском районе на 0.2 %, 
в Нововаршавском – на 0.1 % (Итоги работы 
Главного управления лесного хозяйства 
Омской области, 2022).

В структуре лесов Омской области 
преобладают лиственные породы (76 %), к 
ним относятся береза, осина, липа, тополь. 
Доля хвойных пород, представленных 
сосной, елью, пихтой, лиственницей, 
кедром, составляет 24 % (Баженова и др., 
2022; Костерова, Баженова, 2022). Но 
показателем устойчивости лесопользования 
является именно высокая доля хвойных 
лесов, обладающих высокой способностью 
к депонированию углерода и выполняющих 
одну из важнейших экосистемных функций 
леса – регулирующую (Замолодчиков, 2011). 
С другой стороны, наибольшее значение для 
углерододепонирующей способности лесных 
насаждений имеет их возрастная структура, 
причем в регионе преобладают спелые 
и перестойные насаждения, имеющие 
низкий потенциал в депонировании 
углерода (Шульпина, Баженова, 2022). 
Молодняки и средневозрастные группы, 
обладающие наиболее интенсивной 

Запасы и использование древесных ресурсов Омской области за 2015–2020 гг., млн м3

Год Породы Запас на момент 
открытия Белый поток Серый поток

Запас на 
момент 

закрытия

2015
Хвойные 1.3 0.29 – 1.3

Лиственные 13.3 1.24 – 13.3
Всего 14.6 1.53 0.018 14.6

2016
Хвойные 1.3 0.23 – 1.3

Лиственные 13.3 1.32 – 13.3
Всего 14.6 1.55 0.013 14.6

2017
Хвойные 1.3 0.28 – 1.3

Лиственные 13.3 1.37 – 13.3
Всего 14.6 1.65 0.018 14.6

2018
Хвойные 1.3 0.24 – 1.3

Лиственные 13.4 1.43 – 13.4
Всего 14.7 1.67 0.013 14.7

2019
Хвойные 1.3 0.23 – 1.3

Лиственные 13.4 1.31 – 13.4
Всего 14.7 1.54 0.009 14.7

2020
Хвойные 1.5 0.24 – 1.5

Лиственные 13.2 1.20 – 13.2
Всего 14.7 1.44 0.005 14.7
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углерододепонирующей способностью, 
составляют менее половины (40 %) общего 
объема лесов (рис. 1). 

По проведенным нами расчетам, в ре-
гионе не наблюдается изменения объемов 
использования древесных ресурсов, что ука-
зывает на стабильность в интенсивности экс-
плуатации лесов.

Среди пользователей древесных ресур-
сов можно выделить такие субъекты, как 
коммерческие предприятия и организации, 
муниципальные службы и население (Итоги 
работы Главного управления лесного хозяй-
ства Омской области, 2022). Главным поль-
зователем древесных ресурсов по объему 
проданной древесины на корню в Омской 
области является население региона, на вто-
ром месте находятся коммерческие пред-
приятия и организации (рис. 2).

В динамике общего объема проданной 
древесины за рассматриваемый период 
прослеживается выраженная тенденция 
увеличения объема древесины, проданной 
предприятиям и организациям, и, наоборот, 
снижение объема древесины, проданной 
муниципальным службам.

Следует отметить, что использование объ-
ема расчетной лесосеки («запас на момент 
открытия») в регионе ежегодно не превыша-
ет 10 %. Вероятно, это связано с невозмож-
ностью использования остального ресурса 

современными методами в современной 
логистической и потребительской ситуации.
Заключение

В целом в Омской области мы не видим 
уменьшения лесопокрытой площади, одна-
ко выражена проблема изменения возраст-
ной структуры и породного состава.

Проведенные нами исследования пока-
зали, что методика ООН позволяет оценить 
фактическое состояние древесных ресурсов, 
она универсальна и проста для применения, 
дает возможность сравнивать базовые ма-
териалы разных регионов и государств.

С другой стороны, данные государствен-
ной российской статистики в области лесо-
пользования не могут быть использованы в 
полной мере для расчетов по методике ООН 
из-за существенных отличий в сборе и иден-
тификации показателей. Дальнейшие раз-
работки в данной области позволят более 
корректно оценить лесные ресурсы Омской 
области в контексте устойчивого развития.

Во избежание системных ошибок и не-
точностей в учете и терминологии в области 
управления лесными ресурсами необходи-
мо внедрять предложенную методику ООН 
как на региональном, так и федеральном 
уровнях и рекомендовать органам государ-
ственного управления адаптировать пред-
ложенную методику к российским реалиям, 

Рис. 1. Распределение лесов Омской области по группам возраста, млн га
Fig. 1. Distribution of forests of the Omsk region by age groups, million hectares
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Рис. 2. Динамика объема древесины, проданной на корню, тыс. м3 / год
Fig. 2. Dynamics of the volume of sale of standing timber, thousand m3 / year

а также внести изменения в процесс сбора 
статистических данных.

Исследование проведено в рамках выпол-
нения госбюджетной темы НИОКТР «Оценка 

современного состояния и перспектив раз-
вития природного капитала Омской обла-
сти» (рег. № АААА–А21–121012190053–3).
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Summary: Forests of the Omsk region, which occupy almost half of its total 
area, are valuable not only from the point of view of the development 
of the region’s economy, but also in the light of the concept of sustainable 
development. Forest resources are included in the active part of the region’s 
natural capital and provide a number of important ecosystem services. Among 
them, resource-providing ecosystem services are distinguished, representing 
the forests of the Omsk region as a source of wood. Based on data on physical 
accounting of wood resources of the Omsk Region for 2015–2020, the 
analysis of changes in their volume was carried out, and the main reasons for 
changes in indicators for the specified period were identified. To determine 
the physical volume of wood resources, the UN methodology was used within 
the framework of the Natural and Economic Accounting System. The absence 
of data on the volume of illegal wood and reforestation work separately for 
deciduous and coniferous forests was revealed. The structure of forests of 
the Omsk region by age groups and species is presented. The dynamics of the 
change in the volume of sale of standing timber was analyzed. The main users 
of wood resources of the Omsk region were identified. Recommendations are 
given to increase the efficiency of the forest resources management system as 
an active part of the natural capital of the Omsk region. The current state of 
the forests of the Omsk region in terms of the availability of wood resources 
is sustainable.

ON THE ISSUE OF USING THE UN 
METHODOLOGY TO ASSESS FOREST 

RESOURCES AS AN ACTIVE PART OF THE 
NATURAL CAPITAL OF THE OMSK REGION 

IN THE CONTEXT OF SUSTAINABLE 
DEVELOPMENT
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СРАВНЕНИЕ ПАРАМЕТРОВ ТЕРМОРЕГУЛЯ-
ЦИИ ОБЫКНОВЕННОГО УЖА И ОБЫКНО-

ВЕННОЙ ГАДЮКИ
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Аннотация: Рассмотрены параметры терморегуляции двух симпатри-
ческих видов широко рапространенных змей: гадюки обыкновенной 
(Vipera berus L.) и ужа обыкновенного (Natrix natrix L.). Произведен ана-
лиз уникальных данных, полученных путем непрерывной регистрации 
температуры тела рептилий логгерами. Расчет параметров произведен 
по оригинальной авторской методике и включает 6 показателей: мак-
симальная высшая температура, максимальная типичная температура, 
медианная температура активности, температура во время баскинга, 
сумма температур, минимальная температура. Четыре из шести пока-
зателей у гадюки значимо выше, чем у ужа. Гадюка обнаруживает боль-
шую терпимость к низким температурам, но в то же время является бо-
лее теплолюбивым видом, чем уж. Малоподвижная гадюка эффективно 
аккумулирует тепло, тогда как постоянная спонтанная активность ужа не 
позволяет ему достигать высоких значений температуры тела.

© Петрозаводский государственный университет
                                                                                                          Подписана к печати: 27 декабря 2022 года

Введение
Широко распространенные виды змей 

способны поддерживать высокую дневную 
температуру тела и на Севере (Vitt, 1974) – в 
основном за счет смены форм терморегуля-
торного поведения (Черлин, 2012). Согласно 
теории физиологической регуляции гоме-
остаз осуществляется посредством отрица-
тельной обратной связи (Эккерт и др., 1991). 
Побуждением для смены форм поведения 
(в т. ч. терморегуляторного) становится от-

клонение значения изучаемой физиологи-
ческой характеристики от предзаданного 
уровня, от «штатного» параметра регуляции 
(Коросов, 2008). В последние годы мы пред-
ложили ряд температурных характеристик, 
которые имеют смысл параметров терморе-
гуляции (Коросов, Ганюшина, 2020). Эти ме-
трики позволяют выполнять достаточно точ-
ные статистически обоснованные сравнения 
параметров терморегуляции как между вну-
трипопуляционными группами, так и разны-
ми видами рептилий. Появление таких от-
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личий, равно как и отсутствие, может иметь 
экологическую интерпретацию или, по край-
ней мере, послужить поводом для постанов-
ки вопроса об их биологическом смысле.

Целью данного сообщения является срав-
нение параметров терморегуляции двух ви-
дов змей.
Материалы 

Параметры терморегуляции определяли 
для рептилий двух видов: обыкновенная 
гадюка Vipera berus (Linnaeus, 1758) и обык-
новенный уж Natrix natrix (Linnaeus, 1758). 
Змеи были отловлены на территории Респу-
блики Карелия и в Пермском крае. В Карелии 
ужи отлавливались на берегу р. Укса вблизи 

поселка Райконкоски (61° с. ш. 31° в. д.); все-
го 3 особи. Обыкновенные гадюки были от-
ловлены на острове Кижи (62° с. ш. 35° в. д.). 
Мы располагаем данными наблюдений для 
31 особи гадюки, однако для выравнивания 
объемов выборок с ужами случайным обра-
зом были выбраны всего 3 особи. Наблюде-
ния за животными проводились летом 2018 
и 2019 гг. на базе биологического стациона-
ра КарНЦ РАН в д. Гомсельга (62° с. ш. 33° в. 
д.). В Пермском крае отлов змей выполнялся 
в весенне-летний период 2010, 2011 и 2014 
гг. в окрестностях деревни Киселево (57° с. 
ш. 57° в. д.). Здесь наблюдения проводились 
на протяжении всего теплого периода.

Таблица 1. Характеристики наблюдавшихся змей

№ Вид Цвет Пол Масса Длина Регион
12 Vb черный f 115 57 Карелия
19 Vb зеленый f 125 55 Карелия
20 Vb темно-зеленый f 165 59 Карелия
24 Vb светлый m 143 63 Пермь
25 Vb черная m 121 60 Пермь
27 Nn оливковый f 98 61 Карелия
28 Nn оливковый f 340 84 Карелия
29 Nn оливковый f 330 90 Карелия

103 Nn оливковый f - 95 Пермь
105 Nn оливковый f - 92 Пермь

Методы 
Температура тела и окружающей среды 

измерялась с помощью температурных дат-
чиков (логгеров) двух типов ДТНЗ-28 (ООО 
«Эмби ресерч» / LLC EMBI Research Новоси-
бирск) и DS1921, которые позволяют нака-
пливать большие объемы данных – до 28000 
отсчетов. Температура тела фиксировалась в 
разных случаях с интервалом раз в 2 минуты 
(Карелия), 5, 30 и 70 минут (Пермь), темпе-
ратура среды измерялась синхронно. Логге-
ры имплантировали змеям под кожу спины 
примерно посередине туловища. В целях 
анестезии перед операцией имплантации 
логгеров змей предварительно охлаждали 
в холодильнике: гадюк до 5 °С, ужей до 10 
°С. В Карелии животные жили в течение 2–4 
недель в вольере с типичным для этих мест 
укрытием (каменная гряда), питались травя-
ными лягушками и мелкими серыми жаба-
ми. Гадюки  Пермского края были выпущены 
в естественную среду и повторно отловлены 
в конце теплого сезона.

Сформированная по итогам наблюдений 
база данных представляет собой таблицу со 

следующими полями: номер отсчета, дата, 
время суток, температура среды, номер осо-
би, температура тела особи. Общий объем 
наблюдений в базе данных по Карелии со-
ставил 51609 записей для ужей и 62275 для 
гадюк, по Пермскому краю – 3647 записей 
для ужей и 1304 для гадюк.

По итогам наблюдений численно оцени-
вались следующие температурные характе-
ристики (Коросов, Ганюшина, 2020):

1.	 Максимальная высшая температура 
(Tmh) – самая высокая температура, зафик-
сированная у данной особи за все время на-
блюдений;

2.	 Максимальная типичная температура 
(Tmt) – теоретический предел распределе-
ния максимальных температур, устойчивая 
характеристика правой ветви частотного 
распределения температур;

3.	 Медианная температура активно-
сти (Tact)  – модальный класс как оценка 
максимальной добровольной температуры 
(температура тела, превышение которой за-
пускает поведенческие реакции для охлаж-
дения);

4.	 Средняя температура во время ба-
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скинга (Tb) – средняя температура тела осо-
би при температуре воздуха в траве выше 23 
°С;

5.	 Сумма температур, накопленных 
за минуту в дневное время с 8 до 18 часов 
(Sum), – количество градусов, приобретен-
ное телом особи за 1 минуту, усредненное 
для всех дней наблюдений;

6.	 Минимальная температура (Tm) – са-
мая низкая температура, зафиксированная у 
данной особи за все время наблюдений.

Обработка информации и статистический 
анализ проводились в среде программы R 
(R Core Team, 2012; Шипунов и др., 2014). 
Оценка значимости отличий параметров 
проводилась с помощью критерия Уилкок-
сона – Манна – Уитни (W). Принятый уро-
вень значимости p = 0.05.
Результаты 

Объединение змей из разных регионов в 
общие выборки мы посчитали возможным 
потому, что гадюки из-под Петрозаводска и 
Перми по своим терморегуляторным пара-
метрам практически не отличаются (Коро-
сов и др., 2021). Предварительная обработка 
данных по ужам показала аналогичные ре-
зультаты, поэтому выборки были объедине-
ны.

В результате наблюдений установлено, 
что поведение разных видов змей в течение 
суток имеет как сходные черты, так и суще-
ственные отличия. Начало дневной актив-
ности ужа и гадюки обуславливается двумя 
экологическими факторами – уровнем осве-

щенности и доступностью тепла. В ночное 
время животные находятся в укрытии, тем-
пература которого определяет температуру 
тела змей – они постепенно остывают. Самая 
низкая температура тела примерно одина-
кова для обоих видов и наблюдается перед 
выходом из убежища – около 10 °С (рис. 1). 
Утренний свет является важным стимулом к 
выходу змей из укрытий (Коросов, Хилков, 
2008). Расположившись недалеко от выхода 
из убежища, змеи ждут, когда температура 
субстрата перед норой существенно повы-
сится, после чего выходят на поверхность 
каменной гряды или почвы. В дневное вре-
мя гадюки и ужи, как правило, пребывают 
вне укрытий. Температурная кривая в ясный 
день имеет сложный (пилообразный) харак-
тер, но варьирует около определенных зна-
чений, что свидетельствует о явном термо-
регуляторном поведении. Гадюки стремятся 
поддерживать температуру тела на уровне 
30–34 °С, ужи – 27–31 °С. Видеонаблюдения 
показывают, что удерживание температуры 
в таком диапазоне происходит за счет соот-
ветствующих поведенческих реакций – из-за 
перемещения в более теплое или прохлад-
ное место, при изменении позы и положе-
ния тела относительно солнца. Оба вида 
проявляют теплолюбивость, стремление к 
теплу. Однако «предпочитаемые» темпера-
туры тела гадюки на 3–5 °С выше, чем у ужа. 
Такая ситуация характерна как для ясной 
погоды, так и для переменной облачности 
(рис. 2).

Рис. 1. Суточный ход температуры тела гадюки (1) и ужа (2) в ясный день (04.07.2019)
Fig. 1. The daily variation of body temperature of the common viper (1) and the grass snake (2) on a clear 

day (04.07.2019)
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Рис. 2. Суточный ход температуры тела гадюки (1) и ужа (2) во время переменной облачности
Fig. 2. The daily variation of body temperature of the common viper (1) and the grass snake (2) during 

variable cloud cover

Во время пасмурной погоды наблюдает-
ся противоположное: уж становится на 5–7 
°С теплее гадюки. Этот феномен может быть 
объяснен особенностями поведения ужа. В 
светлое время суток ужи активно переме-
щаются по поверхности при любой погоде. 
Выходя из норы, даже в мелкий дождь ужи 
могут нагреваться от рассеянной солнечной 
радиации и окружающих предметов, в отли-
чие от гадюк, остающихся в холодном укры-

тии. Вечером, при снижении инсоляции и 
температуры среды, змеи скрываются в убе-
жище, где значения температуры их тел вы-
равниваются. В темное время суток оба вида 
находятся в укрытиях.

Отличия показателей терморегуляции
Отличия терморегуляторных способно-

стей видов проявляются практически на 
всех шести изучаемых параметрах (табл. 2, 
рис. 3).

 Таблица 2. Значения температурных показателей двух видов змей

Вид Tmh Tmt Tact Tb Sum Tm

Vipera berus 
Карелия 

41.4 38.5 33.7 31.9 26.4 6.5
39.6 37.8 33.6 33.3 24.1 7.5
39.6 38.3 33.7 33.6 24.8 8.1

Vipera berus 
Пермь 

37.4 37.2 33.4 33.0 27.3 1.9
38.2 36.8 33.6 33.6 28.3 8.4

М 39.24 37.72 33.6 33.08 26.18 6.48
sd 1.53 0.72 0.12 0.70 1.73 2.66
m 0.63 0.29 0.05 0.29 0.71 1.09

Natrix natrix 
Карелия

33.3 32.9 31.5 24.2 22.7 13.8
39.1 35.3 31.6 30.2 22.9 10.4
37.6 35.3 31.2 27.7 21.4 8.8

Natrix natrix 
Пермь

36.9 34.8 31.2 26.3 18.6 5.5
38.1 36.3 31.6 26.6 17. 9 11.4

М 37 34.92 31.42 27 20.7 9.98
sd 2.22 1.25 0.20 2.19 2.32 3.09
m 0.91 0.51 0.08 0.89 0.95 1.26
p 0.0936 0.0119 0.0111 0.0119 0.00793 0.0952
W 21 25 25 25 25 4



38

Ганюшина Н. Д., Коросов А. В., Литвинов Н. А., Четанов Н. А. Сравнение параметров терморегуляции обыкновен-
ного ужа и обыкновенной гадюки // Принципы экологии. 2022. № 4. С. 34–43.

Максимальная высшая температура (Tmh) 
у гадюк (39.24 °С) существенно выше, чем у 
ужей (37 °С), но значимых различий между 
представленными выборками не было. При-
чина состоит в высокой изменчивости по-
казателей в небольших выборках для ужей 
и гадюк. Среди ужей одна особь была мо-
лодой с низкой терпимостью к перегреву. 

Предположив, что увеличение объемов вы-
борок приведет к выявлению значимых от-
личий этого параметра, мы сравнили выбор-
ку ужей и выборку для всех гадюк (31 особь); 
отличия стали значимыми. В целом гадюки 
демонстрируют большую  терпимость к вы-
соким температурам.

Рис. 3. Средние значения температурных показателей (точка) и их стандартное отклонение для ужа (1) 
и гадюки (2)

Fig. 3. Average values   of temperature indicators (point) and their standard deviation for grass snake (1) and 
adder (2)

  Обнаружены значимые отличия оценок 
максимальной типичной температуры (Tmt) 
– 37.7 °С у гадюки против 34.9 °С у ужа, что 
указывает на большую «теплоустойчивость» 
гадюк.

Стремление гадюк нагреться до более вы-
соких температур проявляется и в наличии 
значимых отличий для показателя средняя 
температура во время баскинга (Tb): у гадюк 
он на 5 °С выше, чем у ужей. Малоподвиж-
ная гадюка посредством баскинга целена-
правленно обеспечивает наибольшую тем-
пературу тела, избегая перегрева.

 Сумма накопленных температур (Sum) у 
гадюк (26.18 °С) значимо выше, чем у ужей 
(20.7°С), что говорит об их способности бо-
лее эффективно аккумулировать тепло, пре-
бывая в одинаковой тепловой обстановке.

Минимальная температура тела (Tm) об-
условлена окружающей тепловой обстанов-
кой одних и тех же укрытий для обоих видов, 
поэтому значимые отличия отсутствуют.

Отличия распределений температур
Отдельные параметры терморегуляции 

характеризуют определенные позиции на 
графике обобщенного распределения тем-
пературы тела животных в течение суток 
(рис. 4).  Для гадюк можно отметить три яв-
ных моды, для ужа – всего две.

Значения температуры, формирующие 
первый пик (13–17 °С), определяются тепло-
вой обстановкой в укрытиях, где змеи пре-
бывают ночью и при пасмурной погоде. Эти 
пики у гадюк и ужей совпадают.

Второй пик (23 °С) соответствует перио-
дам, когда потоки тепла от солнца уже до-
статочны для запуска поведенческой термо-
регуляции («стремление в тепло»), но еще 
не позволяют достичь высоких температур 
тела, это наблюдается при переменной об-
лачности и пребывании змей в легких укры-
тиях, в воде, на прохладном субстрате. Этот 
уровень был принят нами как минимальный 
порог для формирования выборки, по кото-
рой рассчитывалась средняя температура 
тела во время баскинга (Tb). Здесь уже вид-
ны межвидовые отличия: гадюки явно пред-
почитают более высокие температуры.

Последний пик на уровне 33–35 °С фор-
мируется только на данных для гадюки. При 
достижении таких температур запускается 
реакция ухода от перегрева: гадюки уполза-
ют на прохладный субстрат, изменяют поло-
жение тела относительно солнца и пр. Мо-
дальное значение (34.0 °С) было определено 
нами как «максимальная добровольная тем-
пература» и оценивается путем сопоставле-
ния форм поведения змей с температурой 
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Рис. 4. Параметры терморегуляции на частотном распределении температуры тела гадюк (1) (3579 от-
счетов) и ужей (2)  (55256 отсчетов)

Fig. 4. Thermoregulation parameters  on the frequency distribution of body temperature in common vipers 
(1) (3579 counts) and grass snakes (2) (55256 counts)

их тела (Коросов, Ганюшина, 2019, 2021). 
На диаграмме распределения температуры 
тела ужа нет выраженного третьего пика.
Обсуждение 

Рассматривая суточную динамику тем-
пературы тела двух видов змей, мы видим 
сходство реакции на внешние условия и от-
личия в терморегуляторных механизмах.

Период суточной активности (моменты 
выхода из ночного убежища и ухода в него) 
для обоих видов змей в целом совпадает и 
обусловлен доступной инсоляцией. Пере-
пады дневной температуры тела у гадюк и 
ужей происходят по большей части синхрон-
но – как  последствие стохастического изме-
нения уровня инсоляции в условиях пере-
менной облачности.

Вместе с тем положение графика днев-
ной температуры тела у гадюк на несколько 
градусов выше, чем у ужей, что свидетель-
ствует о выборе гадюкой более прогрева-
емых локаций. Наблюдения показывают, 
что в то время, когда гадюка неподвижно 
греется под лучами солнца, уж находится в 
состоянии постоянной двигательной актив-
ности, попутно обретая тепло, поступаю-
щее от солнца и окружающих предметов и 
теряя его при теплообмене со средой. Так-
тика гадюки – обязательное нагревание до 
терпимого уровня. Тактика ужа – спонтанная 
двигательная активность в приемлемых тер-
мальных условиях. Эти особенности термо-
регуляторного поведения приводят к тому, 
что днем в 20 % случаев гадюка имеет более 
высокую температуру тела, чем уж. Иными 
словами, гадюки специализируются на ак-
кумуляции тепловой энергии, тогда как ужи 
пассивно пользуются имеющейся теплотой 

среды. При этом оба вида активно избега-
ют перегрева. Однако для гадюки неприем-
лемая температура начинается с 38 °С, для 
ужа – с 35 °С. Таким образом, обыкновенная 
гадюка более эффективно использует тепло-
вые ресурсы среды в умеренной зоне, чем 
обыкновенный уж, дольше остается нагре-
той до более высокой температуры, следо-
вательно, имеет возможность осуществлять 
более интенсивный метаболизм. 

Терморегуляторные параметры, рассчи-
танные нами для ужей, подтверждают дан-
ные других авторов. Так, началом терморе-
гуляции ужей называется температура тела 
27.7 °С (Isaac, Gregory, 2004), что соответству-
ет полученной нами температуре тела во 
время баскинга (27 °С). Ранее проведенные 
сравнительные исследования гадюки и ужа 
согласовываются с нашим общим выводом: 
находясь в одинаковых условиях, гадюки 
в течение дня имеют более высокую тем-
пературу тела, чем ужи, т. е. являются бо-
лее теплолюбивым видом (Gaywood, 1990; 
Rutskina et al., 2009).

Единственной причиной, которая объяс-
няет эти отличия, является разница в харак-
тере размножения – откладка яиц ужом, но 
вынашивание и яйцеживорождение у гадю-
ки. При дефиците тепла в условиях Севера 
единственный способ успешного развития 
детенышей в течение сезона – это их актив-
ное нагревание для обеспечения необходи-
мого уровня метаболизма и скорости реак-
ций. В литературе показано, что недостаток 
тепла при плохой погоде летом является 
причиной гибели самок с недоразвитыми 
зародышами (Madsen, 1989). Это и приводит 
гадюк к тактике поддержания как можно бо-
лее высокой температуры, не превышающей 
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порога температурной выносливости. Таким 
образом,  на распределении значений тем-
пературы тела формируется третий пик, ко-
торый должен быть характерен и для других 
эффективно терморегулирующих видов.

Итак, почти все параметры терморегуля-
ции у гадюк выше, чем у ужей, гадюки более 
эффективно используют тепловые ресурсы, 
они более теплолюбивы. Северная граница 
ареала у гадюки заходит за Полярный круг, 
на 1000 км севернее, чем у обыкновенного 
ужа, который занимает области гораздо юж-
нее границы ареала обыкновенной гадюки 
(Ананьева и др., 1998). Кажется очевидным, 
что южные обитатели должны быть более 
теплолюбивы, чем обитатели Севера. Одна-
ко для обыкновенного ужа и обыкновенной 
гадюки, обитающих в одной климатической 
зоне, это не так. Вопрос о соотношении по-
казателей терморегуляции для наших видов 
на южной границе ареала остается откры-
тым.

Заключение
1.	 Суточный ход температур обыкновен-

ного ужа и обыкновенной гадюки, обитаю-
щих в одной климатической зоне на север-
ной границе ареала, характеризуется син-
хронностью реакций на внешние условия.

2.	 Все температурные характеристики, 
кроме минимальной температуры, у гадюк 
выше, чем у ужей.

3.	 Гадюка – более теплолюбивый вид, 
чем уж.

4.	 Гадюка обнаруживает большую тер-
пимость к низким температурам.

5.	 Малоподвижная гадюка специализи-
руется на нагревании и аккумуляции тепла. 
Постоянная спонтанная активность ужа не 
позволяет ему достигать высоких значений 
температуры тела.

6.	 Непрерывная регистрация темпера-
туры тела рептилий позволяет получить точ-
ную оценку эколого-физиологических пара-
метров терморегуляции.
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Summary: The parameters of thermoregulation of two sympatric species 
of widespread snakes are considered: the common viper (Vipera berus L.) 
and the grass snake (Natrix natrix L.). The analysis of unique data obtained 
by continuous recording of reptile body temperature by loggers was carried 
out. The calculation of the parameters was made by the original author’s 
methodology and included 6 indicators: maximum highest temperature, 
maximum typical temperature, median activity temperature, tempera-
ture during basking, sum of temperatures, minimum temperature. Four 
out of the six indicators in the viper were significantly higher than in the 
grass snake. The viper shows greater tolerance to low temperatures, but, 
at the same time, is a more thermophilic species than the grass snake. The 
inactive common viper effectively accumulates heat, while the constant 
spontaneous activity of the grass snake does not allow it to reach high 
body temperatures.

COMPARISON OF THERMOREGULATION 
PARAMETERS OF GRASS SNAKE AND 

COMMON VIPER
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К ПОПУЛЯЦИОННОЙ ЭКОЛОГИИ СРЕДНЕЙ 
БУРОЗУБКИ (SOREX CAECUTIENS LAXM.) В 
ЕВРОПЕЙСКОЙ ЧАСТИ АРЕАЛА. СООБЩЕ-
НИЕ III. РАЗМНОЖЕНИЕ, ДЕМОГРАФИЧЕ-
СКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ, ЛИНЬКА, 

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ

УДК 591.5:599

Ключевые слова:
интенсивность репродукции 
плодовитость 
возрастная и половая структура 
популяции 
закономерности и факторы 
динамики численности

Аннотация: На основе многолетних стационарных и экспедицион-
ных исследований на таежном Северо-Западе России (1958–2018 
гг.) анализируются популяционно-экологические особенности раз-
множения, демографической структуры и динамики численности 
популяции средней бурозубки, в т. ч. связанные с ее обитанием в 
приграничной европейской части ареала. Установлено, что в этих 
условиях для вида характерен более продолжительный, длящийся 
со второй половины апреля до середины сентября, репродуктив-
ный период, отличающийся участием в размножении в основном 
лишь взрослых, перезимовавших зверьков. Общее число вывод-
ков за сезон – два, чему соответствуют и два достаточно четких 
пика расселения сеголетков, приходящиеся на конец июня – на-
чало июля и начало августа. Эмбрионов у одной самки бывает от 5 
до 11, в среднем (n = 21) 7.7. Это несколько больше, чем у других 
видов наших землероек-бурозубок, и выше, чем у того же вида 
в других частях его ареала. Экологическая структура популяции 
характеризуется быстрым возрастанием доли сеголеток, состав-
ляющих уже в сентябре более 72 %. По годам возрастной состав 
популяции также меняется, коррелируя с интенсивностью раз-
множения и общей численностью населения. Соотношение полов 
зависит от возраста, сезона года и состояния популяции. Числен-
ность заметно меняется по годам, но без сколько-нибудь четкой 
периодичности и в целом не синхронна с таковой фонового вида 
– обыкновенной бурозубки. Тем не менее за 60 с лишним лет на-
блюдений вырисовывается всего четыре и к тому же очень нечет-
ких периодов подъема, возникающих под влиянием достаточно 
сложного сочетания ряда экзо- и эндогенных факторов.
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Введение
Несмотря на неослабевающий интерес к 

изучению биологии средней бурозубки, в т. 
ч. и в связи с ее относительной малочислен-
ностью и своеобразием существования в ев-
ропейской части ареала, экология и особен-
но размножение и динамика численности 

вида в этих условиях по-прежнему остаются 
исследованными совершенно недостаточ-
но. Настоящее сообщение, основанное на 
многолетних (1958–2018 гг.) стационарных 
и экспедиционных исследованиях, охватив-
ших территорию Карелии и прилежащих 
регионов Восточной Фенноскандии, пред-
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ставляет собой попытку восполнить этот 
существенный пробел. Обитая здесь на се-
веро-западной периферии ареала, средняя 
бурозубка вырабатывает весьма эффектив-
ные структурно-популяционные адаптации 
и благодаря этому успешно преодолевает 
экстремальные экологические условия, со-
храняя достаточно высокие показатели ре-
продукции и стабильное положение в фор-
мирующемся населении мелких млекопита-
ющих региона.
Материалы 

Материалом для настоящего сообщения 
послужили многолетние сборы зверьков из-
учаемого вида, составившие в сумме 1879 
добытых и исследованных средних бурозу-
бок.
Методы 

Для изучения размножения всех отлов-
ленных зверьков разделили на две возраст-
ные группы. При этом в качестве основных 
возрастных критериев использовали форму 
(конфигурацию и состояние швов) черепа и 
степень стертости зубов, а в качестве второ-
степенных (вспомогательных) – особенно-
сти снашивания волосяного покрова на хво-
сте, лапах и ушных раковинах. Кроме того, в 
сомнительных случаях привлекали и некото-
рые другие показатели, в частности размеры 
тимуса, который, как известно, полностью 
инволюирует к осени первого года жизни и 
у перезимовавших зверьков практически не 
выражен.

Особи первой возрастной группы (сего-
летки) характеризуются высокой сжатой с 
боков черепной коробкой (череп «вздутый») 
и отсутствием гребней. Швы между костями 
хорошо заметны. Зубы имеют острые вер-
шины и гребни. Эмаль коронок не стерта. 
Половая система, как правило, недоразвита. 
Тимус хорошо развит, его абсолютный вес 
достигает 30–170 мг. Хвост равномерно по-
крыт волосами («пушистый»). Волосяной по-
кров на лапках и ушных раковинах хорошо 
развит и почти не имеет следов снашивания. 
В подавляющем большинстве случаев это 
неполовозрелые зверьки (subadultus).

Зверьки второй возрастной группы (пере-
зимовавшие) отличаются утолщенным чере-
пом с хорошо развитыми гребнями и слабо 
заметными швами, последние имеют зиг-
загообразный рисунок. Вершины промежу-
точных зубов в результате снашивания окру-
гленные, коренные зубы уплощены, с тупы-
ми конусами и гребнями. Пигментация на 

зубах почти не заметна. Волосяной покров 
хвоста, лап и ушных раковин сильно сношен, 
а местами совсем отсутствует («лысины»). 
Это половозрелые зверьки (adultus).

Различаются возрастные группы и по стро-
ению половой системы. У неполовозрелых 
самцов семенники очень малы и, как прави-
ло, имеют округлую форму (диаметр около 
1 мм, вес не более 5–6 мг). Придатки семен-
ника и семенные пузырьки недоразвиты. У 
половозрелых, перезимовавших бурозубок 
семенники значительно крупнее, имеют 
продолговатую форму (длина 5–16 мм, ши-
рина 3–8 мм) и хорошо заметны даже у не-
вскрытых зверьков (в виде двух вздутий на 
нижней стороне тела). Придатки семенника, 
простатическая и куперова железы и семен-
ные пузырьки очень хорошо выражены, по-
следние наполнены спермой и сильно взду-
ты. У самцов, участвующих в размножении, 
кроме того, увеличены боковые кожные же-
лезы.

У молодых неполовозрелых самок мат-
ка полупрозрачная, тонкая и короткая, об-
щая длина ее рогов составляет в среднем 
8.6 (3.2–16.1) мм, тела 10.9 (1.5–24.3) мм. У 
взрослых зверьков тело матки составляет в 
среднем 59 % от длины рогов, а у молодых 
– 76 %.

У кормящих или ранее кормивших самок 
соски обсосаны и волосяной покров вокруг 
них сильно вытерт (особенно если самка 
кормит второй выводок), но у первых млеч-
ные железы лактируют, а у вторых – нет. У 
беременных на ранних стадиях в яичниках 
хорошо заметны розоватые желтые тела, 
позднее – эмбрионы на рогах матки, а сама 
матка сильно увеличена в длину и ширину. 
Плацентарные пятна образуются, но очень 
быстро (уже на 2–3-й день после родов) ис-
чезают. Иногда удается определить и недав-
но оплодотворенных самок, признаки бе-
ременности у которых еще не выражены. В 
матке у таких самок бывает заметна мутная 
беловатая жидкость – сперма.

Сроки и интенсивность размножения 
зверьков определялись на основании пред-
принятого нами специального гистологиче-
ского исследования полового цикла самцов 
и самок (Ивантер, 1975). Остальные иссле-
дования проводились по общепринятым 
методикам, неоднократно описанным в на-
ших предыдущих публикациях (Ивантер, 
1975, 2018, 2019, 2020а, б; Ивантер, Мака-
ров, 2001), а также в методической сводке Е. 
В. Карасевой с соавторами (2008).

Кроме того, при анализе разовой плодо-



46

Ивантер Э. В. К популяционной экологии средней бурозубки (Sorex caecutiens Laxm.) в европейской части ареала. 
Сообщение III. Размножение, демографическая структура популяции, линька, динамика численности // Принципы 
экологии. 2022. № 4. С. 44–62.

витости и других показателей репродукции 
средней бурозубки и расчетов их достовер-
ности, а также при оценке влияния экзо- и эн-
догенных факторов на ход и интенсивность 
размножения и динамику численности по-
пуляции нами применялись статистические 
приемы, включающие в себя проверку вы-
борок на нормальность распределения, вы-
числение средних и их статистических оши-
бок (методы Стьюдента и Фишера) и про-
ведение регрессионного и дисперсионного 
анализов, а также определение симметрич-
ности и асимметричности распределений, в 
т. ч. для выявления репродуктивных тенден-
ций в микроэволюции (Ивантер, Коросов, 
1992, 2011).

Изучение линьки волосяного покрова 
средней бурозубки, как и других мелких 
млекопитающих (Ивантер, 2021), проводи-
лось обычными, использовавшимися в ана-
логичных исследованиях методами (Кузне-
цов, 1932; Бигман и др., 1948; Депарма, 1951; 
Когтева, 1963; Соколов и др., 1986). При этом 
особенно широко применялось «картирова-
ние» –  зарисовка на коллекционных карточ-
ках с трафаретами контура шкурки измене-
ний окраски мездры и расположения лин-
ных пятен. Кроме того, в световом микро-
скопе определяли функциональное состоя-
ние наружных покровов, дифференцирова-
ли зрелые волосы от растущих, различали 
пигментированные и непигментированные 
участки закладки волоса у изученных образ-
цов кожи и волос. Необходимость световой 
микроскопии была в данном случае вызва-
на тем, то только с ее помощью можно, на-
пример, безошибочно отличить растущий 
зимний волос от окончательно выросшего 
летнего той же длины. Для этого достаточ-
но рассмотреть под бинокулярным микро-
скопом строение волосяной луковицы: у 
зрелых волос оно закрытого (колбовидно-
го) типа, а у растущих – открытого (сосочко-
вого). Кроме того, закладка волос не везде 
сопровождается потемнением мездры. По-
скольку волосы землероек имеют зонарную 
окраску и их концевые сегменты на разных 
участках шкурки неодинаковы по цвету (на 
спине темно-коричневые, на боках – бурые, 
а на брюхе – белые), то на боках и спине лин-
ные пятна бывают видны сразу, а на брю-
хе – лишь после того, как пробьются через 
кожу былые верхушки волос. Сегменты же 
стержня, лежащие ниже вершины, окраше-
ны в черный цвет. Поэтому при микроско-
пии кожи с брюшка без видимых признаков 

линьки легко обнаруживаются характерные 
изменения (в частности, функционирующие 
волосяные фолликулы), свидетельствующие 
о сезонной смене волос при так называемой 
скрытой пигментации.

Трудности в изучении линьки землероек 
связаны также с разновозрастным соста-
вом популяции. Продолжительность линь-
ки одного зверька, как известно, невелика 
(Borowski, 1958). Но у всей популяции этот 
процесс растянут, и в один и тот же период 
в ее составе встречаются особи, находящи-
еся на разных стадиях линьки. Отсюда неиз-
бежные сложности в определении последо-
вательности и топографии сезонной смены 
шерсти.

Определение теплоизоляционных 
свойств шкурок (по удельной теплопрово-
дности) выполняли с помощью специально-
го прибора ИТ-3, изготовленного по нашему 
заказу для измерения теплопроводности 
небольших по размеру неметаллических 
объектов в Киевском институте техниче-
ской теплофизики АН УССР. Существенное 
преимущество этого прибора заключается 
в большой чувствительности и точности, а 
также в том, что все необходимые для рас-
чета теплопроводности величины получают 
при его использовании непосредственным 
измерением.
Результаты 

Размножение
При выделении возрастных групп у сред-

ней бурозубки мы руководствовались теми 
же признаками, что и в отношении других 
представителей рода Sorex: выраженностью 
черепных гребней и швов между костями, 
степенью стертости зубов, опушенности хво-
ста, лап и ушей. Учитывались также развитие 
тимуса (у зимовавших он не развит) и состо-
яние половой системы (табл. 1). Вместе с тем 
средняя бурозубка имеет некоторые спец-
ифические особенности, отличающие ее от 
других видов землероек. Прежде всего это 
касается размеров гонад, по которым сред-
няя бурозубка уступает не только обыкно-
венной, но и малой бурозубке. Однако в этих 
рамках возрастные отличия выражены у нее 
достаточно четко, особенно в отношении 
длины и веса семенников. Что же касается 
размеров матки, то по этому признаку сред-
них бурозубок разного возраста отличить 
трудно (крайние значения перекрываются, а 
средние довольно близки) – во всяком слу-
чае труднее, чем у других видов бурозубок.
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Таблица 1. Характеристика половой системы средней бурозубки

Показатель Зимовавшие Прибылые

Самцы
Число исследованных зверьков 28 205

Длина семенника, мм 6.4 (4.3–12.7) 1.1 (0.6–3.1)
Длина семенных пузырьков, мм 5.4 (4.5–6.5) –

Вес двух семенников, мг 123 (71–144) 2.4 (1.0–5.2)
Самки

Число исследованных зверьков 17 147
Суммарная длина рогов матки, мм 10.5 (6.5–16.2) 7.0 (2.3–11.9 )
Длина влагалища (тела матки), мм 4.4 (2.3–6.7) 3.6 (1.0–6.4)

Можно отметить и видовую специфику в 
строении матки. У средних бурозубок индекс 
матки (отношение длины влагалища к сум-
марной длине рогов) составляет у молодых 
50, а у старых 40 %. Это говорит, во-первых, 
о том, что половое созревание сказывает-
ся преимущественно только на удлинении 
рогов (длина влагалища почти не меняется 
с возрастом), во-вторых, об ином строении 

матки у рассматриваемого вида. В сравне-
нии с маткой обыкновенной землеройки 
матка средней бурозубки имеет более ко-
роткое тело и длинные рога, а в сопоставле-
нии с малой, наоборот, более длинное тело 
и короткие рога. Напомним, что индекс мат-
ки у обыкновенной бурозубки составляет 
65–75, у малой – 35–46 %.

Рис. 1. Поперечные срезы извитых канальцев семенника в состоянии покоя (а), активного спермато-
генеза (б) и яичника самки в стадии фолликулярной активности (в) у средней бурозубки. Микрофото, 

х400
Fig. 1. Transverse sections of the convoluted tubules of the testis at rest (a), active spermatogenesis (б) and 

the female ovary at the stage of follicular activity (в) in the common shrew. Microphoto, x400 

Мы не располагаем достаточным мате-
риалом, позволяющим точно установить 
фенологические сроки начала размноже-
ния средних бурозубок в Карелии. Это объ-
ясняется тем, что по большинству лет на-
блюдений отловленные перезимовавшие 
зверьки оказывались уже вступившими в 
размножение. Однако в те годы, когда рабо-
та на стационарах начиналась еще весной, 
отловы зверьков этого вида свидетельство-
вали об отсутствии у них признаков размно-
жения (гона и течки) и в марте, и в первой 
половине апреля. Лишь в середине апреля 
часть зверьков уже готова к размножению. 

В эти сроки у самцов размеры семенников 
увеличиваются до 7.5–8.1 мм, а их вес – до 
160–180 мг. К этому времени достигают по-
ловой зрелости и самки. Суммарная длина 
рогов составляет у них 8.2–8.9 мм. Так что 
гон приходится в наших условиях, как, впро-
чем, и на большей части видового ареала, 
на конец апреля – начало мая. Своеобразие 
хода гаметогенеза у самцов и самок средней 
бурозубки подтверждают и гистологические 
исследования (рис. 1).

Первые беременные самки были до-
быты в Карелии 26.06.1959, 17.06.1986 и 
19.06.2004 г. Однако сезон размножения у 



48

Ивантер Э. В. К популяционной экологии средней бурозубки (Sorex caecutiens Laxm.) в европейской части ареала. 
Сообщение III. Размножение, демографическая структура популяции, линька, динамика численности // Принципы 
экологии. 2022. № 4. С. 44–62.

средних бурозубок начинается здесь, оче-
видно, значительно раньше, поскольку в год 
массовых весенне-летних отловов в запо-
веднике «Кивач» (1959) молодых зверьков 
мы отлавливали, например, начиная с 11 
июня. Судя по этой дате, спаривание сред-
них бурозубок происходит в наших условиях 
в конце апреля, т. е. несколько раньше, чем 
у обыкновенной и малой. Самцы же этого 
вида с уже увеличенными семенниками, 
свидетельствующими об активном сперма-
тогенезе, отлавливались нами с 22 апреля.

Таким образом, наиболее вероятные сро-
ки начала репродуктивного цикла средней 
бурозубки в исследуемом регионе прихо-
дятся на последнюю декаду апреля – начало 
мая.

Отмеченные фенологические сроки на-
чала репродуктивного периода подтверж-
даются и сопоставлением сроков перво-
го появления в уловах молодых зверьков с 
известными периодами беременности (20 
дней; Dehnel, 1952) и выкармливания моло-
дых в гнезде (20–21 день; Dehnel, 1950; Abe, 
1968). Так, в Карелии первые молодые особи 
этого вида начинают попадаться в ловушки 
и цилиндры в первой половине июня (8.06 
и 11.06.1959, 7.06.1967, 7.06.2003 г.), в мас-
се же это наблюдается в период с 10 по 21 
июня, что соответствует началу периода спа-
ривания средних бурозубок в конце апреля 
– начале мая. В 1959 г. последние беремен-
ные самки этого вида были отловлены 18.10 
и 12.11.1959 г., правда, в другие годы их по-
имки приходились на гораздо более ранние 
сроки: обычно середину – конец сентября. 
Таким образом, весь период размножения 
у средней бурозубки продолжается в наших 
условиях около 5 месяцев, но наиболее ин-
тенсивно протекает в июле – августе.

Из добытых нами во все время исследова-
ний взрослых самок 6 оказалось только что 
оплодотворенными, 25 – беременными, 9 – 
одновременно беременными и подсосными 
(лактирующими), 13 – лактирующими и 8 – 
со следами недавнего размножения. Лишь у 
двух самок признаков размножения не было 
обнаружено вообще. Это говорит о доста-
точно большой интенсивности репродукции 
данного вида.

Взрослые самцы готовы к спариванию 
уже в апреле. У всех добытых в этот месяц 
зимовавших самцов семенники были доста-
точно упругие, превышали в длину 7 мм и 
содержали в придатках массу зрелых спер-
матозоидов. С этого момента они сохраняют 
сексуальную активность не только весь лет-

ний сезон, но и осенью. Во всяком случае, 
признаки затухания половой функции (поте-
ря упругости семенников и др.) появляются 
у самцов чуть ли не на месяц позднее, чем у 
самок. В целом же степень сперматогенной 
активности семенников, если о ней можно 
судить по размерам и внешнему виду этого 
органа, у самцов средней бурозубки в тече-
ние всего лета и в начале осени остается на 
одном уровне.

Вплоть до сентября размножение про-
должается весьма интенсивно, но в середи-
не этого месяца, по-видимому, и заканчи-
вается. Что же касается упомянутых выше 
случаев обнаружения беременных зверьков 
в октябре, тем более в ноябре (1959 г.), то их, 
скорее всего, следует отнести к артефактам.

Эмбрионов у одной самки было от 5 до 11, 
в среднем (n = 21) 7.7. Это несколько боль-
ше, чем у других видов землероек, и выше, 
чем у того же вида в других частях ареала 
(табл. 2). По рогам матки эмбрионы распре-
делялись довольно равномерно: в правом 
обнаружено в среднем 7.4, в левом – 7.3. 
Рассасывания зародышей не отмечено.

Число генераций в течение года не менее 
двух, что доказывается поимкой кормящих 
самок, имеющих новую беременность. Кро-
ме того, и в отловах молодых землероек на-
мечаются два довольно заметных пика: 20–
30 июня и 26 июля – 19 августа. Возможно, 
что часть самок имеет три выводка в течение 
лета, но прямых доказательств этому пока 
нет. Случаев размножения сеголеток мы не 
отмечали, и сомнительно, чтобы в наших ус-
ловия они вообще могли иметь место. В дру-
гих регионах средней тайги Европейского 
Севера и Зауралья такое хотя и случается, но 
достаточно редко: доля сеголеток, участвую-
щих в размножении, не превышает там 1.2–
1.8 % (Рамазанова, 1983; Бобрецов, 2004). В 
то же время в Южной Сибири, Северо-Вос-
точной Азии и Пермской области созревание 
и участие в размножении прибылых средних 
землероек – более или менее нормальное 
явление, охватывающее от 4–8 до 15–17 % 
и даже больше зверьков этой возрастной 
группы (Реймерс, 1966; Долгов и др., 1968; 
Ревин, 1989; Докучаев, 1990; Куприянова, 
1994; Бобрецов, 2004). По данным Н. Е. До-
кучаева, сеголетки у средних бурозубок всту-
пают в размножение, как правило, при низ-
кой численности популяции. Но первым на 
обратную зависимость между числом зверь-
ков, созревающих в год рождения, и общей 
численностью популяции обратил внимание 
Г. Штайн (Stein, 1961). Участие в размноже-
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нии самок-сеголеток, таким образом, может 
являться у этого вида важным популяцион-
ным регуляторным механизмом, компенси-
рующим низкую численность бурозубок в 
отдельные годы.

Экологическая структура популяции
О темпах воспроизводства популяции 

средней бурозубки в Карелии говорят и осо-
бенности динамики ее возрастного и поло-
вого состава (табл. 3). Так, уже в середине 
июня прибылые составляют в среднем 72.4 
% от общего числа отлавливаемых зверьков. 
К осени доля сеголеток еще более возрас-
тает, а в августе – сентябре варьирует в пре-

делах 89–93 %, после чего к началу октября 
полностью вымирает. Это свидетельствует 
о достаточно высокой интенсивности раз-
множения рассматриваемого вида в нашем 
регионе и общем высоком уровне воспро-
изводства популяции. По годам возрастной 
состав популяции также меняется, коррели-
руя с интенсивностью размножения и общей 
численностью популяции. Чем выше уровень 
размножения, тем больше доля молодых в 
отловах (1961, 1969, 1974, 1989, 2001 гг.). И 
наоборот, в годы с низким темпом репро-
дукции, вследствие малочисленности мо-
лодых зверьков, возрастает удельный вес 
взрослых (зимовавших) особей (1976–1978, 

Таблица 2. Плодовитость средней бурозубки в разных частях ареала

Район исследований n 
пределы

Число 
эмбрионов на 

самку
Среднее Источник

Карелия 21 5–1 7.7 наши данные
Башкирия   7.1 Снигиревская, 1947

Волжско-Камский край 3 6–8 7.0 Попов, 1960
Западная Сибирь 25 2–11 7.0 Юдин, 1962

в т. ч.     
Томская область 19 5–9 6.1 Юдин, 1962

Там же 5 4–8 6.7 Глотов и др., 1978
Барабинская 
низменность 4 5–8 6.3 Глотов и др., 1978

Приобье (Алтайский 
край) 5 7–11 7.0 Юдин, 1962

Горный Алтай 3 5–6 5.3 Юдин, Барсова, 1967
Юг Средней Сибири   6.0 Реймерс, 1966

Верхняя Лена 16 1–11 6.0 Реймерс, Воронов, 
1963

Якутия 10 2–9 6.6 Тавровский и др., 1971
Северный Сахалин 2  6.0 Воронов, 1993

Север Дальнего 
Востока 8 4–8 7.1 Юдин и др., 1976

Бассейн Омолона 54 3–9 8.3 Докучаев, 1990
Восточное 

Прибайкалье 22 5–9 7.6 Матурова, 1982

Бассейн Чемиджа 44 2–11 7.5 Докучаев, 1990
Южная Якутия 22 1–8 5.7 Ревин, 1989

Алтай 20 4–8 5.4 Юдин и др., 1979
Урал 11 4–9 7.5 Большаков и др., 1996

Предверхоянье 11 5–11 8.3 Ревин и др., 1988
Коми 26 4–10 6.6 Куприянова, 1994

Печоро-Илычский 
заповедник 36 2–10 7.1 Бобрецов, 2004  

   Алтае-Саянская 
горная страна 21 4–14   9.5  Юдин и др., 1979

о. Хоккайдо 8 4–8 7.1 Abe, 1968
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1981–1982, 1996–1997, 2011 гг.).
Соотношение полов зависит от возраста, 

сезона года и состояния популяции. Среди 
перезимовавших зверьков преобладают 
самцы, особенно в первую половину лета, 
когда они отличаются повышенной актив-
ностью, а самки заняты выкармливанием 

молодняка, отсиживаются в гнездах и редко 
выходят на поверхность. У прибылых зверь-
ков также отмечается несколько большая 
численность самцов, но причина здесь иная. 
Возможно, как и у обыкновенной бурозуб-
ки, это связано с преобладанием особей 
мужского пола среди эмбрионов.

Таблица 3. Возрастной и половой состав популяции средней бурозубки в Карелии 

Место и сроки иссле-
дования

Число прибылых Число зимовавших Общее число зверьков

абс.
из них 
самцы, 

%
χ2 абс.

из них 
самцы, 

%
χ2 абс. из них зимо-

вавшие, %

Заповедник «Кивач» 
(1959–1961) 86 53.5 6.0 34 50.0 0.1 120 28.3

Пудожский район 
(1960–1962) 84 42.8 0.1 3 – – 87 3.5

Питкярантский район 
(1967–2014) 843 55.0 1.8 112 76.7 1.0 959 11.7

Пряжинский район 
(2004–2016) 281 55.9 1.7 45 64.4 0.2 332 13.6

Всего 1294 54.5 1.6 194 68.0 0.1 1498 13.0
По месяцам: июнь 155 58.1 5.8 82 82.9 4.5 258 28.7

июль 421 52.5 5.0 54 63.0 0.1 447 10.1
август 544 52.8 0.2 52 36.5 0.9 647 6.6

сентябрь 113 49.6 2.8 6 – – 114 3.5
октябрь 52 69.2 2.1 – – – 26 –

ноябрь – январь 9 66.7 5.1 – – – 6 –

Тем не менее уже в июле соотношение 
полов у взрослых особей выравнивается, а к 
концу репродуктивного сезона наблюдается 
численное преобладание самок. Снижение 
же интенсивности размножения к осени 
приводит к тому, что все большее количе-
ство самок, закончивших кормление вывод-
ков, становятся активнее и подвижнее, выхо-
дят на поверхность и в результате в большем 
количестве попадаются в давилки и цилин-
дры. Что же касается самцов, то с окончани-
ем репродуктивного периода их активность 
снижается. Они почти на 1–2 месяца раньше 
самок стареют и вымирают (Dehnel, 1950).

Линька
Первая линька у прибылых бурозубок 

происходит осенью. Согласно наблюдениям 
Н. Е. Докучаева (1983), в дальневосточном 
регионе она начинается у зверьков всегда на 
дорсальной стороне тела, обычно на задней 
части спины в районе крестца (рис. 2А), но 
может начинаться на голове или на холке 
(рис. 2Б). В связи с этим несколько различа-
ется и дальнейший порядок смены меха, что 
можно наблюдать на вышеуказанном рисун-
ке. Иногда закладка пигмента происходит 

на этих трех участках одновременно. Далее 
пигмент полосой захватывает всю спинную 
часть тела и верх головы. На следующем 
этапе линька заходит на бока и охватывает 
всю голову. Зимний мех вначале появляет-
ся на голове и спине, причем нередко это 
происходит до того, как появится пигмент 
на нижней стороне тела. Реже пигментиро-
ванной бывает вся поверхность шкуры. В 
любом случае, пигмент вначале исчезает на 
голове. В последнюю очередь линяет мех у 
передних ног, на животе и в паху. У средней 
бурозубки дольше всего пигмент сохраняет-
ся в паховой области в отличие от обыкно-
венной бурозубки, у которой, по данным С. 
Боровского (Borowski, 1968), осенняя линька 
заканчивается на горле.

Все исследователи при описании осенней 
линьки у бурозубок указывали, что линька 
осенью начинается на крестце и распро-
страняется вперед по спине. Наши материа-
лы 1976 и 1977 гг. по Карелии согласуются с 
этим положением (табл. 4). Однако в 1975 г. 
осенняя линька началась на холке и на голо-
ве одновременно. Этот год особенно выде-
лялся тем, что у многих бурозубок (особен-
но у самцов) мездра на голове и в передней 
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части спины очистилась от пигмента еще до 
того, как на брюшной стороне тела начался 
процесс линьки.

Волновой тип линьки в осенний период, 
наблюдавшийся у отдельных экземпляров 
обыкновенной и малой (Sorcx minutus L.) бу-
розубок (Borowski, 1964, 1973), нами не от-
мечен. Все экземпляры средней бурозубки 
в нашем материале имели полную осеннюю 
линьку.

Нами не было обнаружено половых раз-
личий в ходе осенней линьки у сеголеток, 
однако имелись четкие различия в сроках и 
ходе их осенней линьки в разные годы. Дан-
ные о соотношении линяющих зверьков в 
июле – сентябре за три года исследований 
(см. табл. 4) показывают, что если в 1976 и 
1977 гг. в июле зверьки не линяли, то в этом 
же месяце 1975 г. с линькой было отмечено 
8.2 % отловленных бурозубок. Первые зверь-
ки с пигментацией на мездре отловлены 20 
июля 1975 г. В 1976 и 1977 гг. первые линя-
ющие средние бурозубки были отмечены 7 

августа. В августе 1975 г. из 92 отловленных 
зверьков 6 (6.5 %) уже полностью сменили 
летний мех или имели остатки пигмента у 
передних ног и в паху. В августе 1976 г. бу-
розубки в зимнем меху не отлавливались. 
Зимний мех в августе 1977 г. имели только 
два зверька из 179 (1.1 %).

Анализ метеорологических данных за 
эти годы показал, что сроки начала осенней 
линьки не коррелируют с температурой. Так, 
1976 г. характеризовался более холодным 
летом; средняя температура августа в этом 
году была ниже, чем в 1975 и 1977 гг., соот-
ветственно на 2.1 и 0.5°.

Тем не менее в августе 1976 г. линяло 
наименьшее число зверьков. С. Боровский 
(Borowski, 1964) при изучении влияния тем-
пературы на сроки осенней линьки у обык-
новенной бурозубки при содержании в не-
воле также пришел к заключению, что раз-
ница тем ператур в 2–3° между опытными 
группами не повлияла на сроки начала линь-
ки.

Рис. 2. Изменения в пигментации мездры при осенней линьке у сеголеток средней бурозубки (по: До-
кучаев, 1983). А – линька начинается на огузке; Б – линька начинается на холке или на голове.

Fig. 2. Changes in the pigmentation of the mezra during autumn molting in this year brood of the common 
shrew (according to: Dokuchaev, 1983). A - molting begins on the rump; Б - molting begins at the withers or 

on the head



52

Ивантер Э. В. К популяционной экологии средней бурозубки (Sorex caecutiens Laxm.) в европейской части ареала. 
Сообщение III. Размножение, демографическая структура популяции, линька, динамика численности // Принципы 
экологии. 2022. № 4. С. 44–62.

Таблица 4. Интенсивность осенней линьки сеголеток средней бурозубки в разные годы 
исследований в Карелии (по: Ивантер и др., 1985) (данные по самцам и самкам объединены) 

 1975 г. 1976 г. 1977 г.

n
из них 
с линь-

кой
% n из них с 

линь кой % n из них с 
линь кой %

Июль 147 12 8.2 30 – – 27 – –
Август 92 25 27.2 121 6 5 179 31 17.3

Сентябрь 30 9 30 25 20 80 21 12 57.1

Причина изменений сроков начала осен-
ней линьки заключается в разном возраст-
ном составе сеголеток в указанные годы. В 
более ранних исследованиях уже отмеча-
лось (Шварц, 1955), что у Sorex araneus пер-
выми начинают линьку зверьки весенних 
пометов, т. е. более старшие по возрасту. 
Это подтверждается и нашими исследова-
ниями по средней бурозубке. В 1975 г. при 
высокой весенней численности бурозубок в 
размножении участвовали только зимовав-
шие самки. В течение лета они принесли три 
помета. Линька у сеголеток началась в июле, 
и количество линяющих зверьков равномер-
но нарастало до сентября. Растянутый пери-
од осенней линьки в 1975 г. связан с тем, что 
прибылые бурозубки вступали в линьку в за-
висимости от своего календарного возраста 
как бы поэтапно. В 1976 и 1977 гг. весенняя 
численность бурозубок была низкая. В эти 
годы в размножении принимали участие 
самки-сеголетки первого помета, которые 

и дали основной прирост популяции. Кро-
ме того, в 1976 г. из-за холодной затяжной 
весны часть первых пометов, очевидно, по-
гибла. Так, сеголетки начали ловиться лишь 
в июле, более чем на 20 дней позже обыч-
ного. В результате этого осенью 1976 и 1977 
гг. популяции оказались более однородны-
ми по возрастному составу. В основном это 
были зверьки второго поколения. Линька их 
проходила в одно время, поэтому процент 
линяющих зверьков в эти годы резко возрас-
тал от августа к сентябрю. Особенно ярко это 
было выражено в 1976 г. (см. табл. 4).

К зиме сеголетки средних бурозубок име-
ют более длинный зимний мех. Высота его 
увеличивается от 4.0 до 7.3 мм (табл. 5). Зна-
чительно изменяется и густота меха. Изме-
рения, проведенные на обыкновенной бу-
розубке, показали, что густота зимнего меха 
на 31 % выше летнего (Borowski, 1958), а его 
теплоизолирующие свойства – примерно на 
18 % (Gebczynski, Olszewski, 1963).

Таблица 5. Сезонная изменчивость высоты меха у различных половозрастных групп средней 
бурозубки Карелии* 

 Зимний мех Весенний мех Летний мех
n М ± m n М ± m n М ± m

Зимовавшие 
самцы 32 7.3 ± 0.09 68 0.1 ± 0.04 36 3.7 ± 0.05

Самки 80 7.3 ± 0.05 – – 53 4.2 ± 0.03
Сеголетки 14 7.3 ± 0.08 – – 40 4.0 ± 0.03

Примечание. * – высота зимнего меха измерялась у сеголеток осенью, а у зимовавших – в начале 
года.

Весенняя линька у самцов. Первые не-
большие пигментные пятна у особей муж-
ского пола появляются на шкурке в конце 
февраля. В течение второй половины марта 
у самцов происходит линька меха на голове 
и на боковых железах. Имен но в это вре-
мя происходит половое созревание и идет 
интенсивный рост генеративных органов. 
Имеется четкая зависимость между срока-
ми начала линьки и половым развитием 
животных. У двух самцов, отловленных 13 и 
14 марта 1974 г., линькой была занята поч-

ти вся поверхность кожи, а один самец от 14 
марта того же года уже перелинял и имел 
остатки пигмента только на огузке. Вес их се-
менников равнялся соответственно 62, 80 и 
102 мг, в то время как средний вес семенни-
ков в марте у других самцов был равен 27.2 
мг (=22). С другой стороны, в первой декаде 
апреля того же года было отловлено четыре 
самца, у которых сперматогенез еще не на-
чался. Средний вес семенников у них был 
равен 48 мг, тогда как все остальные самцы 
в апреле имели активный сперматогенез, и 
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средний вес семенников в популяции рав-
нялся 117.8 мг. Линька у этих 4 экземпляров 
шла вокруг боковых желез и на голове, и 
только у одного зверька начал линять живот, 
в то время как у большинства зверьков в это 
время зимний мех уже сменился на весен-
ний.

Линька на боковых железах начинается в 
центре и, постепенно расширяясь, захваты-
вает всю их поверхность (рис. 3А). Линькой в 
этот период занята незначительная площадь 
шкуры. С 25 марта по 15 апреля (только 3 экз., 
отловленные 13 и 14 марта, линяли раньше) 

происходит смена меха на всей шкуре (ве-
сенняя линька). От паховой области вдоль 
живота она идет вперед по телу, заходит на 
бока и на голову и распространяется вдоль 
спинной части тела. На боковых железах, а у 
части зверь ков и на голове, пигмента к это-
му времени уже нет. Очищение мездры про-
исходит в той же последовательности, как 
начиналась линька, т. е. освобождается от 
пигмента вначале вся нижняя сторона тела 
и затем голова. Дольше всего пигмент сохра-
няется на спинной стороне тела.

Рис. 3. Изменения в пигментации мездры при весенних и старческой линьках у средней бурозуб-
ки (по: Докучаев, 1983). А – весенняя линька I у самцов; Б – весенняя линька II у самцов; В – весен-
няя линька I у самок; Г – весенняя линька II у самок; Д – старческая линька (самцы и самки вместе)
 Fig. 3. Changes in the pigmentation of the mezra during spring and senile molting in the common shrew 
(according to: Dokuchaev, 1983). A – spring molt I in males; Б – spring molt II in males; В – spring molt I 

in females; Г – spring molt II in females; D – senile molting (males and females together)

У многих зверьков на огузке зимний мех 
не сменяется в течение первой весенней 
линьки и остается до второй весенней линь-
ки (рис. 3Б, нижняя ветвь). Зимний мех тог-
да выделяется хорошо заметным островком 
более длинного волоса. Отсутствие пигмен-
та в таких случаях указывает на то, что мы 
имеем дело с прерванной линькой. У 5 экз. 
отмечен волновой тип линьки.

Весенняя линька II начинается у самцов 
во второй половине мая и имеет обратное 
направление, т. е. начинается на спине и за-
канчивается на голове и вентральной сторо-
не тела (см. рис. 3Б). Она начинается обычно 
на огузке, где еще сохранялся зимний во-
лос, и захватывает всю спину. Следователь-

но, зимний мех на части спинной стороны 
тела сменяется непосредственно на летний. 
Смена зимнего меха сразу на летний так-
же известна для обыкновенной бурозубки 
(Skaren, 1973). С. Боровский (Borowski, 1968), 
однако, замечает, что у Sorеx araneus зимний 
мех после перерыва всегда сменяется весен-
ним до начала второй весенней линьки. 1 
экз., выделенный им в первой декаде мая, 
имел весенний мех на боках и животе (при 
отсутствии пигмента на этих участках тела). 
На спинной стороне у этого экземпляра кожа 
была пигментирована, но сохранялся зим-
ний волос. Возможно, он как раз менял зим-
ний мех сразу на летний. Отмечая довольно 
поздние сроки, С. Боровский отнес, тем не 
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менее, этот экземпляр к группе с возобно-
вившейся первой весенней линькой.

Во время весенней линьки II мездра очи-
щается в первую очередь на холке. Когда 
спинная сторона перелиняет, начинают ли-
нять голова, бока и нижняя сторона тела. В 
конце мая – начале июня часто можно ви-
деть самцов, у которых на спине короткий 
летний мех резко отделяется от более длин-
ного весеннего меха на остальных частях 
тела.

У средней бурозубки смена меха на бо-
ковых железах не нарушает общего хода 
второй весенней линьки. Для обыкновен-
ной бурозубки С. Боровский (Borowski, 1968) 
указывает, что при второй весенней линь-
ке пигмент возле боковых желез, так же как 
и в паховой области, исчезает в последнюю 
очередь.

Весенняя линька II заканчивается в пер-
вой декаде июня. Изредка в июне встреча-
ются также зверьки с прерванной второй 
весенней линькой. Один зимовавший самец 
с прерванной линькой, у которого весенний 
мех сохранялся на крестце и между ушей, 
был отловлен крайне поздно – 15 июля.

В процессе весенних линек у самцов зим-
ний мех, высота которого в среднем равна 
7.3 мм, сначала сменяется более коротким 
весенним мехом высотой 6.1 мм, а затем 
летним высотой 3.7 мм (см. табл. 5). Густота 
летнего меха по сравнению с густотой зим-
него также значительно уменьшается.

Весенняя линька у самок. У самок смена 
шерстного покрова от зимы к лету имеет не-
которые особенности. Первая самка с при-
знаками линьки была отловлена 14 марта 
1974 г. Процесс начинается на лбу и, посте-
пенно расширяясь, захватывает всю голову 
(рис. 3В). Линька в основном идет по волно-
вому типу. Довольно часто она отмечается 
на горле и у передних ног с наружной сто-
роны. В результате весенней линьки I мех 
меняется у самок только на передней части 
тела, и весенний мех к моменту второй ве-
сенней линьки занимает не более 30 % пло-
щади шкуры. На остальной части тела оста-
ется зимний мех. Полная смена меха проис-
ходит во время весенней линьки II (рис. 3Г). 
Начинается линька на спине и затем сразу 
охватывает всю площадь шкуры. Проходит 
она в очень сжатые сроки. В годы исследо-
ваний весенняя линька II проходила в пери-
од от 6 по 14 мая – в течение одной недели. 
С 15 мая все зимовавшие самки имели лет-
ний мех, чистую мездру, и лишь у отдельных 
зверьков наблюдались остатки черного пиг-

мента на спинной стороне тела, возможно, 
из-за более длительного роста волоса в этих 
местах.

Таким образом, самки имеют неполную 
весеннюю линьку, и зимний мех у них на 
большей части тела непосредственно сменя-
ется летним. Высота зимнего меха у самок 
равна 7.3 мм, а летнего – 4.2 мм.

Весенняя линька у самок начинается поз-
же, чем у самцов. Как известно, половое 
созревание самок весной отстает от тако-
вого самцов почти на месяц. Это также под-
тверждает наличие связи между линькой и 
генеративным состоянием этих животных. 
Сроки весенней линьки II у самок совпада-
ют с начальными стадиями беременности. 
Летний мех у них образуется значительно 
раньше, чем у самцов. Указание на подоб-
ный ход смены шерстного покрова от зимы 
к лету у самок известно и для обыкновенной 
бурозубки (Crowcroft, 1957; Borowski, 1968; 
Skaren, 1973).

Такие особенности в смене меха весной 
у самок имеют, очевидно, определенное 
адаптивное значение, т. к. способствуют бо-
лее экономному расходу энергии. В летний 
период, кроме того, зимовавшие самки име-
ют более длинный мех (см. табл. 5).

Феномен наличия двух весенних линек у 
землероек остается пока необъясненным. 
Очевидно, только тщательные исследова ния 
по энергетике землероек могут дать ответ на 
вопрос о том, какой выигрыш получает ор-
ганизм животного вследствие такой смены 
меха.

Старческая линька. С. Боровский 
(Borowski, 1963) установил, что перезимо-
вавшие землеройки, сменившие зимний 
наряд на летний, не имеют нормальной 
осенней линьки. В летний период у них на-
блюдается местная линька, ограниченная 
отдельными уча стками и без определенного 
направления (рис. 3Д). Она состо ит в росте 
новых летних коротких волос. В нашем мате-
риале имеются зверьки с таким типом линь-
ки в течение всего летнего периода как сре-
ди самцов, так и среди самок. К осени число 
зверьков, имеющих старческую линьку, уве-
личивается, особенно это заметно со второй 
половины августа.

Старческая линька проходит, как правило, 
на дорсальной стороне тела и часто вокруг 
боковых желез (у самцов и у самок). В двух 
случаях наблюдалась волновая линька.

У некоторых зверьков мех был вытерт 
до лысин, однако линька не наблюдалась. 
У части индивидуумов старческая линька 
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может появляться тотчас после завершения 
весенней (Borowski, 1963). Следовательно, 
старческая линька лишь отчасти может быть 
названа компенсирующей, которая способ-
ствует сохранению целостности шерстного 
покрова. Например, у бурозубки, имеющей 
на боку затянувшуюся рану, на месте раны 
и вокруг нее на мездре было широкое поле 
пигмента и наблюдался рост нового волоса.

У одной самки, отловленной 18 сентября 
1977 г., закладка пигмента в шкуре наблю-
далась по всей спинной поверхности и была 
сходна с нормальной осенней линькой се-
голеток. Более поздние отловы мы не про-
водили, поэтому неизвестно, появляется ли 
у зимовавших зверьков после такой линь-
ки зимний мех. При содержании обыкно-
венных бурозубок в неволе С. Боровский 
(Borowski, 1964) имел два случая, когда по-
сле осенней линьки у зимовавших зверьков 
вновь вырос длинный зимний мех. Однако 

он считает, что этому могли способствовать 
хорошие кормовые условия неволи. В есте-
ственных условиях зимовавшие бурозубки 
осенью не получали вновь зимнего меха и 
даже в феврале имели короткий летний во-
лос (Borowski, 1963).

Динамика численности
В условиях изучаемого региона числен-

ность средней бурозубки заметно изменяет-
ся по годам (с амплитудой от 0 до 1.3 на 100 
лов.-сут. и от 0 до 8.1 на 10 кан.-сут.), причем 
без сколько-нибудь четкой периодичности 
и в целом не синхронно с таковой фонового 
вида (рис. 4). Если же отвлечься от частно-
стей, то за 60 лет наблюдений вырисовыва-
ется всего четыре довольно нечетких, раз-
мытых периодов подъема. Первый – с 1959 
по 1962, второй – с 1969 по 1975 гг., третий, 
чуть более низкий, – с 1985 по 1992, и чет-
вертый – с 1999 по 2007 г.

Рис. 4. Многолетняя динамика численности средней бурозубки по учетам в Карельском При-
ладожье: 1 – ловушки; 2 – канавки

Fig. 4. Long-term dynamics of the abundance of the common shrew according to censuses in the 
Karelian Ladoga region: 1 – traps; 2 – grooves

Соответственно, под категорию депрес-
сионных попадают 1960–1968, 1976–1984 и 
1993–1998, 2009–2014 гг. При этом никакой 
достоверной цикличности в смене подъемов 
и спадов численности ни визуально (см. рис. 
1), ни с помощью статистического анализа 
данных учетов (Ивантер и др., 2008) выявить 

не удается. Следует помнить, что в Карелии, 
как и в целом в европейской части ареала, 
средняя бурозубка является видом подчи-
ненным, тогда как в Сибири она – повсе-
местно господствующий вид. Это относится 
и к рис. 5, построенному по данным учетов 
в «Киваче», Каскеснаволоке и Костомукше.
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Рис. 5. Изменения численности средней бурозубки по данным учетов ловушко-линиями в Костомукш-
ском заповеднике (А), заповеднике «Кивач» (Б), стационаре Каскеснаволок (В; 1 – линии, 2 – канавки)
 Fig. 5. Changes in the abundance of the common shrew according to trap-line surveys in the Kostomuksha 

Reserve (A), the Kivach Reserve (Б), and the Kaskesnavolok station (В; 1 – lines, 2 – grooves)
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Еще сложнее обстоит дело с выявлением 
причин многолетних изменений численно-
сти. Что касается Сибири, где, как уже гово-
рилось, средняя бурозубка – бессмененый 
доминант (как, например, обыкновенная в 
Европе), то здесь ее численность, отражая 
действие двух противоположных процессов, 
размножения и смертности, изменяется под 
влиянием сложного сочетания целого ряда 
экзогенных и эндогенных факторов: зимние 
экологические условия, обильные осадки в 
бесснежный период, фенология, ход и сроки 
наступления весны, обеспеченность зверь-
ков кормами, конкурентные отношения с 
господствующим видом и, наконец, числен-
ность популяции в предшествующий период 
времени (Докучаев, 1990). В Европе же, где 
средняя бурозубка – второстепенный вид, 
на первый план должны были бы выйти его 
конкурентные отношения с господствую-
щим видом землероек. Однако, по крайней 
мере в нашем регионе, мы, как ни странно, 
вместо ожидаемой обратной корреляции 
между численностью, наблюдаем вполне 
значимую прямую зависимость (Ивантер 
и др., 2008). Отсюда вывод, что причиной 
многолетних колебаний численности данно-
го вида на таежном Северо-Западе России, 
как, впрочем, и в Сибири, скорее всего, слу-
жат климатические (и прежде всего метео-
ролого-фенологические) факторы.

Что же касается сезонных изменений 
численности средней бурозубки, то, как и у 
других видов землероек-бурозубок, они не-
сколько различаются по срокам и темпам в 
разные годы и в разных местообитаниях в 
зависимости от численности и состава насе-
ления, состояния, интенсивности размноже-
ния и уровня смертности популяции (Иван-
тер, Макаров, 2001). Вместе с тем общая 
схема процесса сохраняется: численность 
зверьков заметно нарастает от мая к июлю, 
достигает максимума в августе – сентябре, 
резко снижается к ноябрю – декабрю, ста-
билизируется зимой и вновь сокращается в 
апреле – мае (годовой минимум).

Заключение
Как показали многолетние экспедици-

онные и стационарные исследования, вы-
явленные выше экологические особенно-
сти средней бурозубки в специфических 
условиях европейской, представляющей 
периферийную северо-западную часть ее 
ареала, территории отличаются крайней 
динамичностью и в значительной степени 
связаны как с плотностью популяции, так и 
с внешними, экологическими факторами 
среды. Весьма эффективные структурно-по-
пуляционные адаптации, затрагивающие 
все сферы жизнедеятельности вида, обе-
спечивают относительную устойчивость и 
оптимальное состояние его популяций в экс-
тремальных для них приграничных услови-
ях. Наряду с более частными специальными 
приспособлениями индивидуального ранга 
в периферических его населениях успешно 
реализуются широкие структурно-популяци-
онные адаптивные комплексы, отличающи-
еся значительной лабильностью и высокой 
скоростью компенсаторной перестройки. В 
характере биотопического и пространствен-
ного размещения это означает переход к от-
четливому синантропизму, а в репродукции 
– к удлинению периода размножения и до-
стижению максимально эффективного вос-
производства за счет более полного и интен-
сивного участия в нем взрослых зверьков. 
Для процессов линьки характерна ее край-
няя растянутость и максимальная мобилиза-
ция механизмов физической терморегуля-
ции, проявляющаяся в крайнем усложнении 
структуры волосяного покрова. Вызванная 
же ужесточением отбора и специфической 
перестройкой возрастного и полового со-
става популяции активизация микроэволю-
ционных процессов и проявляющиеся в этих 
условиях характерные адаптивные особен-
ности динамики численности обеспечивают 
виду успешное продвижение на северо-за-
пад и освоение им широких, далеко прости-
рающихся от центра ареала новых террито-
рий.
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Summary: Based on long-term stationary and expeditionary studies in the taiga 
North-West of Russia (1958–2018), the population and ecological features of 
reproduction, demographic structure and population dynamics of the common 
shrew, including those associated with its habitat in the border European part 
of the range, are analyzed. It has been established that under these conditions 
the species is characterized by a longer reproductive period lasting from the 
second half of April to mid-September, characterized by the participation in 
reproduction mainly of only adult animals that have overwintered. The total 
number of broods per season is two, which also corresponds to two fairly clear 
peaks of the settlement of underyearlings, which occur at the end of June – 
the beginning of July and the beginning of August. Embryos in one female are 
from 5 to 11, on average (n = 21) 7.7. This is somewhat higher than that of 
other species of our shrews and higher than that of the same species in other 
parts of its range. The ecological structure of the population is characterized 
by a rapid increase in the proportion of underyearlings, which already in 
September is more than 72 %. The age composition of the population also 
changes over the years, correlating with the intensity of reproduction and the 
total population. the sex ratio depends on the age, season of the year and 
the state of the population. The number varies markedly over the years. but 
without any clear periodicity and, on the whole, not synchronously with that 
of the background species, the common shrew. Nevertheless, in more than 
60 years of observations, only four and, moreover, very fuzzy periods of rise 
appear under the influence of a rather complex combination of a number of 
exogenous and endogenous factors.
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ОСОБЕННОСТИ РАДИАЦИОННО-
ХИМИЧЕСКОГО ВОЗДЕЙСТВИЯ НА 
ЩИТОВИДНУЮ ЖЕЛЕЗУ МЕЛКИХ 

МЛЕКОПИТАЮЩИХ

УДК УДК 599.323.4:591.444:544

Ключевые слова:
щитовидная железа 
морфометрические 
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γ-облучение 
нитрат натрия 
совместное действие

Аннотация: В настоящее время остро стоит проблема оценки многофак-
торных антропогенных воздействий на популяции животных. Способность 
токсикантов перемещаться на значительные расстояния от источника за-
грязнения и непредсказуемость их совместного действия требуют более де-
тального исследования формирования эффектов при поступлении в течение 
длительного времени факторов в организм млекопитающих. Щитовидной 
железе принадлежит существенная роль при адаптации организма к посто-
янно изменяющимся условиям окружающей среды, при этом она является 
лабильной и отвечает на антропогенную трансформацию среды изменением 
структурно-функциональных характеристик составляющих ее компонентов. 
Цель исследования – изучить особенности хронического действия факторов 
радиационной и химической природы на формирование ответной реакции 
щитовидной железы мышей и определить морфологические критерии ти-
реоидной ткани, по которым можно оценить характер таких воздействий у 
млекопитающих, обитающих на техногенно загрязненных территориях. Для 
этого были проведены эксперименты на половозрелых самцах мышей линии 
СВА, сначала были изучены эффекты раздельного действия факторов, а по-
том варианты их совместного действия. Животных подвергали γ-облучению 
в течение 30 суток (226Ra) при мощности экспозиционной дозы 2000-2500 
мкР/ч (1.6 сГр). Нитрат натрия мыши получали перорально также 30 суток в 
концентрациях 10 и 45 мг/л. С применением морфологических методов ис-
следования показана высокая чувствительность щитовидной железы мышей 
к хроническому низкоинтенсивному γ-облучению и нитрату натрия в дозах 
и концентрациях, реально встречающихся в окружающей среде, что позво-
ляет предложить показатели ее морфофункционального состояния для ис-
пользования в качестве критерия оценки биологического действия радиаци-
онно-химических воздействий. Совместное действие исследуемых факторов 
оказывало большее влияние на тиреоидную паренхиму по сравнению с их 
раздельным действием. Полученные результаты необходимо учитывать при 
оценке многофакторных антропогенных воздействий на щитовидную железу 
млекопитающих и при экологическом нормировании техногенной нагрузки 
на наземные экосистемы.
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Введение
В естественных условиях обитания на по-

пуляции животных одновременно действует 
комплекс факторов, которые вызывают раз-
ные биологические эффекты. Обнаружение 
четких закономерностей формирования та-
ких эффектов – весьма сложная задача не 
только в связи с многообразием действую-
щих в природе факторов, но и из-за возмож-
ных модифицирующих влияний раздражи-
телей друг на друга, в результате которых из-
меняется зависимость «доза – эффект» для 
животных, населяющих техногенно загряз-
ненные территории. На степень проявления 
радиационных воздействий могут влиять и 
такие экологические факторы, как популяци-
онные циклы животных (Раскоша, Ермакова, 
2013). В этой связи представляется необхо-
димым помимо исследований, проводимых 
на животных из природных популяций, важ-
ность которых очевидна, выявить законо-
мерности формирования ответной реакции 
органов и тканей при одновременном мно-
гокомпонентном действии факторов в кон-
тролируемых условиях эксперимента на ли-
нейных мышах (генетическая однородность, 
отсутствие скрытых возбудителей инфекци-
онных и паразитарных заболеваний), содер-
жащихся в стандартизированных условиях 
вивария, с возможностью точной дозировки 
и времени экспозиции загрязнителей.

В осуществлении адаптации животных к 
постоянно изменяющимся условиям окру-
жающей среды одно из приоритетных мест 
принадлежит щитовидной железе, гормоны 
которой влияют практически на все органы 
и ткани организма. Тиреоидная ткань, яв-
ляясь чрезвычайно лабильной, отвечает на 
антропогенную трансформацию среды из-
менением структурно-функциональных ха-
рактеристик составляющих ее компонентов. 
Обнаружена чувствительность щитовидной 
железы мелких млекопитающих к радиаци-
онному воздействию (Надольник и др., 2004; 
Fujimoto et al., 2020). Исследования, прове-
денные нами на полевках-экономках из при-
родных популяций, показали, что обитание 
животных в течение многих поколений в ус-
ловиях повышенного уровня естественной 
радиоактивности вызывает существенные 
отклонения от контроля в морфологическом 
(Раскоша и др., 2015) и цитогенетическом 
(Раскоша, 2018; Raskosha et al., 2022) состо-
янии щитовидной железы. Растет частота за-

болеваний этого органа среди ликвидаторов 
радиационных аварий и населения, прожи-
вающего на техногенно загрязненных терри-
ториях (Drozdovitch, 2021). При радиацион-
ных воздействиях сопутствующим химиче-
ским фактором могут быть нитраты, которые 
в результате интенсивного использования 
азотистых удобрений в сельском хозяйстве и 
промышленности накапливаются в растени-
ях, почве и грунтовых водах и впоследствии 
способны оказывать пагубное воздействие 
на млекопитающих (ATSDR, 2001; Pearce, 
Braverman, 2017). Способность токсикантов 
перемещаться на значительные расстояния 
от источника загрязнения и непредсказуе-
мость их совместного действия требуют бо-
лее детального исследования формирова-
ния эффектов в организме млекопитающих, 
поэтому необходимо продолжить иссле-
дования в этом направлении с применени-
ем морфологических и морфометрических 
методов исследования, которые обладают 
широкой информативностью и позволяют 
выявлять одновременно как деструктивные, 
так и компенсаторно-приспособительные 
перестройки в органах и тканях животных.

В работе мы хотели проверить гипотезу 
о высокой чувствительности щитовидной 
железы животных к хроническому низкоин-
тенсивному γ-облучению и нитрату натрия 
в дозах и концентрациях, встречающихся в 
окружающей среде. Мы предполагаем, что 
раздельное действие факторов радиаци-
онной и химической природы не в полной 
мере отражает морфологическое состояние 
щитовидной железы, формирующееся по-
сле их совместного действия. Цель исследо-
вания – изучить особенности раздельного и 
совместного действия факторов радиацион-
ной и химической природы на щитовидную 
железу мышей и определить морфологиче-
ские критерии тиреоидной ткани, по кото-
рым можно оценить характер таких воздей-
ствий у млекопитающих, обитающих на тех-
ногенно загрязненных территориях.
Материалы 

В качестве объектов исследования ис-
пользовали самцов мышей линии СВА (n = 
38, возраст 3–4 месяца, масса тела – 21.4 ± 
0.4 г.), полученных из УНУ «Научная коллек-
ция экспериментальных животных» ФГБНУ 
ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (http://www.ckp-
rf.ru/usu/471933/). Работа проводилась в со-
ответствии с Руководством по содержанию 
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и использованию лабораторных животных 
(Руководство…, 2017) и требованиями ди-
рективы 2010/63/ЕU Европейского парла-
мента о защите животных, используемых в 
научных целях (Directive 2010/63/EU, 2022).
Методы 

Необходимым этапом выявления осо-
бенностей многофакторного действия было 
изучение каждого фактора в отдельности, 
а затем оценка их совместного действия. 
Мыши путем случайной выборки были раз-
делены на контрольную и пять опытных 
групп по 5–8 особей в каждой: I группа – 
γ-облучение в дозе 1.6 сГр, II группа – нитрат 
натрия в концентрации 10 мг/л, III группа 
– нитрат натрия в концентрации 45 мг/л, IV 
группа – γ-облучение в дозе 1.6 сГр + нитрат 
натрия в концентрации 10 мг/л, V группа – 
γ-облучение в дозе 1.6 сГр + нитрат натрия в 
концентрации 45 мг/л.

Радиационная нагрузка на организм жи-
вотных определялась мощностью экспози-
ционной дозы и сроком их содержания под 
воздействием ионизирующего излучения. 
Мышей облучали в течение 30 суток от двух 
источников 226Ra с активностью 0.474 * 106 и 
0.451 * 106 кБк, разнесенных на расстояние 
2.5 м. Геометрия расположения источников 
обеспечивала сравнительно однородное 
γ-облучение животных (неравномерность 
облучения не превышала 6 %). Мощность 
экспозиционной дозы γ-излучения состав-
ляла 2000–2500 мкР/ч. Данный уровень 
излучения имитировал условия внешнего 
γ-фона на участках с повышенной естествен-
ной радиоактивностью в Республике Коми. 
Суммарную поглощенную дозу (1.6 сГр) 
определяли термолюминесцентными дози-
метрами с детекторами ДТГ-4 (LiF) с после-
дующей регистрацией на термолюминес-
центной установке ДВГ–02ТМ (НПП «Доза», 
Россия) в лаборатории миграции радио-
нуклидов и радиохимии ИБ ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН. Водные растворы нитрата натрия 
мыши получали перорально в течение 30 
суток в концентрациях 10 и 45 мг/л. Выбор 
концентраций базировался на уровне ПДК 
для питьевой воды – 45 мг/л в соответствие 
с СанПиН 1.2.3685-21. Накопленные дозы 
нитрата за месяц составили соответственно 
0.1 и 0.3 г/кг массы тела (рассчитаны по NO3

-

). Следует отметить, что нитрат-ион не токси-
чен, но из-за действия анаэробных бактерий 
(в желудочно-кишечном тракте) от 5 до 20 
% нитратов превращаются в нитриты, кото-
рые обладают выраженной токсичностью 

(Habermeyer et al., 2015). Контролем служи-
ли мыши такого же возраста и пола, содер-
жавшиеся при нормальном радиационном 
фоне (8–10 мкР/ч) в аналогичных с опытны-
ми животными условиях вивария (темпера-
тура – 20–22 °С, влажности воздуха 50 ± 5 %) 
со свободным доступом к воде и пище.

Декапитацию мышей одновременно 
опытных и контрольной групп осуществляли 
через 30 суток после окончания воздействий 
в утренние часы, чтобы избежать влияния 
суточных колебаний на исследуемые по-
казатели. Щитовидные железы сразу после 
извлечения фиксировали в 10 % нейтраль-
ном забуференном формалине (рН 7.2–7.4) 
с максимальной стандартизацией сроков 
фиксации и условий дальнейшей обработки 
материала. Парафиновые срезы тиреоидной 
ткани толщиной 5–6 мкм готовили на рота-
ционном микротоме Finesse 325 (Thermo 
Scientific, USA). Полученные гистологические 
препараты окрашивали реактивом Шиффа 
с докраской ядер гематоксилином Карачи и 
анализировали под микроскопом NU2 (Karl 
Zeis, Германия) при увеличении от ×250 до 
×1250. При морфометрическом исследова-
нии тиреоидной паренхимы использовали 
точечный метод определения относитель-
ных объемов тканевых компонентов органа. 
Для этого использовали окулярную плани-
метрическую сетку Автандилова (на одно 
животное подсчитывали не менее 1000 то-
чек). На основании полученных показателей 
вычисляли индекс активности щитовидной 
железы (соотношение относительных объ-
емов эпителия и коллоида), который напря-
мую отражает функциональную активность 
органа. C использованием окулярной линей-
ки измеряли высоту фолликулярного эпите-
лия, диаметры ядер, а также длинный (L) и 
короткий (В) поперечники фолликулов (от 50 
до 100 замеров). Средний диаметр фоллику-
лов вычисляли по формуле D = (L + B) / 2. По 
отношению среднего диаметра фолликула к 
высоте тиреоидного эпителия определяли 
индекс функции железы, который обратно 
пропорционален ее функциональной актив-
ности. Подсчитывали среднее число тиро-
цитов в фолликуле и общее число фоллику-
лов на поле зрения микроскопа (10 полей 
зрения на особь). Измерение морфологи-
ческих параметров тиреоидной ткани осу-
ществляли в соответствии с методическими 
рекомендациями (Быков, 1979; Автандилов, 
1990; Хмельницкий, 2002). Гистологические 
препараты фотографировали на микроскопе 
БИОЛАМ-Л (Россия) с использованием циф-
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ровой камеры МС-12 (ООО «ЛОМО-МА») 
при увеличении окуляра ×12.5, объектива 
×20, 40 и 100.

Полученные результаты анализировали 
общепринятыми методами вариационной 
статистики с использованием пакета про-
грамм: Microsoft Office Excel 2017 (Microsoft, 
США) и Statistica 6.0 (StatSoft, lnc, США). 
Нормальность распределения цифровых 
массивов проверяли, используя критерий 
Пирсона. Достоверность различий между 
контрольной и опытными группами опре-
деляли с использованием t-критерия Стью-
дента. Для количественной характеристики 
результатов совместного действия факторов 
использовали коэффициент взаимодействия 
(Кw), который вычисляется как отношение 
инкремента ответной реакции системы на 
совместное действие факторов к сумме ин-
крементов эффектов при их раздельном 
действии (Geras’kin et al., 2005). Результат 
взаимодействия факторов оценивали как 
аддитивный, если Кw = 1, эффект класси-
фицировали как антагонистический или си-
нергический соответственно при Кw ≤ 1 или 
Кw ≥ 1.
Результаты 

Раздельное действие факторов. Анализ 
гистологических препаратов щитовидной 
железы у животных, подвергнутых хрониче-
скому γ-облучению (I группа), показал стати-

стически значимое изменение большинства 
изучаемых морфометрических параметров 
тиреоидной ткани по сравнению с контроль-
ной группой, в целом свидетельствующее об 
активации гормонопоэза (табл. 1). Так, вы-
сота фолликулярного эпителия была выше 
контроля (р ≤ 0.001), тироциты как в мел-
ких, так и в крупных фолликулах выгляде-
ли гипертрофированными и имели кубиче-
скую или цилиндрическую форму (рис. 1А). 
У этой опытной группы животных отмечено 
увеличение числа клеток в среднем на один 
фолликул (р ≤ 0.05), а также изменение в 
процентном соотношении эпителия и кол-
лоида и возрастание объемной доли экстра-
фолликулярного эпителия по сравнению с 
контрольными значениями (рис. 2). Индекс 
активности и индекс функции щитовидной 
железы подтверждали повышение функцио-
нальной активности исследуемой ткани у об-
лученных животных (рис. 3). Об активности 
гормонообразовательных процессов в тире-
оидной ткани мышей в ответ на радиацион-
ное воздействие свидетельствовали также 
резорбционные вакуоли в коллоиде некото-
рых фолликулов. Размер ядер тироцитов ва-
рьировал в широких пределах, число фолли-
кулов на одно поле зрения соответствовало 
контролю. Кроме того, в щитовидной желе-
зе облученных животных иногда наблюдали 
расширение кровеносных сосудов, в некото-
рых случаях со стазом эритроцитов (рис. 1B).

Таблица 1. Mорфометрические изменения в щитовидной железе животных после действие 
γ-облучения и нитрата натрия

Исследуемые 
параметры Контроль I группа  II группа  III группа  IV группа V группа

Высота 
фолликулярного 
эпителия, мкм

5.6 ± 0.2 9.9 ± 
0.3***

8.9 ± 
0.4*** 8.2 ± 0.3** 9.5 ± 

0.2***
9.0 ± 

0.2***

Диаметр ядер, мкм 4.4 ± 0.2 5.3 ± 0.5 5.4 ± 
0.1*** 4.9 ± 0.1* 5.6 ± 

0.1***
5.6 ± 

0.1***
Диаметр 

фолликулов, мкм 63.6 ± 2.8 72.1 ± 1.6* 67.6 ± 2.9 63.4 ± 2.1 57.4 ± 1.6* 68.9 ± 1.4

Число тироцитов в 
фолликуле 16.3 ± 1.1 20.6 ± 0.7* 19.6 ± 0.7* 13.8 ± 1.0 15.7 ± 0.6 19.0 ± 0.6

Число фолликулов, 
на поле зрения

108.0 ± 
12.5 95.2 ± 2.1 80.6 ± 1.8* 77.7 ± 2.8* 98.3 ± 9.7 71.2 ± 1.9*

Примечание. Здесь и далее – статистически значимые отличия от контроля при *р ≤ 0.05, 
**р ≤ 0.01 и ***р ≤ 0.001.
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Рис. 1. Микрофотографии гистологических срезов щитовидной железы животных: А –  гипертрофия 
клеток фолликулярного эпителия у мыши I группы (увеличение – 1250 раз); B – расширенные кровенос-
ные сосуды у мыши I группы (увеличение – 500 раз); С – крупные фолликулы с атрофичной эпителиаль-
ной выстилкой, заполненные плотным темноокрашенным коллоидом у мыши III группы (увеличение 

– 250 раз). Препараты окрашены реактивом Шиффа с докраской ядер гематоксилином
  Fig. 1. Micrographs of histological sections of the thyroid gland of animals: А – hypertrophy of follicular 
epithelial cells in mice from group I (magnification  by 1250 times); B – wide blood vessels in mice from 
group I (magnification by 500 times); С – dilated follicles with atrophic epithelial lining filled with dense 

dark-colored colloid in mice from group III (magnification by 250 times). The preparations were stained with 
Schiff's reagent with additional staining of the nuclei with hematoxylin

Рис. 2. Соотношение структурных компонентов (%) в щитовидной железе животных после раздельного 
и совместного действия факторов. Условные обозначения: К – коллоид, ФЭ – фолликулярный эпите-

лий, С – строма и сосуды, ЭЭ – экстрафолликулярный эпителий
 Fig. 2. Ratio of structural components (%) in the thyroid gland in animals after separate and combined 

action of factors. Legend: К – colloid, ФЭ – follicular epithelium, C – stroma and vessels, ЭЭ – extrafollicular 
epithelium
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Рис. 3. Индексы щитовидной железы (усл. ед.; по оси ординат) у животных после раздельного и со-
вместного действия факторов

Fig. 3. Indices of the thyroid gland (conditional units; along the y-axis) in animals after separate and 
combined action of factors

После введения нитрата натрия в щито-
видной железе мышей (II и III группы) ста-
тистически значимо по сравнению с кон-
тролем увеличивалась высота фолликуляр-
ного эпителия и диаметр ядер тироцитов 
(р ≤ 0.001). О повышении функциональной 
активности тиреоидной ткани у животных 
этих опытных групп свидетельствовал ин-
декс функции (рис. 3), а также выраженная 
тенденция к снижению процентного вклада 
стромы и сосудов в общую площадь парен-
химы (см. рис. 2). Наряду с этим объемные 
плотности структурных компонентов иссле-
дуемой ткани и значения индекса активно-
сти не выходили за пределы нормы. Несмо-
тря на то что средний диаметр фолликулов 
был в пределах контрольных значений, на 
гистологических срезах щитовидной железы 
в обеих опытных группах были обнаружены 
крупные фолликулы с атрофичной эпители-
альной выстилкой, заполненные плотным 
темноокрашенным коллоидом (рис. 1C). Это 
повлияло на общее число фолликулов (на 
поле зрения), которое статистически зна-
чимо уменьшалось по сравнению с контро-
лем (р ≤ 0.05). Вклад экстрафолликулярного 
эпителия в общую площадь паренхимы у 
животных этих опытных групп, в отличие от 
облученных мышей, сохранялся в пределах 
нормы.

Совместное действие факторов. У жи-
вотных, подвергнутых одновременно дей-
ствию ионизирующего излучения и нитрата 
натрия (IV и V группы), перераспределение 
структурных компонентов тиреоидной па-
ренхимы выражалось в статистически зна-
чимом повышении доли фолликулярного и 
экстрафолликулярного эпителиев, в сниже-
нии объемной плотности коллоида (см. рис. 
2), а также в увеличении высоты тироцитов и 
диаметра их ядер по сравнению с контроль-
ной группой (см. табл. 1). Значения обоих 
индексов свидетельствовали о напряжении 
функции щитовидной железы у животных 
этих опытных групп, более выраженное в IV 
группе (см. рис. 3). Кроме того, в последнем 
случае отмечали статистически значимое по 
сравнению с контролем понижение объем-
ной плотности сосудов и стромальных эле-
ментов, а также среднего диаметра фолли-
кулов (р ≤ 0.05). У животных V группы на ги-
стологических срезах исследуемой ткани вы-
явлено, наоборот, разрастание фолликулов, 
что способствовало уменьшению по сравне-
нию с контролем числа фолликулов на поле 
зрения. Наряду с этим в щитовидной желе-
зе мышей обеих опытных групп наблюдали 
дистрофические изменения, полиморфизм 
в размерах и форме ядер и тироцитов, а так-
же застой крови в сосудах. Результаты рас-
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четов Кw показали, что после хронического 
совместного действия ионизирующего излу-
чения и нитрата натрия были отмечены не-
линейные эффекты взаимодействия факто-

ров на морфологические показатели щито-
видной железы как антагонистической, так и 
синергической направленности (табл. 2). 

Таблица 2. Значения Кw морфометрических параметров щитовидной железы животных после 
совместного действия факторов

Группа

                 Объемная плотность, %

Высота 
ФЭ, мкм

Диаметр, мкм Число

Коллоид
Фоллику-
лярный 

эпителий
Строма и 
сосуды

Экстра-
фол- ли-

кулярный 
эпителий

Ядро Фолликул
Тироциты 
в фолли-

куле

Фолли-
кулы на 

поле зре-
ния

IV группа 1.57** 1.25 1.05 0.97 0.51 0.63 -0.50** -0.08 0.24

V группа 0.74*** 0.69 0.19* 2.15* 0.49 0.86 -0.60 1.5 2.3**

Обсуждение 
При изучении «здоровья» популяций 

остро стоит проблема выбора наиболее 
информативных характеристик организма, 
способных представить объективную инфор-
мацию о структурно-функциональных про-
цессах адаптации, дезадаптации и реабили-
тации органов и тканей животных. Оценка 
состояния гомеостаза организма выступает 
как система раннего контроля качества окру-
жающей природной среды, позволяющая 
выявить даже незначительные изменения в 
функционировании живых существ (Захаров 
и др., 1996). Щитовидная железа принимает 
активное участие в поддержании гомеостаза 
и играет ведущую роль в неспецифических 
реакциях защиты организма, являясь подхо-
дящим тест-органом для биоиндикации, при 
этом использование морфометрических ме-
тодов позволяет в количественном выраже-
нии определить характер структурных пре-
образований и степень морфофункциональ-
ной активности ткани (Хмельницкий, 2002). 
Результаты проведенного исследования по-
казали чувствительность щитовидной желе-
зы мышей как к раздельному, так и совмест-
ному действию ионизирующей радиации 
и нитрата натрия в дозах и концентрациях, 
реально встречающихся в окружающей сре-
де, что позволяет предложить показатели 
ее морфофункционального состояния для 
использования в качестве критерия оценки 
радиационно-химических воздействий для 
животных из природных популяций.

Существующие на сегодняшний день под-
ходы к нормированию техногенной нагруз-
ки на биологические объекты основаны на 
эффектах собственно ионизирующего излу-
чения без учета возможной модификации 
радиобиологического эффекта при одновре-

менном воздействии нерадиационных фак-
торов (Petin et al., 2009; Проскурякова и др., 
2021). Полученные данные подтвердили 
наше предположение о том, что раздельное 
действие факторов в полной мере не отра-
жает эффекты, возникающие в результате их 
взаимодействий. Тем не менее некоторые 
особенности ответной реакции тиреоидной 
ткани после совместного воздействия факто-
ров проявлялись и в случае их раздельного 
действия. Это касается увеличения фолли-
кулярного эпителия, который традиционно 
считается достоверным критерием функ-
циональной активности щитовидной желе-
зы (Автандилов, 1990; Хмельницкий, 2002; 
Калашникова, Полякова, 2018) и обладает 
высокой радиочувствительностью (Раскоша 
и др., 2015), а также объемной доли клеток 
экстрафолликулярного эпителия. Клетки это-
го типа являются одним из источников вос-
становления тиреоидной паренхимы путем 
формирования «дочерних» фолликулов (Lee 
et al., 2018). Направленность пролифератив-
ных процессов во многом обусловливает 
способность щитовидной железы к разви-
тию компенсаторных процессов и восста-
новлению ее функциональной активности, 
однако активная пролиферация тироцитов 
может приводить в дальнейшем к тканевой 
перестройке этого органа с формированием 
узловых образований и разбалансировкой 
гормонопоэза (Хмельницкий, 2002; Калаш-
никова, Полякова, 2018).

В последнее время повышенный интерес 
вызывает изучение биологического дей-
ствия нитратов, особенно в отношении ор-
ганов эндокринной системы (Eskiocak et al., 
2005; Chan et al., 2011; Pearce, Braverman, 
2017; Rios-Sanchez et al., 2021). Всемирная 
организация здравоохранения определи-



70

Раскоша О. В., Карманов А. П., Кочева Л. С. Особенности радиационно-химического воздействия на щитовидную 
железу мелких млекопитающих // Принципы экологии. 2022. № 4. С. 63–75.

ла безопасный верхний предел содержа-
ния нитратов в питьевой воде как 50 мг/л 
(WHO Guidelines…, 2017), в России ПДК ни-
тратов не должна превышать 45 мг/л (Сан-
ПиН 1.2.3685-21). Эти пороговые значения 
были приняты в первую очередь для защи-
ты от метгемоглобинемии детей, находя-
щихся на искусственном вскармливании, а 
не из-за опасений по поводу состояния щи-
товидной железы (Chan et al., 2011; Pearce, 
Braverman, 2017). Однако в литературе име-
ются убедительные доказательства того, что 
избыточное потребление нитратов вызыва-
ет нарушения в работе щитовидной желе-
зы (Eskiocak et al., 2005; Rios-Sanchez et al., 
2021). Установлено торможение развития 
животных после хронической нитратной ин-
токсикации, авторы связывают это именно с 
измененным состоянием этого органа (Ogur 
et al., 2000). При пероральном поступлении 
в организм нитраты превращаются в нитри-
ты, которые реагируют с гемоглобином, об-
разуя метгемоглобин, что приводит к гипок-
сии различных органов и тканей (Eskiocak et 
al., 2005; Habermeyer et al., 2015; Lee et al., 
2017). Результаты, полученные нами, пока-
зали, что после употребления мышами ни-
трата натрия в концентрациях, не превыша-
ющих установленные нормы, морфологиче-
ские изменения щитовидной железы были 
наименее выражены по сравнению с ради-
ационным воздействием или совместным 
действием факторов. Особенность действия 
нитрата натрия проявлялась в том, что на 
фоне некоторого повышения функциональ-
ной активности тиреоидной ткани отмечали 
крупные фолликулярные аденомеры, кото-
рые мы не наблюдали после γ-облучения 
мышей, но они были обнаружены в одном 
из вариантов совместного действия факто-
ров. В таких фолликулах вследствие уплот-
нения коллоида и нарушения его резорбции 
гормоны не выводятся в кровь, а заполняют 
его просвет, поэтому, несмотря на избыточ-
ное содержание коллоида, в функциональ-
ном отношении эти фолликулы неактивны 
(Хмельницкий, 2002). Появление разрастаю-
щихся фолликулов можно связать с тем, что 
нитраты способны снижать выработку тире-
оидных гормонов путем конкурентного ин-
гибирования поглощения йодида (Eskiocak 
et al., 2005; Pearce, Braverman, 2017).

По данным литературы, открытие ради-
кального характера взаимодействия нитра-
тов с оксигемоглобином, канцерогенный эф-
фект данного химического вещества (Chan, 
2011; Bouaziz-Ketata, 2015; Habermeyer et al., 

2015; Karwowska, Kononiuk, 2020), а также 
аддитивное и синергическое действие с ио-
низирующим излучением позволяют трак-
товать сочетание этих двух факторов как по-
тенциально опасное для живых организмов 
(Malenchenko et al., 1984). Наши результаты 
показали, что вклад совместного действия 
факторов был наиболее существенным по 
сравнению с их раздельным действием и в 
целом приводил к напряжению морфофунк-
ционального состояния исследуемого орга-
на с проявлением как деструктивных, так и 
компенсаторно-приспособительных пере-
строек. На разных биологических объек-
тах была установлена закономерность: чем 
меньше интенсивность одного из исполь-
зуемых в комбинации агентов, тем меньше 
должна быть интенсивность другого факто-
ра для их максимального синергического 
взаимодействия. Синергизм при взаимодей-
ствии факторов может быть обусловлен фор-
мированием дополнительных эффективных 
повреждений в результате взаимодействия 
субповреждений, неэффективных при раз-
дельном применении агентов (Petin et al., 
2009). После совместного действия низко-
интенсивного гамма-облучения и нитрата 
натрия в концентрации, не превышающей 
ПДК, в щитовидной железе животных также 
проявлялись нелинейные эффекты взаимо-
действий, в т. ч. и синергического характера. 
Это было отмечено для таких морфометри-
ческих параметров, как объемные плотно-
сти фолликулярного и экстрафолликуляр-
ного эпителиев, коллоида, числа тироцитов 
в фолликуле и фолликулов на поле зрения, 
что необходимо учитывать при принятии ре-
шения о допустимых нагрузках на организм 
млекопитающих. В условиях радиационной 
нагрузки действие нитратов и нитритов на 
организм может усиливаться, исследовате-
ли объясняют это тем, что введение облу-
ченным животным нитрита натрия вызывает 
увеличение образования метгемоглобина в 
крови по сравнению с необлученными осо-
бями (Lee et al., 2017). Наряду с этим есть 
данные о том, что одним из механизмов 
токсичности нитратов, который характерен 
и для ионизирующей радиации, является их 
способность индуцировать окислительный 
стресс путем генерации свободных радика-
лов (Bouaziz-Ketata et al., 2015). Нарушение 
обмена нитратов в организме облученных 
животных происходит в т. ч. и за счет повы-
шения скорости его поступления во внутри-
сосудистое пространство.
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Заключение
Результаты проведенного исследования 

подтвердили гипотезу о высокой чувстви-
тельности щитовидной железы мышей к хро-
ническому низкоинтенсивному ионизирую-
щему излучению и нитрату натрия в дозах 
и концентрациях, встречающихся в окружа-
ющей среде, что позволяет предложить по-
казатели морфофункционального состояния 
тиреоидной паренхимы для оценки биоло-
гического действия факторов радиационной 
и химической природы у млекопитающих, 
обитающих на техногенно загрязненных 

территориях. Обнаружено, что данные, по-
лученные после раздельного действия фак-
торов, в полной мере не отражали ответную 
реакцию щитовидной железы, формирую-
щуюся после их совместного действия, в ре-
зультате которого проявлялись нелинейные 
эффекты, в т. ч. и синергического характера. 
Полученные результаты могут быть полез-
ными для развития системы оценки экологи-
ческого риска в результате многофакторных 
антропогенных воздействий и при норми-
ровании техногенной нагрузки на наземные 
экосистемы.
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Summary: At present, there is an acute problem of assessing multifactorial 
anthropogenic impacts on animal populations. The ability of toxicants to move 
considerable distances from the source of pollution and the unpredictability of 
their combined action require a more detailed study of the formation of effects 
when factors enter the mammalian body for a long time. The thyroid gland 
plays an essential role in the adaptation of the body to constantly changing 
environmental conditions. At that, it is labile and responds to anthropogenic 
transformation of the environment by changing the structural and functional 
characteristics of its components. The aim of the study is to investigate the 
features of the chronic effect of radiation and chemical factors on the formation 
of the thyroid response in mice and to determine the morphological criteria 
of thyroid tissue, by which it is possible to assess the nature of such effects 
in mammals living in technogenically polluted territories. Experiments were 
conducted on mature male mice of the NEA line, first the effects of the separate 
action of factors were studied, and then the variants of their joint action. The 
animals were exposed to gamma irradiation for 30 days (226Ra) at an exposure 
dose rate of 2000-2500 µR/h (1.6 sGr ). Mice also received sodium nitrate orally 
for 30 days at concentrations of 10 and 45 mg/l. Using morphological research 
methods, it was estimated that the thyroid gland of mice was highly sensitive 
to chronic low-intensity gamma irradiation and sodium nitrate in doses and 
concentrations actually occurring in the environment. This allows us to propose 
indicators of its morphofunctional state for use as a criterion for assessing the 
biological effect of radiation and chemical effects. The combined effect of the 
studied factors had a greater effect on the thyroid parenchyma compared to 
their separate action. The results obtained should be taken into account when 
assessing multifactorial anthropogenic impacts on the mammalian thyroid 
gland and with the environmental regulation of man-made load on terrestrial 
ecosystems.

FEATURES OF RADIATION AND CHEMICAL 
EFFECTS ON THE THYROID GLAND OF 

SMALL MAMMALS
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ПОПУЛЯЦИОННО-ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ 
АСПЕКТЫ АДАПТИВНЫХ РЕАКЦИЙ 

СИСТЕМЫ КРОВИ EMYS ORBICULARIS 
(REPTILIA: EMYDIDAE) ПРИ ИНВАЗИИ

УДК 598.132.4:591.111.1

Ключевые слова:
черепахи 
лейкоцитарные индексы 
периферическая кровь 
лейкоцитарная формула 
крови 
гемопаразиты

Аннотация: Проведена оценка лейкоцитарного профиля крови и ана-
лиз зараженности гемопаразитами болотной черепахи Emys orbicularis 
(Linnaeus, 1758) из Астраханской области России. В динамике двухлетних 
наблюдений в лейкоцитарных профилях болотной черепахи отмечено 
повышение относительного содержания гетерофилов (самцы) и сниже-
ние доли моноцитов (самцы, самки), возрастание индекса сдвига лей-
коцитов (самцы, самки), понижение лимфоцитарно-гранулоцитарного 
индекса (самцы), что иллюстрировало снижение реагирования иммуни-
тета в целом и доминирующую роль гранулоцитов в неспецифических 
адаптивных реакциях организма. Доля пораженных эритроцитов, экс-
тенсивность и интенсивность инвазии Haemogregarina spp. самок воз-
росла, у самцов осталась на прежнем уровне. Выявлены половые разли-
чия в морфометрических параметрах инфицированных эритроцитов че-
репах. Площадь эритроцитов самцов значимо превышала аналогичный 
показатель самок, но не изменялась по сравнению с инфицированными 
клетками. Пораженные эритроциты самок отличались большей площа-
дью и имели измененную форму. В крови инфицированных особей из-
менялось соотношения лейкоцитарных клеток в пользу гранулоцитов 
при уменьшении числа клеток лимфоцитарно-моноцитарного звена. 
Выявлена положительная слабая взаимосвязь между показателями ин-
вазии и содержанием в периферической крови черепах эозинофилов, 
отрицательная слабая взаимосвязь с интегральными лейкоцитарными 
индексами соотношения лимфоцитов и гетерофилов к эозинофилам. 
Совокупность значений интегральных лейкоцитарных индексов отра-
жала влияние паразита, при котором реактивность организма хозяина 
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Введение
Обширная область исследований посвя-

щена изучению морфофизиологических 
адаптаций черепах к существованию на гра-
нице водной, наземной и воздушной среды 
(Wyneken et al., 2007). В дельту Волги за-
ходит восточная часть ареала вида с таким 
образом жизни – болотной черепахи Emys 
orbicularis (Linnaeus, 1758), представленной 
здесь популяциями гаплолинии I номинатив-
ного подвида E. o. orbicularis (Lenk et al., 1999; 
Дуйсебаева и др., 2019). В связи с нарастаю-

щими отклонениями сезонных температур-
ных показателей и прессом антропогенной 
нагрузки особое внимание привлекает из-
учение эколого-физиологических механиз-
мов адаптации черепах к новым формиру-
ющимся условиям, которые вызваны дегра-
дацией и загрязнением окружающей среды, 
болезнями или интродукцией инвазивных 
видов. Гематологические показатели явля-
ются индикаторами детерминантов окружа-
ющей среды (Alleman et al., 1992; Соколина 
и др., 1997; Вершинин, 2004; Павлов, 2019), 
а также ценными диагностическими инстру-
ментами при оценке состояния организма 
животных и изучении экофизиологическо-
го статуса организмов и популяций in situ 
(Davis et al., 2008; Perpinan, Sanchez, 2009). 
При этом весьма плодотворным методоло-
гическим подходом считается определение 
лейкоцитарной формулы крови с расчетом 
связанных с ней интегральных индексов. Ра-
нее проведенными исследованиями в эри-
троцитах черепах E. orbicularis из природных 
популяций речных бассейнов Урала (Орен-
бургская область) и Волги (Астраханская об-
ласть) обнаружены и идентифицированы ге-
мопаразиты Haemogregarina spp. (Романова 
и др., 2021). В цикле работ, посвященных 
распространению и интенсивности инвазии 
водных черепах, выделяется два современ-
ных направления: во-первых, молекулярная 
идентификация (Ozvegy et al., 2015; Arizza 
et al., 2016) и морфология (Mihalca et al., 
2002; Soares et al., 2014) гемопаразитов; во-
вторых, иммуногематологический подход, 
позволяющий оценивать видоспецифиче-

ские адаптивные реакции и состояние им-
мунной системы организма системы крови 
черепах при инвазии с учетом гендерных, 
возрастных и биотопических различий. Сле-
дует отметить, что в рамках этого направле-
ния имеющиеся сведения о характере коли-
чественных изменений в крови черепах при 
заражении гемогрегаринами носят фраг-
ментарный характер и зачастую противоре-
чивы (Mihalca et al., 2002; Salakij et al., 2002; 
Ozvegy et al., 2015; Arizza et al., 2016). Кроме 
того, полностью отсутствуют динамические 
исследования по сравнительному анализу 
популяционных иммуногематологических 
характеристик водных черепах, обеспечива-
ющих важнейшие гомеостатические функ-
ции организма. В этой связи задача отсле-
живания изменений направленности адап-
тивных реакций системы крови болотной 
черепахи в условиях естественных биотопов 
при инвазии является актуальной и необхо-
димой как для теории, так и для решения 
практических природоохранных вопросов в 
области экофизиологии рептилий.

С учетом вышеизложенного целью ра-
боты являлся сравнительный анализ зара-
женности гемогрегаринами и лейкоцитар-
ного профиля крови болотной черепахи E. 
orbicularis из Астраханской области в период 
двухлетних наблюдений (2020–2021 гг.).
Материалы 

Объект исследования – особи E. orbicularis, 
добытые в окрестностях пос. Комсомоль-
ский Красноярского района Астраханской 
области, в слабопроточном озере на право-
бережье р. Ахтуба. За два года было вылов-
лено 108 особей: 48 особей (28 самок и 20 
самцов) 27–29 августа 2020 г.; 60 особей (20 
самок, 20 самцов и 20 молодых) 25–26 авгу-
ста 2021 г. Проанализировано 204 гематоло-
гических препарата.

Работы проводили в соответствии с 
«Международными руководящим принци-
пами для биомедицинских исследований 
на животных» (International Guiding…, 2012). 
Кровь у черепах брали путем прокола хво-
стовой вены. После взятия крови всех осо-

не выходила за пределы нормальных значений. Установленная поло-
жительная умеренная корреляционная взаимосвязь между интенсив-
ностью инвазии и длиной карапакса болотной черепахи позволяет про-
гнозировать более высокую интенсивность заражения в процессе онто-
генетического развития рептилий.

Рецензент: В. А. Илюха
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бей возвратили в места отлова.
Методы 

Мазки крови (по два от каждой особи) го-
товили с помощью гематологического шта-
пеля, высушивали на воздухе, затем фикси-
ровали в спиртоэфирной смеси (1:1). Зафик-
сированные мазки хранили до окрашивания 
при комнатной температуре. Мазки окраши-
вали в течение 20 минут красителем Гимза 
азур-эозин по Романовскому (10–12-кратный 
раствор, фирма «Биолот», Россия), приготов-
ленном на фосфатном буфере (рН 6.8–7.2). 
Готовые мазки просматривали на микроско-
пе «Meiji Techno», Япония, серия МТ 4000 с 
иммерсией, при увеличении ×1500, с диф-
ференцированным подсчетом лейкоцитов 
(Alleman et al., 1992; Соколина и др., 1997). 
По морфологическим особенностям опре-
деляли пять типов лейкоцитарных клеток (в 
%): гранулоциты (гетерофилы, базофилы, эо-
зинофилы) и агранулоциты (моноциты, лим-
фоциты). Цифровые изображения препара-
тов выполняли камерой «Vision САМ» для 
тринокулярного микроскопа «Meiju Techno»  
(увеличение ×1500).

На основании лейкоцитарной формулы 
крови рассчитали интегральные лейкоци-
тарные индексы в относительных единицах:

1) индекс сдвига лейкоцитов, ИСЛ = ∑ гра-
нулоцитов / ∑ агранулоцитов;

2) индекс соотношения лимфоцитов и эо-
зинофилов, ИСЛЭ = Л / Э;

3) индекс соотношения гетерофилов и эо-
зинофилов, ИСГЭ = Г / Э;

4) лимфоцитарно-гранулоцитарный ин-
декс, ИЛГ = Л × 10 / (Э + Г + Б);

5) индекс соотношения гетерофилов и 
лимфоцитов, ИСГЛ = Г / Л,

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

Пол взрослых черепах определяли по 
внешним морфологическим признакам, у 
молодых особей половую принадлежность 
не устанавливали. Измеряли длину карапак-
са (в мм) черепах по его прямой средней ли-
нии от переднего края загривкового щитка 
до заднего конца шва между надхвостовы-
ми щитками штангенциркулем.

Учет гемопаразитов проводили на 500 
эритроцитов у каждой особи. Экстенсив-
ность инвазии (Е – количество особей вида, 
зараженных гемопаразитами, по отноше-
нию ко всему числу исследованных осо-
бей) рассчитывали по формуле: E = (n / N) 
× 100 %. Среднюю интенсивность инвазии 
(I – количество паразитов, приходящихся в 

среднем на одну черепаху) рассчитывали по 
формуле: I = m / n. Индекс обилия (ИО – ко-
личество гемопаразитов, приходящихся на 
одну исследованную особь) рассчитывали 
по формуле: ИО = m / N, где n – количество 
зараженных особей; m – количество обнару-
женных гемопаразитов; N – количество ис-
следованных особей хозяев.

Окуляр-микрометром проводили изме-
рение диаметра лейкоцитарных клеток (2r), 
большой (2a) и малой (2b) осей здоровых 
и инфицированных эритроцитов. Площадь 
(мкм2) клеток рассчитывали по формулам 
круга S = π × r2 или эллипса: S = π × a × b, где 
r – диаметр круга; а – большая полуось эл-
липса; b – малая полуось эллипса; π = 3.14.

Полученные первичные данные проверя-
ли на  соответствие нормальному распреде-
лению по специальным критериям Шапиро – 
Уилка, Лиллиефорса и Андерсона – Дарлин-
га. Ввиду несоответствия первичных данных 
нормальному распределению, центральные 
тенденции и рассеяние показателей описы-
вали медианой (Me) и интерквартильным 
размахом (IQR). Многофакторным диспер-
сионным анализом с использованием лямб-
ды Уилкса (λWilks) в качестве критериальной 
статистики оценивали влияние факторов 
(пола, возраста, зараженности, года взятия) 
на лейкоцитарные показатели; значимость 
отличий (p-значения) рассчитывали путем 
рандомизации с использованием переста-
новочной процедуры (Шитиков, Розенберг, 
2014; Якимов, 2019). Данные сравнивали 
методами непараметрической статистики с 
расчетом критериев: Краскела – Уоллиса (H) 
(при множественном сравнении независи-
мых групп по одному признаку), Данна (D) 
(множественный критерий при попарном 
сравнении групп), Манна – Уитни (u) при 
сравнении двух групп, Вилкоксона (w) при 
сравнении зависимых выборок, критерием 
z – при сравнении долей с поправкой Хол-
ма, при α = 0.007, ранговым коэффициентом 
корреляции Спирмена (ρ) в пакете приклад-
ных программ «Rstudio». За величину стати-
стической значимости принимали α = 0.05.
Результаты 

Средняя длина карапакса половозрелых 
самок болотной черепахи составляла 137.25 
± 5.31 мм, самцов 155.00 ± 1.92 мм. Половых 
различий по этому показателю у взрослых 
болотных черепах не выявлено (D = 2.07, p = 
0.07). У сеголеток он равен 90.50 ± 0.90 мм, 
что значимо меньше по сравнению с сам-
ками (D = 6.10, p < 0.001) и самцами (D = 
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8.18, p < 0.001). Самцы и самки болотной че-
репахи, добытые в разные годы, по средней 
длине карапакса не различались (самки: w = 
0.27, p = 0.77; самцы w = 0.57, p = 0.56).

При дифференциации округлых лейкоци-
тарных клеток болотной черепахи с учетом 
расположения, наличия зернистости в цито-
плазме и формы ядра окуляр-микрометром 

измерили диаметр и рассчитали площадь 
клеток. Лейкоцитарные клетки самцов, за 
исключением эозинофилов, были крупнее 
аналогичных клеток самок и молодых осо-
бей. Самыми крупными лейкоцитами у всех 
особей являлись гетерофилы, самыми мел-
кими – лимфоциты (табл. 1).

Таблица 1. Морфометрия клеток лейкоцитарного ряда крови Emys orbicularis изученной популя-
ции в 2021 г. 

Показатели лейко-
граммы

1. Самцы 
половозре-
лые, n = 20

2. Самки поло-
возрелые, 

n = 20
3. Сеголетки, 

n = 20 Статистические показате-
ли

Me IQR Me IQR Me IQR

Гетерофилы
d 16 2 15 3 14 2 Н = 42.298, р < 0.001 

D1-2 = 4.725, р < 0.001 
D1-3 = 6.233, р < 0.001S 201.06 50.27 176.71 68.33 153.94 43.98

Эозинофилы d 14 3 13 2.25 13 3 Н = 3.970, р = 0.137S 153.94 63.62 132.73 46.53 132.73 63.62

Базофилы
d 13 2 12 2 12 1 Н = 25.890, p < 0.001 

D1-2 = 3.404, p = 0.001 
D1-3 = 4.977, p < 0.001S 132.73 40.84 113.1 37.7 113.1 18.06

Моноциты
d 13 3 12 2 12 2 Н = 37.811, p < 0.001 

D1-2 = 5.477, p < 0.001 
D1-3 = 5.160, p < 0.001S 132.73 63.62 113.1 37.7 113.1 37.7

Лимфоциты
d 10 1 9 3 9 1 Н = 25.332, p < 0.001 

D1-2 = 3.723, p < 0.001 
D1-3 = 4.795, p < 0.001S 78.54 14.92 63.62 31.22 63.62 13.35

Примечание. d – диаметр клетки, мкм; S – площадь клетки, мкм2; H – критерий Краскела – Уоллиса; 
D – критерий Данна; p – достигнутый уровень значимости.

Значимо не различались параметры ба-
зофилов и моноцитов у самцов (D = 0.62, p = 
0.78), самок (D = 1.76, p = 0.13) и молодых 
(D = 0.89, p = 0.55), а также диаметры и 
площади эозинофилов и моноцитов (D = 
0.83, p = 0.59) в выборке самок.

В период начальных наблюдений (2020 
г.) в лейкоцитарном профиле крови поло-
возрелых болотных черепах значимые по-
ловые различия обнаружены по содержа-
нию моноцитов, доля которых была выше в 
крови самцов (Романова и др., 2021). Непо-
ловозрелых особей в этот период не анали-
зировали.

Анализ лейкоцитарного состава крови в 
2021 г. показал значимые половые разли-
чия по содержанию гранулоцитов: эозино-
филов (H = 28.58, p < 0.001) и базофилов (H 
= 8.30, p = 0.01). Доля эозинофилов в крови 
самцов была значимо выше по сравнению 
с самками (D = 2.85, p = 0.01) и молодыми 
(D = 5.32, p < 0.001), доля базофилов мень-
ше по сравнению с молодыми (D = 2.75, p = 
0.01). Различие в количественном содержа-
нии эозинофилов в крови особей болотной 

черепахи разного пола и возраста отраз-
илось на интегральных лейкоцитарных по-
казателях. Так, у неполовозрелых особей с 
низкой долей эозинофилов в крови индекс 
соотношения гетерофилов к эозинофилам 
(ИСГЭ) был выше по сравнению с самками 
(D = 2.92, p = 0.01) и самцами (D = 5.17, p < 
0.001), а индекс соотношения лимфоцитов к 
эозинофилам (ИСЛЭ) выше по сравнению с 
самцами (D = 5.10, p < 0.001). 

В динамике двухлетних наблюдений в 
лейкоцитарных профилях самцов болотной 
черепахи отмечено повышение относитель-
ного содержания гетерофилов и снижение 
доли моноцитов (табл. 2). 

Интегральные индексы реактивности, 
дополняя друг друга, свидетельствовали 
о значимых изменениях в состоянии орга-
низма болотных черепах в наблюдаемый 
период времени, обусловленных комплек-
сом внешних и внутренних экологических 
факторов, среди которых особая роль от-
водится гемопаразитам. Хорошо извест-
но, что гемопротозойные одноклеточные 
рода Haemogregarina (Coccidia: Adeleorina: 
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Таблица 2. Изменение лейкоцитарного профиля самцов Emys orbicularis в течение 2020–2021 гг.

Показатели лейко-
граммы

Самцы 2020, n = 20 Самцы 2021, n = 20 Статистические показа-
тели

Me IQR Me IQR
Критерий 

Вилкоксона 
(w)

Уровень 
значимости 

(р)
Гетерофилы, % 11.50 9.50 15.00 13.00 2.56 0.01
Эозинофилы, % 12.00 7.50 13.00 11.50 1.48 0.13

Базофилы, % 21.50 13.50 20.50 7.50 0.63 0.52
Моноциты, % 10.00 8.00 6.00 3.00 4.70 0.000003

Лимфоциты, % 42.00 8.50 41.00 7.00 0.64 0.52
ИСЛ, отн. ед. 0.86 0.33 1.10 0.41 3.09 0.001

ИСЛЭ, отн. ед. 3.41 3.45 3.11 3.06 0.81 0.41
ИСГЭ, отн. ед. 1.15 0.91 1.08 1.38 0.90 0.36
ИЛГ, отн. ед. 9.29 3.38 6.54 3.03 2.28 0.02

ИСГЛ, отн. ед. 0.26 0.23 0.22 0.45 2.50 0.01
 Примечание. Жирным выделены статистически значимые показатели.

В анализируемый период времени в крови 
самок обнаружено пониженное содержание 

моноцитов  (табл. 3).

Таблица 3. Изменение лейкоцитарного профиля самок Emys orbicularis в течение 2020–2021 гг.

Показатели лейко-
граммы

Самки 2020, n = 28 Самки 2021, n = 20 Статистические показатели

Me IQR Me IQR Критерий Вил-
коксона (w)

Уровень значи-
мости (р)

Гетерофилы, % 12.00 10.00 17.00 7.50 1.89 0.05
Эозинофилы, % 10.50 10.00 8.00 9.50 0.73 0.46

Базофилы, % 23.50 10.00 24.00 10.00 1.86 0.06
Моноциты, % 7.50 3.00 4.00 3.00 3.24 0.001

Лимфоциты, % 45.00 11.00 38.00 9.50 1.08 0.27
ИСЛ, отн. ед. 0.88 0.37 1.11 0.31 2.27 0.02

ИСЛЭ, отн. ед. 4.15 5.40 4.90 6.24 0.04 0.96
ИСГЭ, отн. ед. 1.27 1.50 1.70 2.22 1.12 0.25
ИЛГ, отн. ед. 9.36 4.53 8.03 2.81 1.81 0.06

ИСГЛ, отн. ед. 0.24 0.25 0.38 0.27 1.47 0.13
Примечание. Жирным выделены статистически значимые показатели.

Haemogregarinidae) паразитируют в основ-
ном в организме эктотермных позвоночных, 
в т. ч. и черепах (Данилевский, 1891; Фин-
кельштейн, 1908; Мкртчян, 1966; Danilewsky, 
1885; Segade et al., 2006; Zelmer, Platt, 2008; 
Adl et al., 2012; Dvorakova et al., 2014, 2015).

Проблема систематики гемогрегарин не 
является предметом настоящей работы, но 
следует отметить, что морфология, внешний 
вид и форма гемогрегариновых паразитов 
(микрогаметоцитов, макрогаметоцитов и 
трофозоитов, расположенных внутри эри-
троцитов зараженных особей) позволила 
отнести их к роду Haemogregarina из семей-
ства Haemogregarinidae (Mihalca et al., 2002; 
Telford, 2009; Soares et al., 2014; Arizza et al., 
2016). Расположенные в эритроцитах чере-
пахи микрогаметоциты имели бобовидную 

форму и большое центральное ядро (рису-
нок, а), макрогаметоциты имели овальную 
форму с зернистыми ядрами и располага-
лись вблизи ядра эритроцита (рисунок, б). 
Зрелые трофозоиты U-образной формы сме-
щали ядро эритроцитов в полярное положе-
ние и превышали его размеры (рисунок, в).

Многомерный дисперсионный анализ 
лейкоцитарного состава крови здоровых и 
инфицированных половозрелых самцов и 
самок, добытых в Астраханской области за 
два года (табл. 4), выявил значимое влия-
ние таких факторов, как: пол (λWilks = 0.879, 
p = 0.005), год добычи (λWilks = 0.685, p = 
0.002), и их взаимодействия (λWilks <0.001, 
p = 0.001). Эффект фактора инфицированно-
сти гемопаразитами оказался не значимым 
(λWilks = 0.981, p = 0.731).
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Микрофотографии паразитарных форм Haemogregarina spp., выполненные камерой Vision CAM для 
тринокулярного микроскопа Meiji Techno (×1500): а – макрогаметоциты; б – микрогаметоциты; в – 

трофозоиты
Micrographs of parasitic forms of Haemogregarina spp. made by the Vision CAM camera for the Meiji Techno 

trinocular microscope  (×1500): a – macrogametocytes; б – microgametocytes; в – trophozoites

a

б

в
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Таблица 4. Лейкоцитарный состав крови здоровых и инфицированных половозрелых самцов и 
самок болотной черепахи разных лет взятия (2020–2021 гг.)

Показатели 
лейкограммы

Самцы Самки
Здоровые Инфицированные Здоровые Инфицированные

Me IQR Me IQR Me IQR Me IQR
2020 год

Гетерофилы, % 6.00 7.00 12.00 8.00 9.00 4.00 13.50 11.00

Эозинофилы, % 12.00 6.00 12.00 9.00 12.00 10.00 12.00 7.50
Базофилы, % 28.00 12.00 21.00 12.00 25.00 8.00 20.00 10.00
Моноциты, % 12.00 7.00 10.00 7.00 7.00 2.00 9.70 4.50

Лимфоциты, % 44.00 4.00 42.00 9.00 47.00 8.00 42.00 11.50
Гранулоциты, % от 

лейкоцитов 49.00 11.00 46.00 9.00 47.00 10.00 48.50 11.50

Агранулоциты, % 
от лейкоцитов 51.00 11.00 54.00 9.00 53.00 10.00 51.50 11.00

2021 год
Гетерофилы, % 22.00 8.00 15.00 13.00 22.50 4.50 16.50 7.00
Эозинофилы, % 11.00 4.00 13.50 13.00 17.00 22.00 8.00 8.50

Базофилы, % 27.00 8.00 20.00 7.00 20.00 12.50 24.00 9.50
Моноциты, % 2.50 3.00 6.00 3.00 4.50 4.00 6.00 3.00

Лимфоциты, % 37.50 1.00 41.50 8.00 34.00 2.00 44.50 9.00
Гранулоциты, % от 

лейкоцитов 60.00 4.00 52.00 8.00 60.00 5.00 52.00 6.50  

Агранулоциты, % 
от лейкоцитов 40.00 4.00 48.00 8.00 40.00 5.00 48.50 6.50

В литературе имеются сведения о гипер-
трофии и изменении формы инфицирован-
ных гемогрегаринами эритроцитов черепах 
(Mihalca et al., 2002; Ozvegy et al., 2015; Arizza 
et al., 2016). Проведенный сравнительный 
морфометрический анализ выявил половые 
различия в параметрах инфицированных 
эритроцитов. Так, площадь эритроцитов без 
паразитов самцов статистически значимо 
превышала аналогичный показатель самок 
(z = 2.74, p = 0.003), но не изменялась по 
сравнению со здоровыми клетками (z = 1.42, 
p = 0.92). Пораженные эритроциты самок бо-
лотной черепахи имели большую площадь 
(z = 2.11, p = 0.02) и были слегка расширены 
(z = 4.15, p = 0.0001), в отличие от здоровых 
эритроцитов (табл. 6).

Отметим, что в эритроцитах отдельной 
особи (как самцов, так и самок)  встречались 
гемопаразиты на разных стадиях развития 
(например, макрогаметы и трофозоиты). 
Можно полагать, что морфометрические 
различия в параметрах инфицированных 
эритроцитов могут быть обусловлены не 
только половой принадлежностью, но и ста-
дией развития гемогрегариновых паразитов 

или их количеством в клетке. Однако это 
предположение требует специального до-
полнительного объемного паразитологиче-
ского анализа.

Показатели заражения болотных черепах 
Haemogregarina spp. в 2021 г. статистиче-
ски значимо отличались от значений 2020 
г. Межгодовые различия по суммарному 
популяционному показателю заражения ге-
могрегаринами свидетельствовали о повы-
шении доли инфицированных эритроцитов 
(z = 9.84, р < 0.001) в крови болотных чере-
пах. При этом существенно выросла доля 
зараженных клеток в крови самок (z = 9.11, 
р < 0.001) в отличие от самцов, у которых 
интенсивность инвазии и доля пораженных 
эритроцитов (z = 1.94, р = 0.1) оставались на 
прежнем уровне (табл. 7).

Более мелкие молодые особи отличались 
от самцов и самок более низкой зараженно-
стью гемопаразитами. Проведенный анализ 
выявил значимое различие в количестве 
эритроцитов с паразитами у молодых по 
сравнению со взрослыми самками (z = 10.63, 
р < 0.001) и самцами (z = 8.44, р < 0.001). От-
метим, что экстенсивность инвазии и доли 
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Таблица 6. Морфометрические параметры эритроцитов Emys orbicularis (Me / IQR)

Пол черепах Эритроциты 
крови a, мкм b, мкм a / b S, мкм2

Самки

1. Без 
паразитов,

 n = 100
20.00 / 2.00 12.00 / 1.00 1.73 / 0.32 188.50 / 33.97

2. С паразитами,
 n = 100 20.00 / 2.50 13.00 / 3.00 1.53 / 0.50 197.92 / 54.98

Самцы

3. Без 
паразитов, 

n = 100
20.00 / 2.00 12.00 / 2.00 1.73 / 0.37 197.92 / 44.77

4. С паразитами, 
n = 100 20.00 / 2.00 12.00 / 2.00 1.70 / 0.51 193.99 / 36.91

Статистические показатели

H = 13.15, 
p < 0.001; 

D2-3 = 3.56, 
p = 0.003

H = 19.58, 
p < 0.001; 

D1-2 = 4.39, 
p < 0.001

H = 20.42, 
p < 0.001; 

D1-2 = 4.05, 
p < 0.001; 

D2-3 = 3.60, 
p = 0.001; 

D2-4 = 3.23, 
p < 0.001

H = 8.31, 
p = 0.04; 

D1-2 = 2.11, 
p = 0.02; 

D1-3 = 2.74, 
p = 0.003

В целом по 
выборке

Без паразитов, 
n = 200 20.00 / 1.00 12.00 / 2.00 1.73 / 0.32 188.50 / 34.56

С паразитами, 
n = 200 20.00 / 3.00 12.00 / 3.00 1.66 / 0.49 193.99 / 43.20

Статистические показатели: u = 22283, 
p = 0.04

u = 16923, 
p = 0.007

u = 23610, 
p = 0.002

u = 19025, 
p = 0.40

Примечание. a – длина большой оси; b – длина малой оси; S – площадь клетки; n – количество про-
смотренных клеток; H – критерий Краскела – Уоллиса; D – критерий Данна; u – критерий Манна – 
Уитни.
эритроцитов с гемогрегаринами в крови са-
мок и самцов в 2021 г. не различались (z = 
2.56, р > 0.007).

Для определения направленности адап-
тивных реакций организма при инвазии был 
проведен сравнительный анализ индексов 
реактивности здоровых особей и инфициро-
ванных гемогрегаринами. У самок болотных 
черепах при инвазии гемопаразитами выяв-
лено возрастание индексов ИСГЭ (D = 2.40, 
p = 0.04) и ИСГЛ (D = 2.58, p = 0.02) за счет 
изменения соотношения гранулоцитарных 
лейкоцитарных компонентов, что иллюстри-
ровало существенные различия в адапта-
ционных механизмах организма на уровне 
системы крови. У инвазионных самцов в 
динамике наблюдаемого периода наблюда-
лось возрастание ИСЛ (D = 2.78, p = 0.01), что 
свидетельствовало о преобладающей роли 
гранулоцитов в формировании адаптивного 
иммунного ответа организма (табл. 8).

Значимые значения (р < 0.05) 
корреляционных коэффициентов для 
самок черепах иллюстрировали снижение 

суммарного содержания гранулоцитов (ρ = 
-0.46) за счет вклада гетерофилов (ρ = -0.32), 
повышение содержания агранулоцитов (ρ = 
0.39) за счет вклада лимфоцитов (ρ = 0.35) 
(табл. 9). Для самцов и молоди болотной 
черепахи в отличие от самок корреляционной 
взаимосвязи гематологических показателей 
и наличия гемопаразитов не обнаружено.

Значимые значения (р < 0.05) корреляци-
онных коэффициентов для самок черепах 
иллюстрировали снижение суммарного со-
держания гранулоцитов (ρ = -0.46) за счет 
вклада гетерофилов (ρ = -0.32), повышение 
содержания агранулоцитов (ρ = 0.39) за счет 
вклада лимфоцитов (ρ = 0.35) (табл. 9). Для 
самцов и молоди болотной черепахи в отли-
чие от самок корреляционной взаимосвязи 
гематологических показателей и наличия ге-
мопаразитов не обнаружено.

В целом по выборке выявлена положи-
тельная слабая взаимосвязь между показа-
телями инвазии и содержанием в перифе-
рической крови эозинофилов (ρ = 0.21), а 
также отрицательная слабая взаимосвязь с 
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Таблица 7. Зараженность болотных черепах из Астраханской области гемогрегаринами

Выборки
Число за-
раженных 

особей

Число па-
разитов на 
500 эритро-

цитов

Доля клеток 
с паразита-

ми
E, % I, отн. ед. ИО, отн. ед.

2020 г.
Самки (n = 23) 9 32 0.064 39.13 3.55 1.39
Самцы (n = 19) 14 82 0.164 73.68 5.85 4.31

В целом по выборке 
(n = 42) 23 114 0.228 54.76 4.95 2.71

2021 г.
Самки (n = 20) 18 141 0.282 90 7.42 7.05
Самцы (n = 20) 19 106 0.212 95 5.88 5.3

Молодые (n = 20) 8 18 0.036 40 2.25 0.9
В целом по выборке 

(n = 60) 45 265 0.530 75 5.88 4.41

интегральными лейкоцитарными индекса-
ми ИСЛЭ (ρ = -0.21) и ИСГЭ (ρ = -0.22).
Обсуждение 

Сравнительный анализ данных лейкоци-
тарного профиля крови болотной черепахи 
выявил количественно-качественные изме-
нения в иммуногематологических показате-
лях, направленные на адаптивный ответ и 
обеспечивающие функционирование орга-
низма. При изучении динамики интеграль-
ных лейкоцитарных индексов реактивно-
сти организма обращает на себя внимание 
возрастание индекса ИСЛ у самцов и самок, 
что иллюстрировало снижение реагиро-
вания иммунитета в целом и доминирую-

щей роли гранулоцитов в неспецифических 
адаптивных реакциях организма. Отметим, 
что у самцов, но не у самок, одновременно 
отмечено и понижение ИЛГ, что может сви-
детельствовать о недостаточном ресурсе 
реакций специфического иммунитета. При 
этом отсутствие возрастание индекса ИСГЛ 
характеризует достаточную реактивность ак-
тивного ответа организма на комплекс фак-
торов среды, в т. ч. с учетом инвазии.

Анализ динамики интегральных лейко-
цитарных индексов болотных черепах ис-
следованной выборки позволяет заключить, 
что при поражении гемогрегаринами в орга-
низме инфицированных особей происходит 
изменение соотношения лейкоцитарных 
клеток. По всей видимости, отставание в ре-
агировании на внедрение гемопаразитов со 
стороны моноцитов (самцы и самки) приво-
дит, с одной стороны, к запаздыванию фазы 
завершенного фагоцитоза, а с другой – к 
поздней активации лимфоцитов как эффек-
торного звена иммунного ответа организма 

хозяина, что обеспечивает более благопри-
ятные условия для существования парази-
тарных форм Haemogregarina spp. Отметим, 
что ИЛГ находился в пределах нормальных 
значений у здоровых и инфицированных че-
репах. Этот индекс рассматривается как по-
казатель сбалансированности реакции кро-
ви на заражение и на фоне незначительного 
повышения индекса ИСГЛ отражает влияние 
паразита, когда реактивность организма хо-
зяина не выходит за пределы нормальных 
значений. Выявленная корреляционная вза-
имосвязь между показателями инвазии и 
возрастанием в крови количества эозинофи-
лов подтверждает факт участия эозинофи-
лов в иммунном ответе черепах против па-
разитарных форм Haemogregarina spp., что 
поддерживается и другими исследованиями 
(Mihalca et al., 2002).

Виды рода Haemogregarina spp. являют-
ся внутриэритроцитарными паразитами, 
имеют сложный жизненный цикл, который 
включает мерогонию и образование гаме-
тоцитов в организме промежуточного хо-
зяина (черепаха), а также гамогонию и спо-
рогонию в кишечнике окончательного хозя-
ина (пиявка, беспозвоночный переносчик) 
(Telford, 2009). Зараженные Haemogregarina 
spp. пиявки передают мерозоиты черепахам 
(Paperna, 1989; Siddall, Desser, 2001). Первич-
ная мерогония происходит в легких, печени 
и селезенки промежуточного хозяина. Вто-
ричная мерогония имеет место в эритроци-
тах, где формируются различные паразитар-
ные стадии, в т. ч. и гамонты (Ozvegy et al., 
2015).

Несмотря на существующее мнение о 
непатогенности гемогрегарин для чере-
пах (Финкельштейн, 1908; Мкртчян, 1966; 
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Таблица 8. Значение лейкоцитарных индексов здоровых болотных черепах и при инвазии гемопа-
разитами

Лейкоцитарный 
индекс, отн. ед.

1. Без инвазии
При инвазии

Статистические 
показатели2. 2020 г. 3. 2021 г.

Me IQR Me IQR Me IQR
Самки

ИСЛ 0.88 0.34 0.94 0.45 1.08 0.28 Н = 2.06, 
р = 0.35

ИСЛЭ 4.41 6.40 4.19 3.92 5.14 6.02 Н = 2.30, 
р = 0.31

ИСГЭ 0.83 1.50 1.47 1.60 1.70 1.69
Н = 6.04, 
р = 0.04

D1-3 = 2.40,
p = 0.04

ИЛГ 9.56 3.51 9.03 4.18 8.33 2.85 Н = 1.56, 
р = 0.45

ИСГЛ 0.21 0.26 0.45 0.30 0.35 0.21
Н = 7.40, 
р = 0.02

D1-3 = 2.58,
p = 0.02

Самцы

ИСЛ 1.00 0.68 0.85 0.31 1.08 0.34
Н = 8.99, 
р = 0.01

D2-3 =2 .98,
p = 0.008

ИСЛЭ 3.66 3.62 3.33 3.18 3.11 3.10 Н = 1.62, 
р = 0.44

ИСГЭ 1.20 1.58 1.22 1.08 1.05 1.33 Н = 1.16, 
р = 0.92

ИЛГ 8.57 5.06 9.50 3.27 8.00 3.25 Н = 2.69, 
р = 0.25

ИСГЛ 0.21 0.48 0.28 0.22 0.34 0.43 Н = 3.61, 
р = 0.16

В целом по выборке

ИСЛ 0.94 0.43 0.88 0.42 1.08 0.34
Н = 8.87, 
р = 0.01

D2-3 = 2.78,
p = 0.01

ИСЛЭ 4.02 5.55 3.50 3.63 4.36 4.53 Н = 0.70, 
р = 0.70

ИСГЭ 0.95 1.35 1.25 1.50 1.40 1.75 Н = 2.88, 
р = 0.23

ИЛГ 9.19 4.58 9.09 3.84 9.07 2.94 Н = 2.90, 
р = 0.23

ИСГЛ 0.21 0.35 0.30 0.20 0.34 0.29
Н = 9.69, 
р = 0.007

D1-3 = 3.10,
p = 0.005

Примечание. Жирным выделены статистически значимые показатели.
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Mihalca et al., 2002; Perpinan, Sanchez, 2009) 
и их слабой связи с организмом хозяина (Да-
нилевский, 1891; Soares et al., 2014),  появля-
ется все больше фактов, свидетельствующих 
о серьезных последствиях, происходящих в 
эритроцитах рептилий после внедрения в 
них паразитов, связанных с интенсификаци-
ей метаболизма и функциональной нагрузки 
эритроцита (Бейер, Сидоренко, 1972), изме-
нением значения гематокрита, уменьшени-
ем числа эритроцитов и уровня гемоглобина 
(Thrall et al., 2004; Stacy et al., 2011; Ozvegy 
et al., 2015). Эритроциты являются посто-
янной составной частью микроокружения 
иммунокомпетентных клеток, следует отме-
тить их роль в регуляции и реализации им-
мунного ответа. Способность эритроцитов 
сорбировать, концентрировать и модифици-
ровать различные биологические активные 
вещества (антигены, медиаторы, гормоны) 
и оказывать воздействие на лимфопролифе-
рацию, представляя их лимфоцитам, явля-
ется важным звеном механизма регуляции 
иммуногенеза в естественных условиях, при 
стрессе и патологии (Васильев, 1975; Проко-
пенко, Сипливая, 1992; Кирдей, Дмитриева, 
1995). Эритроциты рептилий вследствие их 
интенсивной метаболической активности 
служат прекрасным модельным объектом 
для изучения взаимоотношений паразита и 
хозяина на клеточном уровне (Бейер, Сидо-
ренко, 1972). Можно полагать, что выявлен-
ные морфометрические параметры эритро-
цитов при инвазии, отражающие направлен-
ное изменение размеров клеток, по всей ви-
димости, являются лишь внешней формой 
выражения происходящих в метаболизме 
клеток отклонений, направленных на обе-
спечение существования паразита в крови 
черепах до момента попадания в организм 
окончательного хозяина.

Заражение паразитами в популяции на-
растает, о чем свидетельствуют суммарные 
популяционные показатели инвазии. Поло-
жительная умеренная корреляционная вза-
имосвязь между интенсивностью инвазии 
и длиной карапакса болотной черепахи (ρ 
= 0.36, р < 0.05) позволяет прогнозировать 
более высокую зараженность в процессе он-
тогенетического развития рептилий. На ди-
намику передачи гемопаразитов на черепах, 
скорее всего, влияют сезонные колебания 
уровня воды в бассейне Нижней Волги. Пе-
ремещение и пребывание болотных черепах 
в районах затопления, по всей видимости, 
может увеличивать возможность заражения 
черепах через пиявок, чему способствует из-
быточное увлажнение и застойный водный 
режим (Sawyer, 1986).
Заключение

Проведенный сравнительный анализа 
адаптивных реакций системы крови и мор-
фометрических показателей клеток крови 
болотной черепахи из Астраханской области 
показал, что пути адаптации на уровне си-
стемы крови к комплексу факторов среды, 
включая инвазию гемопаразитами, име-
ют существенные половые различия и вре-
менную динамику, иллюстрируя снижение 
реагирования иммунитета в целом и доми-
нирующую роль гранулоцитов в адаптив-
ных реакциях организма. Изучена заражен-
ность болотных черепах гемопаразитами 
Haemogregarina spp. Показано возрастание 
суммарных популяционных показателей 
инвазии за двухлетний период, преимуще-
ственно за счет заражения самок. Высокая 
и нарастающая инвазия болотных черепах 
гемопаразитами свидетельствует о стабиль-
ном цикле передачи инфекции в Астрахан-
ской области. Для получения точных харак-

Таблица 9. Анализ взаимосвязи интенсивности инвазии с лейкоцитарным профилем крови 
болотной черепахи коэффициентом ранговой корреляции Спирмена (ρ)

Показатель Самцы Самки Сеголетки Вся выборка
Гетерофилы, % 0.15 -0.32 0.11 -0.13
Эозинофилы,% 0.04 -0.20 0.10 0.21

Базофилы,% -0.08 0.12 -0.04 -0.13
Моноциты, % 0.14 0.15 0.17 0.13

Лимфоциты, % -0.18 0.35 -0.18 -0.04
ИСЛ, отн ед. 0.14 -0.43 0.12 -0.03

ИСЛЭ, отн ед. -0.04 0.22 -0.15 -0.21
ИСГЭ, отн ед. 0.01 0.07 -0.08 -0.22
ИЛГ, отн. ед. -0.16 0.41 -0.15 -0.01

ИСГЛ, отн. ед. 0.18 -0.33 0.12 -0.09
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теристик и особенностей жизненного цикла 
гемогрегарин в крови болотных черепах и 
ответа на вопрос о влиянии кровепаразитов 
на организм хозяина требуется проведение 

специального дополнительного паразитоло-
гического исследования и сравнительного 
экофизиологического анализа иммунного 
статуса инфицированных особей.

Библиография
Бейер Т. В., Сидоренко Н. В. Цитохимическое исследование гемогрегарин рептилий Армении. II. 

Сдвиги в содержании гемоглобина и общих белков в эритроцитах скальных ящериц, зара-
женных гемогрегаринами // Паразитология. 1972. Т. VI. Вып. 4. C. 385–390.

Васильев Н. В. Очерки о роли кроветворной ткани в антителообразовании . Томск: Изд-во Томского 
ун-та, 1975. 302 с.

Вершинин В. Л. Гемопоэз бесхвостых амфибий – специфика адаптациогенеза видов в современных 
экосистемах // Зоологический журнал. 2004. Т. 83, № 11. С. 1367–1374.

Данилевский В. Я. Исследования по сравнительной паразитологии крови. Зоопаразиты крови у пре-
смыкающихся  . Т. 2. Харьков, 1891. 145 с.

Дуйсебаева Т. Н., Доронин И. В., Малахов Д. В., Кукушкин О. В., Бакиев А. Г. ГИС-анализ распростра-
нения и условий обитания Emys orbicularis orbicularis (Testudines, Emydidae): методические 
аспекты // Известия высших учебных заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 
2019. № 1. С. 28–40. DOI: 10.21685/2307-9150-2019-1-4.

Кирдей Е. Г., Дмитриева Л. А. Роль эритроцитов в регуляции и реализации иммунного ответа // Си-
бирский медицинский журнал. 1995. Т. 4, № 3. С. 5–8.

Мкртчян З. А. Материалы к изучению паразитов крови рептилий Армении // Биологический журнал 
Армении. 1966. Т. XIX, № 10. С. 92–100.

Павлов А. В. Ключевые моменты гематологии рептилий: особенности оценки лейкоцитарной ча-
сти крови // Известия высших учебных заведений. Поволжский регион. Естественные науки. 
2019. № 1. С. 138–152. DOI: 10.21685/2307-9150-2019-1-14.

Прокопенко Л. Г., Сипливая Л. Е. Эритроциты как модуляторы иммунологических реакций // Успехи 
физиологических наук. 1992. Т. 23, № 4. С. 89–106.

Романова Е. Б., Столярова И. А., Бакиев А. Г., Горелов Р. А. Сравнительный лейкоцитарный профиль 
Emys orbicularis (Reptilia: Emydidae) из двух популяций // Современная герпетология. 2021. Т. 
21, № 1/2. С. 30–42. DOI: 10.18500/1814-6090-2021-21-1-2-30-42.

Соколина Ф. М., Павлов А. В., Юсупов Р. Х. Гематология пресмыкающихся: Методическое пособие по 
курсу герпетологии, большому практикуму и спецсеминарам . Казань: Казан. гос. ун-т, 1997. 
31 с.

Финкельштейн Н. Я. Чужеядные крови холоднокровных Кавказа // Архив Биологических Наук. 1908. 
Т. 13. Вып. 2. С. 132–164.

Шитиков В. К., Розенберг Г. С. Рандомизация и бутстреп: статистический анализ в биологии и эколо-
гии с использованием R. . Тольятти: Кассандра, 2014. 314 с.

Якимов В. Н. Основы анализа биомедицинских и экологических данных в среде R. Часть 2: Учебное 
пособие. .  Нижний Новгород: Нижегородский госуниверситет, 2019. 168 с.

Adl S. M., Simpson A. G. B., Heiss A., Lane C. E., Lukeš J., Bass D., Bowser S. S., Brown M. W., Burki F., Dun-
thorn M., Hampl V., Hoppenrath M., Lara E., Mitchell E. A. D., Gall L. L., Lynn D. H., Mcmanus H., 
Mozley-Stanridge S. E., Parfrey L. W., Pawlowski J., Rueckert S., Shadwick L., Spiegel F. W., Schoch 
C. L., Smirnov A. The revised classification of eukaryotes // Journal of Eukaryotic Microbiology. 
2012. Vol. 59. Issue 5. P. 429–493. DOI: 10.1111/j.1550-7408.2012.00644.x.

Alleman A. R., Jacobson E. R., Raskin R. E. Morphologic and cytochemical characteristics of blood cells 
from the desert tortoise (Gopherus agassizii) // American Journal of Veterinary Research. 1992. 
Vol. 53. P. 1645–1651.

Arizza V., Sacco F., Russo D., Scardino R., Arculeo M., Vamberger M., Marrone F. The good, the bad and the 
ugly: Emys trinacris, Placobdella costata, and Haemogregarina stepanowi in Sicily (Testudines, An-
nelida, and Apicomplexa) // Folia Parasitologica. 2016. Vol. 63: 029. DOI: 10.14411/fp.2016.029.

Danilewsky B. Die Hämatozoën der Kaltblüter // Archiv für Mikroskopische Anatomie. 1885. Band 24. S. 
588–598.

Davis A. K., Maney D. L., Maerz J. C. The use of leukocyte profiles to measure stress in vertebrates: a 
review for ecologists // Functional Ecology. 2008. Vol. 22. P. 760–767. DOI: 10.1111/j.1365-
2435.2008.01467.x.

Dvořáková N., Kvičerová J., Hostovský M., Široký P. Haemogregarines of freshwater turtles from Southeast 
Asia with a description of Haemogregarina sacaliae sp. n. and a redescription of Haemogregarina 
pellegrini Laveran and Pettit, 1910 // Parasitology. 2015. Vol. 42. Issue 6. P. 816–826. DOI: 10.1017/
S0031182014001930.

Dvořáková N., Kvičerová J., Papoušek I., Javanbakht H., Tiar G., Kami H., Široký P. Haemogregarines from 



88

Романова Е. Б., Столярова И. А., Бакиев А. Г., Горелов Р. А. Популяционно-экологические аспекты адаптивных ре-
акций системы крови Emys orbicularis (Reptilia: Emydidae) при инвазии // Принципы экологии. 2022. № 4. С. 76–91

western Palaearctic freshwater turtles (genera Emys, Mauremys) are conspecific with Haemogre-
garina stepanowi Danilewsky, 1885 // Parasitology. 2014. Vol. 141. Issue 4. P. 522–530. DOI: 
10.1017/S0031182013001820.

International Guiding Principles for Biomedical Research Involving Animals. 2012. URL: https://grants.nih.
gov/grants/olaw/guiding_principles_2012.pdf (дата обращения: 27.05.2022).

Lenk P., Fritz U., Joger U., Wink M. Mitochondrial phylogeography of the European pond turtle, Emys orbi-
cularis (Linnaeus, 1758) // Molecular Ecology. 1999. Vol. 8. Issue 11. P. 1911–1922.

Mihalca A., Achelaritei D., Popescu P. Haemoparasites of the genus Haemogregarina in a population of 
European pond turtles (Emys orbicularis) from Drăgăşani, Vâlcea county, Romania // Scientia Par-
asitologica. 2002. Vol. 2. P. 22–27.

Özvegy J., Marinković D., Vučićević M., Gajić B., Stevanović J., Krnjaić D., Aleksić-Kovačević S. Cytologi-
cal and molecular identification of Haemogregarina stepanowi in blood samples of the European 
pond turtle (Emys orbicularis) from quarantine at Belgrade Zoo // Acta Veterinaria-Beograd. 2015. 
Vol. 65, No 4. P. 443–453. DOI: 10.1515/acve-2015-0037.

Paperna I. Developmental cycle of chelonian haemogregarines in leeches with extra-intestinal multis-
porozoite oocysts and a note on the blood stages in the chelonian hosts // Diseases of Aquatic 
Organisms. 1989. Vol. 7. P. 149–153.

Perpiñán D., Sánchez C. Morphologic and Cytochemical Characteristics of Blood Cells from the European 
Pond Turtle (Emys orbicularis) and the Mediterranean Pond Turtle (Mauremys leprosa) // Journal 
of Herpetological Medicine and Surgery. 2009. Vol. 19. No 4. P. 119–127.

Salakij C., Salakij J., Suthunmapinunta P., Chanhome L. Hematology, Morphology and Ultrastructure of 
Blood Cells and Blood Parasites from Puff-faced Watersnakes (Homalopsis buccata) // Kasetsart 
Journal – Natural Science. 2002. Vol. 36. P. 35–43.   

Sawyer R. T. Leech biology and behavior. Vol. 3. Oxford: Oxford University Press; Clarendon Press, 1986. 
240 p.

Segade P., Crespo C., Ayres C., Cordero A., Arias M. C., García-Estévez J. M., Iglesias Blanco R. Eimeria spe-
cies from the European pond turtle, Emys orbicularis (Reptilia: Testudines), in Galicia (NW Spain), 
with description of two new species // Journal of Parasitology. 2006. Vol. 92. Issue 1. P. 69–72. DOI: 
10.1645/GE-3491.1.

Siddall M. E., Desser S. S. Transmission of Haemogregarina balli from painted turtles to snapping turtles 
through the leech Placobdella ornata // Journal of Parasitology. 2001. Vol. 87. Issue 5. P. 1217–
1218. DOI: 10.1645/0022-3395(2001)0872.0.CO.

Soares P., de Brito E. S., Paiva F., Pavan D., Viana L.A. Haemogrerarina spp. in a wild population from 
Podocnemis unifilis Troschel, 1848 in the Brazilian Amazonia // Parasitology Research. 2014. Vol. 
113. P. 4499–4503. DOI: 10.1007/s00436-014-4139-7.

Stacy N. I., Alleman A. R., Sayler K. A. Diagnosic hematology of reptiles // Clinics in Laboratory Medicine. 
2011. Vol. 3. P. 87–108. DOI: 10.1016/j.cll.2010.10.006.

Telford Jr. S. R. Hemoparasites of the Reptilia: Color Atlas and Text. New York: CRC Press, 2009. 376 p.
Thrall M. A., Dale C., Baker E., Lassen E. D. Hematology of reptiles // Veterinary Hematology and Clinical 

Chemistry. Pennsylvania, USA: Lippincott Williams & Wilkins, 2004. P. 259–276.
Wyneken J., Bels V. L., Godfrey M. H. Biology of Turtles. Boca Raton: CRC Press, 2007. 408 p.
Zelmer D. A., Platt T. R. Structure and similarity of helminth communities of six species of Australian turtles 

// Journal of Parasitology. 2008. Vol. 94. Issue 4. P. 781–787. DOI: 10.1645/GE-1487.1.



89

Romanova E., Stolyarova I., Bakiev A., Gorelov R., Population-ecological aspects of adaptive reactions of the Emys orbicularis 
(Reptilia: Emydidae) blood system during invasion // Principy èkologii. 2022. № 4. P. 76–91

Keywords: 
turtles 
leukocytal index 
peripheral blood 
WBC (white blood cells) 
leukocyte blood formula 
hemoparasites

Summary: We carried out the assessment of the leukocyte profile of the blood 
and the analysis of infection with hemoparasites of the European swamp turtle 
Emys orbicularis (Linnaeus, 1758) of the Astrakhan oblast of Russia. In the 
dynamics of two-year observations in the leukocyte profiles of the European 
swamp turtle, we noted an increase in the relative content of heterophiles 
(males) and a decrease in the proportion of monocytes (males, females), 
an increase in the leukocyte shift index (males, females), a decrease in the 
lymphocyte-granulocyte index (males). These results illustrate a decrease in 
the immune response in general and the dominant role of granulocytes in 
nonspecific adaptive reactions of the organism. The proportion of affected 
erythrocytes, the extent and intensity of invasion of Haemogregarina spp. in 
females increased, in males it remained at the same level. Gender differences 
in morphometric parameters of infected red blood cells of turtles were 
revealed. The area of red blood cells of males significantly exceeded that of 
females, but did not change in comparison with infected cells. The affected 
erythrocytes of females differed by a larger area and had a modified shape. 
In the blood of infected individuals, the ratio of leukocyte cells changed in 
favor of granulocytes with a decrease in the number of agranulocytes. A 
positive relationship was revealed between the indicators of invasion and the 
content of eosinophils in the peripheral blood of turtles, as well as a negative 
relationship with the integral leukocyte indices of the ratio of lymphocytes and 
heterophiles to eosinophils. The totality of the values of the integral leukocyte 
indices reflected the influence of the parasite, in which the reactivity of the host 
organism did not exceed the normal values. The revealed positive moderate 
correlation between the intensity of invasion and the length of the swamp 
turtle’s carapace makes it possible to predict a higher intensity of infection 
during the ontogenetic development of reptiles.

POPULATION-ECOLOGICAL ASPECTS 
OF ADAPTIVE REACTIONS OF THE 

EMYS ORBICULARIS (REPTILIA: EMYDIDAE) 
BLOOD SYSTEM DURING INVASION
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РЕАКЦИИ ОРГАНИЗМА ОЗЕРНОЙ 
ЛЯГУШКИ (PELOPHYLAX CF. BEDRIAGAE) 

НА ХИМИЧЕСКИЙ СОСТАВ ВОДНОЙ 
СРЕДЫ ОБИТАНИЯ В EКАТЕРИНБУРГE

УДК 59
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озерные лягушки 
печень

Аннотация: В работе изучены морфофизиологические показатели 
кислотно-щелочного баланса у половозрелых Pelophylax cf. bedriagae 
– озерных лягушек в 2021 г. из лесопарка «Калиновские разрезы» и 
Белоярского водохранилища в окрестностях Екатеринбурга. Показа-
но, что в выборке из Белоярского щелочного водохранилища у жи-
вотных отмечено снижение массы тела P (Р < 0.05), массы печени (Р < 
0.03) и упитанности (P/L) (Р < 0.02) (из-за техногенного загрязнения). 
В сравнении с выборкой из лесопарка «Калиновские разрезы» со 
слабокислым pH водной среды озерные лягушки, являющиеся инва-
зионным видом на восточном склоне Урала, обладают особенностя-
ми, отличающими их от высших позвоночных, и часто используются 
в качестве модельных объектов при изучении физиологических про-
цессов различных систем органов.
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Введение
Для животного организма решающее зна-

чение имеет кислотно-щелочной контроль 
на внутриклеточном и внеклеточном уров-
нях. Для демпфирования этих колебаний на 
ранних этапах развития организма требует-
ся наличие дополнительных специфических 
механизмов, хотя у половозрелых особей 
хорошо развита кислотно-щелочная регуля-
ция, позволяющая компенсировать наруше-
ния кислотно-щелочного баланса.

Для нормальной физиологической функ-
ции концентрация ионов водорода должна 
поддерживаться в определенном диапазо-
не. Предотвращая значительные колебания 

pH в различных жидкостях организма, ряд 
буферных систем необходим для поддержа-
ния гомеостаза ионов водорода. Регулируя 
альвеолярную вентиляцию, дыхательная си-
стема может управлять системой обратной 
связи, чтобы быстро устранить кислотно-ще-
лочной дисбаланс, регулируя парциальное 
давление углекислого газа. Согласно обще-
принятой теории, образование бикарбона-
тов и секреция ионов водорода – это то, что 
почки используют для регулирования кис-
лотно-щелочного баланса (Sirker et al., 2002). 
Локальные заряды белков могут изменяться 
при изменении pH среды, что влияет на эф-
фективность их работы. Наиболее восприим-
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чивыми мишенями для таких воздействий 
являются мембранные каналы и ферменты. 
Все это может нарушать клеточные функции, 
в т. ч. экспрессию генов, регуляцию объема 
и межклеточную связь, а также общую про-
дуктивность организма животного, которая 
зависит от активности метаболических путей 
и сокращения мышц. В результате гомеостаз 
pH как на клеточном, так и на внеклеточном 
уровне имеет решающее значение для вы-
живания большинства позвоночных. Кровь 
обладает широким спектром функций, хоро-
шо выраженной структурой и способностью 
реагировать, что делает ее одним из самых 
полезных индикаторов.

Объектом нашего исследования была 
озерная лягушка – представитель зеленых 
лягушек, обитающий в двух водоемах с раз-
личными экологическими условиями на вос-
точном склоне Среднего Урала. Озерная ля-
гушка – полуводная лягушка и один из видов 
амфибий, наименее чувствительный к за-
грязнениям окружающей среды. Он может 
обитать в районах, недоступных для других 
амфибий из-за наличия крупных металлур-
гических и химических предприятий, а так-
же водоемов, загрязненных хозяйственны-
ми отходами или удобрениями. Взрослые 
лягушки могут использовать водоемы, близ-
кие к источникам загрязнения, но развитие 
эмбрионов и головастиков происходит в со-
вершенно неподходящих условиях (Slavica 
et al., 2016).

Цель нашей работы – изучить у озерных 
лягушек, обитающих в водоемах с различ-
ным химическим составом вод, химические 
характеристики крови и морфофизиологиче-
ские особенности особей.

Материалы 
Предметом нашего исследования являет-

ся озерная лягушка, выборки  были собраны 
в двух разных местах в окрестностях Екате-
ринбурга – в водоемах Калиновского лесо-
парка (n = 28) и в Белоярском водохранили-
ще (n = 30). Все особи обоего пола взрослые, 
примерно одинакового размера и возраста. 
Разрешение на сбор этого вида в России не 
требуется. 

Интерес к этим водоемам как местооби-
таниям водных амфибий был вызван тем, 
что Белоярское водохранилище – это ис-
кусственный водоем-охладитель, в котором 
концентрируется значительное количество 
минеральных соединений, водоемы Кали-
новского лесопарка – естественные, сходные 
с природными водоемами региона исследо-
ваний. Эти водоемы существенно различа-
ются по рH. Большинство природных водо-
емов Урала имеют кислую среду (рН = 6.6) 
(Vershinin et al., 2015). Гидрохимические ана-
лизы проб воды из изученных водоемов вы-
полнены в лаборатории физико-химических 
анализов Уральского государственного гор-
ного университета, а также в лаборатории 
инженерно-экологических испытаний ООО 
«АкваСолум». При химическом исследова-
нии воды было установлено, что в Белояр-
ском водохранилище значения рН сдвинуты 
в щелочную сторону (рН = 7.5). Кроме этого, 
воды Белоярского водохранилища минера-
лизованы (табл. 1). Общая минерализация 
Белоярского водохранилища более чем в 
два раза выше, чем в Калиновском лесопар-
ке, где рН слабокислое, что характерно для 
природных вод региона.

 Таблица 1. Химическая характеристика водных местообитаний амфибий 

  Местообитание pH Минерализация
Калиновский лесопарк 6.6 ± 0.16 103.6 ± 7.4

Белоярское водохранилище 7.5 ± 0.23 253.9 ± 10.4
Уровень значимости различий, p 0.02 0.0003

Методы 
Животные были отловлены, после чего 

доставлены в лабораторию и подвергнуты 
эвтаназии пропофолом в соответствии с на-
циональными правилами Российской Феде-
рации от 1977 г. и второй частью отчета ра-
бочей группы DGXT ЕС (1997 г.).

После эвтаназии каждую особь взве-
шивали, измеряли длину тела с помощью 
цифрового штангенциркуля (Kraftool, Герма-
ния) с ценой деления 0.01 мм и определяли 

пол. Определение массы тела и печени про-
ведено на цифровых весах (Shimadzu, Япо-
ния) с ценой деления 0.01 г.

Отбор проб крови произведен непосред-
ственно из сердца через разрез желудочка. 
Изучение газов крови и электролитов цель-
ной крови амфибий выполнено с помощью 
анализатора GASTAT-navi (Япония). Для ис-
следования использована проба цельной 
крови объемом 200 мкл (время выполнения 
анализа – 165 с).
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Прямым потенциометрическим измере-
нием получены значения pH – концентрация 
ионов (активность) H+. Гидрохимические 
анализы выполнены в лаборатории физико-
химических анализов Уральского государ-
ственного горного университета, а также в 
лаборатории инженерно-экологических ис-
пытаний ООО «АкваСолум».

Статистический анализ данных выпол-
нен в программном пакете (Statistica for 
Windows). Применен однофакторный дис-
персионный анализ. Изучена взаимосвязь 
состояния среды местообитания с исследуе-
мыми гематологическими показателями.
Результаты 

С помощью дисперсионного анализа 
были выявлены статистически значимые 

различия в весе животных, взятых из Бе-
лоярского водохранилища, по сравнению 
с особями из естественных водоемов (табл. 
2, рис. 1). По упитанности животные суще-
ственно различались. Это связано с тем, что 
Белоярское водохранилище является оли-
готрофным и присутствующие поллютанты, 
негативно сказывающиеся на физиологиче-
ском состоянии организма, приводят к по-
вышенным энерготратам. Загрязняющие 
вещества, которые изменяют рН, постоянно 
присутствуют в водной среде данного место-
обитания. Трансформация среды обитания 
приводит к увеличению или уменьшению 
массы тела, и эти изменения физиологиче-
ских показателей напрямую зависят от ви-
довой принадлежности и степени влияния 
человека (Perry and Gilmour, 2006).  

 Таблица 2. Характеристики массы тела и печени амфибий из двух местообитаний 

Местообитание L (мм) P (мг) Упитанность 
(P/L) Масса печени (мг) n

Калиновский лесопарк 83.7 ± 2.6 72710 ± 6578 813 ± 53 3838 ± 527 28
Белоярское водохранилище 81.0 ± 2.5 54307 ± 6355 640 ± 52 2246 ± 509 30

Значимость различий (p) 0.46 0.04 0.02 0.034 58

Рис. 1. Разница в массе исследованных животных
Fig 1. The difference in the mass of the studied animals

Морфофизиологические показатели жи-
вотных из двух сравниваемых популяций 
существенно различаются, несмотря на од-
норазмерность особей (см. табл. 2). Суще-
ственно и значимо меньше была не только 
упитанность, но и масса печени у живот-
ных, взятых из  искусственного водоема 
(см. табл. 2, рис. 2). Вероятно, это связано 
с дефицитом питания у животных из Бело-

ярского водохранилища. Печень выполняет 
ряд важных функций при адаптации к из-
менениям окружающей среды, с которыми 
бесхвостые амфибии сталкиваются в тече-
ние своего жизненного цикла (Mentino et 
al., 2017). Обычно масса печени меняется в 
течение сезонного цикла до трех раз, и эти 
колебания связаны с массой тела, измене-
ниями окружающей среды, размножением, 
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спячкой и даже филогенетической историей 
(Withers and Hillman, 2001). Хорошо извест-
но участие печени в нескольких метаболи-
ческих путях: в частности, она действует как 
важная система депонирования гликогена 
и липидов (Withers and Hillman, 2001). При 
вскрытии животных из Белоярского водохра-
нилища отмечен очень темный цвет печени, 

что обычно встречается у амфибий в период 
зимовки, а также при голодании. Возможно, 
кроме ограниченного числа пищевых объ-
ектов, это связано с повышением энерготрат 
на физиологические адаптации к антропо-
генно-трансформированной водной среде 
(увеличенной концентрацией минеральных 
веществ и повышенной температурой). 

Рис. 2. Разница в массе печени исследованных животных
Fig 2. The difference in the liver mass of the studied animals

Образцы крови лягушек, взятые из Бело-
ярского водохранилища (со щелочным рН), 
имели более высокое значение рН, чем 
образцы крови с Калиновских разрезов (с 
более низким рН) (рис. 3). Управление кис-
лотно-щелочным балансом крови амфибий 
является важным физиологическим меха-
низмом, который требует тщательного кон-
троля. Хотя физиологические значения pH 
различаются у разных видов и между частя-
ми тела одного и того же вида и зависят от 
температуры окружающей среды и солено-
сти, pH в этой системе тщательно регулиру-
ется (Gilmour et al., 2007). Наличие статисти-
чески значимых различий рН проб, отобран-
ных у животных с Калиновских разрезов и 
Белоярского водохранилища, определяет 
выявленную внутрипопуляционную измен-
чивость рН крови. Выявленное различие 
можно объяснить тем, что pH существенно 
ниже у самок с незрелыми гонадами в по-
пуляции лесопарка «Калиновские разрезы».

Общими чертами, присущими всем амфи-
биям, являются их зависимость от влажных 
местообитаний и источников воды, сложные 
жизненные циклы и большая физиологиче-
ская чувствительность к изменениям окру-
жающей среды. Земноводные относятся к 

числу видов позвоночных, которым больше 
всего угрожает исчезновение на планете, и 
ряд факторов, включая утрату и фрагмента-
цию среды обитания, повышение температу-
ры и ультрафиолетового излучения, наличие 
инфекционных заболеваний и загрязнение 
окружающей среды, способствуют сокраще-
нию численности популяций земноводных. 
Кислотные дожди, агрохимикаты, промыш-
ленные отходы и другие загрязняющие ве-
щества, изменяющие рН, – это лишь некото-
рые из поллютантов, воздействию которых 
подвержены водные экосистемы.
Заключение

1.  В искусственном водоеме, Белоярском 
водохранилище, значения рН сдвинуты в 
щелочную сторону (рН = 7.5).

2. Образцы крови лягушек из Белоярского 
водохранилища имели более высокие зна-
чения рН, чем из лесопарка «Калиновские 
разрезы».

3. При одинаковых размерах массы тела 
упитанность и масса печени были ниже у ля-
гушек из Белоярского водохранилища, чем 
из природных слаботрансформированных 
водоемов Калиновского лесопарка.

4. Вероятно, кислотность крови озерной 
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лягушки Pelophylax ridibundus может быть 
использована как гематологический маркер 
негативных изменений среды, в т. ч. обу-

словленных трансформацией и загрязнени-
ем.

Рис. 3. Разница в значении pH крови в исследуемых выборках
Fig.3. The difference in the pH value of blood in the studied samples
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Summary: We studied the morphophysiological parameters of acid-base 
balance in sexually mature Pelophylax cf. bedriagae – lake frogs from the 
Kalinovsky sections forest park and the Beloyarsk reservoir in the vicinity 
of Yekaterinburg in 2021. It was estimated that in the sampling from the 
Beloyarsk alkaline reservoir, animals showed a decrease in body weight P (P 
< 0.05), liver mass (P < 0.03) and fatness (P/L) (P < 0.02) due to man-made 
pollution in comparison with the sampling from the forest park Kalinovsky 
sections with slightly acidic pH of the aquatic environment. Lake frogs, which 
are an invasive species on the eastern slope of the Urals, have characteristic 
features that distinguish them from higher vertebrates, and are often used 
as model objects in the study of physiological processes of various organ 
systems.
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ОЦЕНКА ЧИСЛЕННОСТИ УШАСТЫХ 
КРУГЛОГОЛОВОК (PHRYNOCEPHALUS 

MYSTACEUS) И РАЗНОЦВЕТНЫХ ЯЩУРОК 
(EREMIAS ARGUTA) НА САРЫКУМСКИХ 

БАРХАНАХ И В ИХ ОКРЕСТНОСТЯХ 
(РЕСПУБЛИКА ДАГЕСТАН, РОССИЙСКАЯ 

ФЕДЕРАЦИЯ)

УДК 598.16; 59.002

Ключевые слова:
ушастая круглоголовка 
разноцветная ящурка 
методики и результаты 
учета численности

Аннотация: Предложены варианты оценки численности разных ви-
дов ящериц в естественных популяциях. В том или ином смысле речь 
идет об учетной площадке известной площади. Но в зависимости от 
биологии разных видов ящериц сами учетные показатели могут быть 
различными: либо это фиксация общего количества обитающих на 
учетной площадке ящериц (что возможно для ушастой круглоголовки 
Phrynocephalus mystaceus), либо это фиксация числа встреч ящериц на 
учетных маршрутах определенной длины и ширины, т. е. определенной 
площади (что возможно для разноцветной ящурки Eremias arguta). В ре-
зультаты учетов нужно вводить поправочные коэффициенты, которые 
должны учитывать, что: 1) распределение ящериц по территории не-
равномерно из-за микробиотопических различий (К1); 2) каждый день 
на поверхности почвы могут быть активны не все живущие на данной 
территории ящерицы (К2); 3) при использовании разных методик ра-
боты первичные данные учетов позволяют регистрировать различную 
долю ящериц из общего их числа, населяющего данный участок (К3). По-
сле такой корректировки результатов учета для любых отдельных участ-
ков целых территорий можно рассчитать плотность поселения ящериц 
и абсолютное количество обитающих там ящериц. В результате нашей 
работы мы пока определили состав этих коэффициентов. Последующие 
исследования должны привести к разработке стандартизированных 
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Введение
Учеты численности – один из важнейших 

элементов природоохранной деятельности, 
направленной на охрану, сохранение видов, 
находящихся в угрожаемом состоянии. Воз-
можность мониторинга состояния популя-
ций таких видов – необходимая часть этой 
работы. В любой публикации на эту тему 
учет численности – обязательный раздел, 
без которого невозможно обойтись.

При этом до сих пор во многих случаях 
учет численности – один из весьма уязви-
мых с точки зрения методики исполнения 
разделов природоохранной работы. А если 
история изучения вида, находящегося в со-
стоянии сокращения численности, насчиты-
вает несколько десятков лет, то оказывает-
ся, что данные учетов, конкретные цифры в 
публикациях присутствуют, но методики ис-
полнения учетов разные, а следовательно, 
и результаты оказываются несравнимыми. 
Таким образом, несмотря на наличие публи-
каций, часто получается, что проследить со-
стояние популяций во времени в такой ситу-
ации невозможно. 

Для исследований были выбраны два 
вида ящериц Дагестана. Ушастая кругло-
головка (Phrynocephalus mystaceus) – вид, 
распространенный в Российской Федера-
ции в песчаных массивах низовьев Волги и 
Прикаспия. По ряду причин количество этих 
ящериц заметно сокращается (об этом бу-
дет сказано далее), поэтому они внесены в 
Красную книгу Республики Дагестан (Маза-
наева, 2020; категория и статус: 2(VU) – со-
кращающийся в численности вид, находя-
щийся в уязвимом положении). В связи с 
этим контроль над численностью этого вида 
ящериц является одной из важных приро-
доохранных задач (Ананьева, Мазанаева, 
2021; категория и статус: 2 – сокращающи-
еся в численности и/или распространении 
популяции; У – уязвимый (в России по шкале 

– VU A1bc, Ba2b(i,ii,iii,iv); III приоритет при-
родоохранных мер). Разноцветная ящурка 
(Eremias arguta), наоборот, является обыч-
ным видом на территории Дагестана. Но ее 
изучение представляет большой интерес, 
поскольку она населяет очень разнообраз-
ные биотопы и, следовательно, имеет ши-
рокий спектр адаптаций к внешним услови-
ям, который следует еще подробно изучить. 
Определение численности этих видов, мо-
ниторинг состояния их популяций, таким об-
разом, имеет достаточно большое значение.

В задачи нашей работы входило: 1) выбор 
подходящих для данных видов ящериц по-
казателей их обилия; 2) выбор и разработка 
стандартизированных методов получения 
этих показателей, чтобы можно было ис-
пользовать их в дальнейшем для долговре-
менного мониторинга состояния популяций; 
3) выбор модельных популяций, на которых 
можно было бы отработать методики уче-
та ящериц; 4) получение данных об обилии 
ящериц в выбранных популяциях. 
Материалы

Материал был собран нами в ходе марш-
рутных и стационарных исследований эко-
логии обоих видов ящериц на участке «Са-
рыкумские барханы» Дагестанского госу-
дарственного заповедника. Изучение уша-
стых круглоголовок проводили на большом 
Сарыкумском бархане на левом берегу реки 
Шура-озень, учет разноцветных ящурок – в 
окрестностях малого Сарыкумского бархана 
на правобережье реки. В процессе этой ра-
боты с 2018 по 2022 г. мы зарегистрировали 
более 500 встреч ушастых круглоголовок и 
более 150 встреч разноцветных ящурок.

Специальные учеты ящериц проводили в 
начале июня 2021 г. и в конце мая – начале 
июня 2022 г.

Для изучения карт и проведения расчетов 
мы использовали изображения интересу-

методик определения этих коэффициентов. По нашим расчетам, плот-
ность популяции ушастых круглоголовок в местах их наиболее компакт-
ного обитания на большом Сарыкумском бархане может быть до 125 
особей/га, а общее количество круглоголовок на большом Сарыкумском 
бархане можно оценить примерно в 7-7.5 тыс. особей. Для разноцвет-
ных ящурок плотность их популяции в местах компактного обитания в 
окрестностях малого Сарыкумского бархана может составлять 18.0-23.4 
особей/га, а общее количество ящурок на участке площадью около 9 га, 
где мы проводили исследовательские работы, могло составлять 180-220 
особей. Сделав такие способы оценки разных видов ящериц стандарт-
ными, можно организовать корректный многолетний мониторинг со-
стояния их популяций.



100

Черлин В. А., Окштейн И. Л., Алиева С. З., Магомедова А. М. Оценка численности ушастых круглоголовок 
(Phrynocephalus mystaceus) и разноцветных ящурок (Eremias arguta) на Сарыкумских барханах и в их окрестностях 
(Республика Дагестан, Российская Федерация) // Принципы экологии. 2022. № 4. С. 98–114.

ющих нас территорий, полученные с помо-
щью программы Google Earth. Инструменты 
этой программы также позволяли измерять 
расстояния между объектами и, выделив 
на карте участки, населенные ящерицами, 
определять их площади. 
Традиционные методы исследований

Исходя из того, что ушастая круглоголовка 
занесена в Красную книгу Республики Да-
гестан как сокращающийся в численности 
вид, находящийся в уязвимом положении, 
и в Красную книгу РФ как сокращающийся в 
численности, уязвимый вид, нам было важ-
но определить численность его популяции.

«Обилие можно определять тремя ос-
новными способами: 1) как число животных 
в популяции, 2) как число животных, при-
ходящихся на единицу площади, занимае-
мой популя цией (абсолютная плотность), и 
3) как плотность одной популяции по отно-
шению к другой (относительная плот ность)» 
(Коли, 1979; с. 28).

В связи с заявленными природоохранны-
ми целями наших исследований наиболее 
важным показателем обилия ушастой кру-
глоголовки мы посчитали абсолютную чис-
ленность популяции.

Абсолютная плотность популяции в дан-
ном случае имеет меньшее значение. Эти 
данные имели бы смысл для сравнения с 
другими популяциями или с той же популя-
цией, но за разные годы (т. е. изучение от-
носительной плотности). Однако на сегод-
няшний день имеются лишь отрывочные 
сведения на этот счет, да и то полученные с 
помощью различных методик. Абсолютную 
плотность популяции мы все-таки рассчиты-
ваем, потому что многие авторы предыду-
щих публикаций использовали этот показа-
тель, хотя и в усеченном и несовершенном, 
методически нестандартизированном виде.

Кроме того, абсолютные учеты будут кор-
ректными только в том случае, если можно 
произвести полный учет животных на участ-
ке за достаточно короткое время, чтобы 
можно было пренебречь существенными 
перемещениями животных и избежать их 
повторного отлова и регистрации. В против-
ном случае некоторые животные буду учи-
тываться по нескольку раз, а другие вообще 
ускользнут от учета (Коли, 1979). По этим и 
множеству других причин абсолютные уче-
ты применяются нечасто.

Результаты применения нами этой мето-
дики учета будут описаны далее.

Оригинальные методы исследований
Ушастая круглоголовка
Данные о географическом распростра-

нении
На территории Российской Федерации 

ушастая круглоголовка обитает на сыпучих 
и полузакрепленных песках в республиках 
Предкавказья, на астраханских и волжско-
уральских песках (Никольский, 1913; Банни-
ков и др., 1971, 1977; Ананьева, Мазанаева, 
2021; Дунаев, Орлова, 2017 и др.), в песках 
восточной части Ставропольского края, Че-
ченской Республики, а в Дагестане – на двух 
территориях, разделенных более чем на 100 
км: в Ногайском районе (Кумские, Бажига-
но-Тереклинские и Терские пески) и в Кум-
торкалинском районе на бархане Сарыкум 
и Капчугае (Никольский, 1913; Ананьева и 
др., 2004; Аскендеров и др., 2017; Мазана-
ева, 2020 и др.). В целом же предкавказские 
популяции ушастых круглоголовок отделены 
от основного ее ареала, расположенного в 
Средней Азии, примерно на 500–800 км (по 
прямой) и более.

Данные о численности
В литературе имеется несколько указаний 

на количественные показатели плотности 
локальных популяций ушастых круглоголо-
вок. Так, в Астраханской области (Хараба-
линский р-н) она составляла 1.25–10 ос./
га (Божанский, 2014). На начало текущего 
столетия плотность в типичных стациях Цен-
трального Предкавказья равнялась 0.001–50 
ос./га (Тертышников, 2002). На востоке Став-
рополья – 5.8 ос./га, максимальные пока-
затели (50 ос./га) были отмечены на «ды-
мящихся» барханах (Доронин, 2013). В Че-
ченской Республике средняя плотность в 
западной части Терских песков в конце 80-х 
гг. ХХ в. составляла 27.72 ос./га (Высотин, 
Тертышников, 1988), в 1984 г. в 7 км запад-
нее оз. Будары – 5 ос./га. В 2008–2010 и 2018 
гг. в центральной части Терского песчаного 
массива на трансекте протяженностью 4 км 
учитывалось до 7 особей (Лотиев, 2020). В 
1957–1958 гг. плотность сарыкумской попу-
ляции составляла 100 ос./га, в 1966 г. – 46–54 
ос./га (Хонякина, 1962, 1967), в 1991 г. – 76 
ос./га (Roitberg et al., 2000), в 2004–2008 гг. – 
33–36 ос./га (Мазанаева, 2020). К началу XXI 
в. ушастая круглоголовка исчезла на право-
бережье р. Шура-озень из-за вывоза песка с 
малого Сарыкумского бархана и в урочище 
Капчугай (Мазанаева, 2020). Плотность ло-
кальных популяций в Ногайской степи со-
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ставляла 8–23 ос./га. Сокращение численно-
сти за 10 лет более 30 % (Мазанаева, 2020).

З. П. Хонякина привела данные о том, что 
в 1956–1958 гг. для исследований на бархане 
Сарыкум были отловлены и потом отпущены 
обратно почти 700 круглоголовок (Хонякина, 
1961). В другой работе З. П. Хонякина указа-
ла, что на специально выделенных участках 
общей площадью 6000 м2 было отловлено 
296 особей (Хонякина, 1962). В конце июня 
1991 г. там же было учтено и помечено око-
ло 130 особей, а общая численность попу-
ляции, по оценкам Е. С. Ройтберга с соавто-
рами, составляла 250–300 особей (Roitberg 
et al., 2000). С одной стороны, это минимум 
вдвое меньше, чем 30 лет назад, но, с другой 
стороны, данные о численности в работе Е. 
С. Ройтберга с соавторами не подтверждены 
специальными исследованиями и расчета-
ми. Поэтому этим сведениям вряд ли можно 
доверять при оценке динамики численности 
ушастых круглоголовок по годам.

К сожалению, имеющиеся в литературе 
данные собраны по различным методикам 
и не дают возможности ни более или менее 
определенно оценить количественные по-
казатели состояния популяций ушастых кру-
глоголовок в разные годы, ни сравнить эти 
популяции по месту и времени.

Так или иначе, но очевидны два важных 
обстоятельства: 1) количество ушастых кру-
глоголовок в разрозненных популяциях в 
Российской Федерации, видимо, имеет тен-
денцию к сокращению, что отчасти связано с 
изменением климата, увеличением количе-
ства осадков и зарастанием больших площа-
дей изначально открытых песков, а отчасти 
– с деятельностью человека; 2) отсутствуют 
данные, позволяющие объективно оценить 
состояние популяций ушастых круглоголо-
вок в прошлом и настоящем.

Следует отметить, что антропогенное воз-
действие оказывает на популяции ушастых 
круглоголовок неоднозначное, временами 
– разнонаправленное влияние. С одной сто-
роны, освоение песчаных территорий под 
строительство и другие хозяйственные нуж-
ды, забор песка для строительных нужд и 
т. п. уничтожают биотопы возможного оби-
тания этих ящериц и, безусловно, приводят 
к деградации обитавшие там популяции. 
С другой стороны, хозяйственная деятель-
ность человека не всегда негативно сказы-
вается на состоянии популяций круглоголо-
вок. Так, около бархана Сарыкум в Кумтор-
калинском районе Дагестана раньше был 
большой поселок Кумторкала, располагав-

шийся на правобережье реки Шура-озень. 
В нем жители содержали большое количе-
ство скота, и в частности овец. Их стада пас-
лись также на бархане и в его окрестностях. 
Овцы разбивали верхний слой почвы, вы-
едали появлявшуюся там растительность и 
таким образом препятствовали зарастанию 
песчаных массивов. Это позитивно сказыва-
лось на популяции круглоголовок. Однако, 
после землетрясения 1970 г., когда посе-
лок оказался практически полностью разру-
шен, всех жителей переселили в поселок в 
4 км на северо-восток от прежнего села за 
трассу P-217 («Кавказ»). Теперь это район-
ный центр Коркмаскала. Овцы на бархане 
и в его окрестностях исчезли, и бархан стал 
интенсивно зарастать травой. Кроме того, 
примерно в середине ХХ в. с целью оста-
новить распространение песка ближайшие 
окрестности бархана засадили айлантом 
(Ailanthus altíssima). Это дерево с глубокой и 
разветвленной корневой системой, которое, 
интенсивно разрастаясь, очень агрессивно 
осваивает подходящие территории, что так-
же способствует зарастанию бархана. Это, в 
свою очередь, резко сокращает подходящие 
для обитания ушастых круглоголовок пло-
щади. Кроме того, логично было бы пред-
положить, что активное туристическое и ре-
креационное освоение, например, северо-
восточной оконечности большого Сарыкум-
ского бархана должно негативно отразиться 
на популяциях ушастых круглоголовок. Мно-
жество людей, посещающих бархан (около 
240 тыс. в год), должно было бы распугать 
ящериц, вытоптать верхний слой песка вме-
сте с их норами, да и просто физически их 
уничтожить. Но наши наблюдения за 4 года 
показали, что пока локальные микропопу-
ляционные группировки круглоголовок, на-
селяющие отдельные котловины выдувания 
на территории, посещаемой большим ко-
личеством туристов, чувствуют себя так же 
хорошо, как подобные группировки на юго-
западной оконечности бархана, который ту-
ристы практически не посещают. Хотя, воз-
можно, что кажущееся отсутствие воздей-
ствия множества людей на популяции кру-
глоголовок – явление вре́менное и может 
проявиться в будущем. А песчаные массивы 
малого Сарыкумского бархана на правобе-
режье Шура-озени, как и урочища Капчугай, 
были практически полностью уничтожены, т. 
е. разобраны на строительные нужды. Кру-
глоголовок там теперь нет совсем.

В песчаных массивах Астраханской обла-
сти (в окрестностях поселка Досанг и др.) в 
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связи с изменением климата (увеличением 
количества осадков и т. п.) пески интенсив-
но зарастают. Раньше по этим территориям 
традиционно проходили скотопрогонные 
тропы, которые представляли собой широ-
кие, пронизывающие в разных направле-
ниях все эти территории песчаные дороги. 
Именно эти незарастающие песчаные до-
роги являлись территориальной основой 
для обитания ушастых круглоголовок, для 
их распространения на новые пространства. 
Теперь традиционный прогон скота практи-
чески прекратился. Все это сокращает пло-
щади возможного обитания для ушастых 
круглоголовок и оказывает на их популяции 
негативное воздействие, а зарастание тер-
риторий способствует резкому сокращению 
их численности в этих местах.

Таким образом, антропогенные воздей-

ствия могут оказывать на популяции уша-
стых круглоголовок разнонаправленное 
воздействие: в ряде случаев – негативное, 
иногда – позитивное, а иногда – нейтраль-
ное. Вследствие этого задача тщательного 
мониторинга состояния популяций ушастых 
круглоголовок на территории РФ, а следова-
тельно, и разработки унифицированных ме-
тодов их учета – задача большой природоох-
ранной важности.

Наш учет численности ушастых кругло-
головок

Итак, для оценки состояния популяции 
ушастой круглоголовки мы выбрали изоли-
рованную популяцию большого Сарыкум-
ского бархана. Ранее круглоголовки насе-
ляли и малый бархан, но сейчас они там не 
встречаются (рис. 1).

Рис. 1. Расположение большого и малого Сарыкумских барханов и схема большого Сарыкумского бар-
хана и его окрестностей. Красной полосой отмечен гребень большого бархана между двумя его выс-
шими точками. СВО – северо-восточная оконечность бархана, ЮЗО – юго-западная оконечность бар-

хана, ЮВС – юго-восточный склон бархана, CЗC – северо-западный склон бархана. Рисунок построен с 
применением программы Google Earth

Fig. 1. Location of the large and small Sarykum dunes and the diagram of the big Sarykumsky dune and its 
surroundings by directions. A red stripe marks the crest of a large dune between its two highest points. 

СВО – the north-eastern tip of the dune, ЮЗО – the south-western tip of the dune, ЮВС – the south-eastern 
slope of the dune, CЗC – the north-western slope of the dune. The drawing is built using the Google Earth 

program

В качестве показателей обилия ушастых 
круглоголовок мы выбрали два: абсолютную 
численность и абсолютную плотность их по-
пуляции. А для корректного проведения уче-
та нам необходимо было выбрать подходя-
щий метод, имея в виду три важных условия 
(Коли, 1979).

1.	 Абсолютный учет численности явля-
ется корректным и имеет био логический 
смысл только в том случае, если границы 
популя ции четко очерчены (Коли, 1979). 
Именно такая ситуация характерна для по-

пуляции ушастых круглоголовок на бархане 
Сарыкум: круглоголовка обитает исключи-
тельно на песчаном массиве бархана, и ни-
где ближе примерно 200 км (Ногайский рай-
он Республики Дагестан) подходящих для 
нее биотопов нет.

2.	 Необходимо избегать дублирования 
регистрации встреч одних и тех же особей 
при проведении учетов. Для этого одно из 
условий проведения абсолютного учета 
– его краткосрочность. Но мы применили 
другой вариант: проводя экологическое из-
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учение ушастых круглоголовок на бархане 
Сарыкум в течение четырех лет, мы мети-
ли всех встреченных круглоголовок, нанося 
спиртовым черным маркером большие но-
мера на их спины (рис. 2), дублируя их таки-
ми же номерами на брюхе и отщипыванием 
фаланг пальцев по определенной схеме, по-
сле чего заносили все данные о них в общий 
реестр. Это позволяло всегда идентифици-
ровать круглоголовок с достаточно большо-
го расстояния даже без их поимки, а также 
продолжительное время наблюдать за от-

дельными особями. В случае необходимо-
сти номера на спинах подновляли. Ящериц, 
отловленных весной, идентифицировали по 
номерам по схеме на пальцах. И в течение 
всех этих четырех лет мы таким образом от-
слеживали на участке наших исследований 
всех ящериц, которые там жили постоянно и 
которые через него мигрировали. 

3.	 Разделение всей населенной кругло-
головками территории на более или менее 
однородные по структуре биотопов и чис-
ленности круглоголовок участки (страты).

Рис. 2. Ушастая круглоголовка, помеченная номером
Fig. 2. Toad-headed agama marked with a number

Важно определенным образом учитывать 
неравномерность распределения животных 
по изучаемой территории (Коли, 1979). В 
нашем случае ушастые круглоголовки рас-
пределяются по бархану в соответствии с 
типами биотопов. Прежде всего они избега-
ют заросших травой участков. Но на бархане 
имеется некоторое количество различаю-
щихся биотопов, на которых круглоголовки 
наиболее часто встречаются: это открытые, 
развеваемые песчаные территории, также 
активно используются участки, слабо за-
росшие такими растениями, как, например, 
волоснец кистистый (Leymus racemosus), 
жузгун безлистный (Calligonum aphillum) и 
др. Учитывая это обстоятельство, мы раз-
били территорию бархана на зоны, внутри 

которых плотность населения круглоголовок 
примерно одинакова. Согласно рекоменда-
циям Г. Коли (1979), это соответствует мето-
дическому процессу стратификации, а вы-
деленные однородные зоны можно назвать 
стратами.

Гребень бархана вытянут примерно с юго-
запада на северо-восток. Протяженность 
этого гребня около 900 м. На юго-западной 
его оконечности высота бархана составляет 
примерно 200–250 м над у. м. с максималь-
ным перепадом высот от подножья до наи-
высшей точки около 150 м, на северо-вос-
точной оконечности общая высота немного 
меньше 200 м над у. м. с максимальным пе-
репадом высот от подножья до наивысшей 
точки около 120 м (см. рис. 1). На каждом из 
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концов бархана имеются массивы открытых, 
развеваемых, местами слабо заросших пе-
сков (рис. 3). Оба этих участка плотно насе-
лены ушастыми круглоголовками.

Северо-западный склон оказался чрезвы-
чайно неудобным для исследования. Он до-
статочно заросший и вследствие плохих по-
годных условий 2021 и 2022 гг. стал сложно 
проходимым. По опросам охраны заповед-
ника и по спутниковым изображениям про-
граммы Google Earth можно заключить, что 
в данное время там, видимо, нет биотопов, 
подходящих для обитания существенного 
количества ушастых круглоголовок.

На юго-восточном склоне большого бар-
хана располагается большая группа местами 
слабо заросших котловин выветривания с 
песчаной почвой, по периметру окаймлен-
ных травянистой растительностью (см. рис. 
3). В этих котловинах ушастые круглоголовки 
встречаются, но их там немного. 

Мы работали на большом бархане, изучая 
разные аспекты биологии ушастых круглого-
ловок, с 2018 г. Это позволило использовать 
наши более ранние данные для организа-

ции работ по учету этих ящериц. Имевшие-
ся в нашем распоряжении материалы дали 
возможность разделить площадь бархана на 
страты и построить план размещения кру-
глоголовок по площади бархана (см. рис. 3).

Бо́льшая часть наших исследований про-
ходила на северо-восточной оконечности 
бархана. На этой территории имелась одна 
котловина, в которой работы проводились 
наиболее подробно. В ней, как мы уже упо-
минали выше, в течение нескольких лет все 
встреченные круглоголовки отлавливались, 
метились, измерялись и паспортизирова-
лись. В результате мы знали всех круглого-
ловок, которые жили в этой котловине.

Программа Google Earth позволяла выде-
лять участки, населенные круглоголовками, 
которые мы изучаем непосредственно на 
местности, и определять их площадь. 

Используя эти возможности и получен-
ные материалы, мы произвели соответству-
ющие расчеты, позволившие оценить коли-
чество ушастых круглоголовок, обитающих 
на бархане.

Рис. 3. Участки большого Сарыкумского бархана, пригодные для обитания ушастых круглоголовок и ис-
пользованные нами в расчете численности их популяции. ЮЗО – юго-западная оконечность бархана, 
СВО – северо-восточная оконечность бархана, ЮВС – юго-восточный склон, УП – учетная площадка. 

Рисунок построен с применением программы Google Earth
Fig. 3. Areas of the Large Sarykum dune suitable for the habitat of toad-headed agamas and used by us in 
counting their population. ЮЗО –  the southwestern tip of the dune, СВО –  the northeastern tip of the 

dune, ЮВС – the southeastern slope, УП –  the registration site. The drawing is built using the Google Earth 
program
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Исходные данные для расчетов:
1) площади участков, использованных в 

расчетах:
ЮЗО = 316699 м2 (31.67 га),
СВО = 217575 м2 (21.76 га),
ЮВС = 151171 м2 (15.12 га),
УП = 3648 м2 (0.36 га),          
ЮЗО + СВО = 534274 м2 (43.43 га);
2) на территории УП постоянно жили 45 

круглоголовок;
3) плотность населения ушастых кругло-

головок на УП сходна с таковой на участках 
ЮЗО и СВО.

Для расчета общего абсолютного коли-
чества ушастых круглоголовок, живущих на 
оконечностях большого бархана, составим и 
решим пропорцию:

3648 м2 – 45 ос.
534274 м2 – Х ос.
Х = 6591 ос.
Кроме того, небольшое количество уша-

стых круглоголовок, как мы выяснили, оби-
тает и на территории ЮВС (по частоте встре-
чаемости их меньше, чем на УП, примерно 
в 5–10 раз). Таким образом, можно оценить 
общее число круглоголовок на бархане Са-
рыкум примерно в 7–7.5 тыс. ос.

Чтобы определить максимальную абсо-
лютную плотность населения ушастых кру-
глоголовок на большом бархане, составим и 
решим новую пропорцию:

0.36 га – 45 шт.
1 га – Х шт.
Х = 125 ос./га.
Следовательно, абсолютная плотность 

популяции ушастых круглоголовок в местах 
их компактного обитания на большом Сары-
кумском бархане может быть примерно до 
125 особей/га.

Относительная объективность нашего 
учета ушастых круглоголовок

 Скорее всего, рассчитанное нами таким 
образом абсолютное количество ушастых 
круглоголовок на бархане Сарыкум не явля-
ется совершенно точным и несколько отли-
чается от реального. Хотя нам кажется, что 
оно ближе к истинному, чем полученные с 
помощью многих других приемов, посколь-
ку за исходную величину взято точное ко-
личество круглоголовок на определенной 
территории с максимальной численностью 
ящериц (45 шт. на учетной площадке в 3648 
м2). Здесь хочется отметить большу́ю разни-
цу в оценке численности круглоголовок с по-
мощью различных методик. Так, пересече-
ние учетной площадки (по сути – трансект) 

дает 10–12 встреч круглоголовок (против 
45 реально обитающих на этой территории 
ящериц).

При этом учетная площадка реально яв-
лялась, с одной стороны, одним из самых 
густо населенных круглоголовками участков 
территории, с другой – типичным биотопом 
ушастых круглоголовок. То есть мы брали за 
основу не относительное количество яще-
риц, не число встреч на маршрутах, которое 
на самом деле зависит от множества слу-
чайных или методических причин (погоды, 
сезона, приемов и качества работы учетчи-
ков, скорости и способов их передвижения, 
объективности выбора учетных площадок и 
маршрутов и т. п.), а выверенное общее ко-
личество круглоголовок на типичном, густо 
населенном участке. На наш взгляд, именно 
такая методика подсчета ушастых круглого-
ловок на учетной площадке является мето-
дической особенностью данного способа их 
учета и делает результаты такого учета наи-
более приближенными к реальным цифрам, 
чем полученные с помощью многих других 
методов.

Следует также учесть два важных обстоя-
тельства, связанных с этой методикой учета.

Во-первых, подобный учет возможно 
проводить далеко не со всеми видами реп-
тилий. Ушастые круглоголовки в данном 
случае представляют чрезвычайно удобный 
объект, поскольку они хорошо заметны на 
территории, имеют четко очерченные и не 
слишком большие индивидуальные участки, 
ловятся легче, чем многие другие виды яще-
риц, легко метятся, эти метки видны на каж-
дой ящерице с большого расстояния и долго 
держатся. Поэтому, пока мы считаем, что 
данный способ учета прежде всего подходит 
именно для ушастых круглоголовок или дру-
гих видов со сходными указанными выше 
характеристиками. Учесть таким образом, 
например, быстрых ящурок (Eremias velox), 
обитающих на Сарыкумском бархане вместе 
в круглоголовками, уже не получится.

Во-вторых, время и трудозатраты на при-
менение этого метода учета достаточно ве-
лики. То есть приехать на несколько дней и 
провести такой учет не получится. Не полу-
чится, скорее всего, сделать это и в рамках 
подвижной фаунистической, зоогеографиче-
ской экспедиции. Для этого нужно достаточ-
но длительное, стационарное, подробное, 
прежде всего экологическое, исследование, 
которое только и позволит, с одной сторо-
ны, посчитать точное количество ящериц на 
учетной площадке, с другой стороны, оце-
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нить места плотного, более или менее одно-
родного обитания ящериц на всей учетной 
территории.

При этом, признавая безусловное нали-
чие определенной, пускай меньшей, чем в 
других случаях, но, тем не менее, ошибки 
нашего расчета, мы считаем, что использо-
вание такой методики в последующих уче-
тах на данной территории и в других местах, 
превращение ее в стандартный метод учета 
позволит реально, достаточно объективно 
оценивать прежде всего динамику числен-
ности этого вида ящериц на определенных 
территориях, производить объективный 
мониторинг состояния их популяций. Ошиб-
ка методики в данном случае также будет 
стандартной, что позволит не столько со-
вершенно объективно рассчитывать общее 
абсолютное количество ушастых круглоголо-
вок, сколько прежде всего объективно оце-
нивать динамику их популяций во времени, 
что как раз и является чрезвычайно важной 
природоохранной задачей. 

Разноцветная ящурка
Данные о географическом распростра-

нении
Разноцветная ящурка (рис. 4) в Россий-

ской Федерации обитает в степной зоне ев-
ропейской части России, включая Северный 
Кавказ и Поволжье (Щербак, 1974; Щербак 
и др., 1993). Имеются данные о биологии и 
распространении разноцветной ящурки в 
Предкавказье и Закавказье (Банников, 1951, 
1954; Банников и др., 1971), непосредствен-
но в Дагестане (Хонякина, 1964; Мазанаева, 
Султанова, 2001; Дунаев, Орлова, 2012; Ма-
занаева и др., 2011; Джамирзоев и др., 2011; 
Мазанаева, Аскендеров, 2014; Roitberg et al., 
2000 и др.).

Данные о численности 
Как и в случае с ушастой круглоголовкой, 

стандартизированного подхода к оценке 
численности (обилия) разноцветных ящурок 
не существует. Приведенные в публикациях 
данные получены разными способами и на 
самом деле несравнимы. В разных местах 
ареала численность широко варьирует от 
нескольких единиц до 60 и более особей на 
1 гектар (Ананьева и др., 1998). В Дагестане 
в местах плотного обитания их численность 
на 100 м маршрута может составлять 12–15 
особей (Мазанаева, Султанова, 2001).

Разноцветная ящурка в Дагестане являет-
ся достаточно обычным видом ящериц. Со-
стояние ее популяций на территории респу-
блики не требует специальных мер охраны.

Наш учет численности
 Мы проводили учет в окрестностях мало-

го Сарыкумского бархана на правобережье 
реки Шура-озень. Мы обнаружили плотное 
поселение этого вида в степи западнее его 
песчаных гряд и вплоть до асфальтирован-
ной дороги, которая пролегала примерно в 
200–250 м от склонов (рис. 5). Это не значит, 
что в других частях степи ящурок нет; просто 
мы использовали именно этот участок как 
наиболее для нас доступный и удобный.

Для оценки обилия разноцветных ящурок 
мы решили применить тот же метод, что и 
для ушастых круглоголовок. Сделали мы это 
не потому, что посчитали, что это наиболее 
подходящий способ, а для сравнения, пони-
мая, что по экологии, по принципам органи-
зации сообщества и другим важным особен-
ностям эти виды значительно различаются. 

Мы решили оценить обилие разноцвет-
ных ящурок в степи около малого Сарыкум-
ского бархана через абсолютную числен-
ность и абсолютную плотность популяции 
ящурок. В отличие от ситуации с ушастыми 
круглоголовками, население выбранного 
нами участка степи не было четко изолиро-
вано от ящурок, населяющих окружающие 
пространства степи. Этот участок был вы-
бран произвольно, по принципу удобства и 
доступности.

Почва в степи, населенной разноцветны-
ми ящурками, глинистая с мелкой травяни-
стой растительностью. В качестве убежищ 
ящурки использовали в основном кустики 
полыни с жесткими стволиками, откуда их 
было очень трудно достать. В такие кустки 
ящурки скрывались при приближении опас-
ности, прячась между твердыми стеблями. 
Внутри этих кустов часто располагались их 
собственные норы длиной около 20–25 см 
и глубиной залегания примерно 5 см. В не-
которых случаях мы видели отдельные норы 
ящурок, расположенные на открытых местах 
вне кустов.

Видимо, наличие таких отдельных кусти-
ков травянистой растительности для разноц-
ветной ящурки в данном районе критически 
важно, потому что на участках, где травяни-
стая растительность более равномерная и 
плотных кустиков нет, ящурок мы практиче-
ски не встречали.

При организации работы по оценке чис-
ленности разноцветных ящурок были учте-
ны следующие исходные положения:

1) встречи разноцветных ящурок на марш-
рутах, даже если маршруты проложены в 
местах их массового поселения, не соответ-
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Рис. 4. Разноцветная ящурка на малом Сарыкумском бархане
Fig. 4. The stepperunner on the small Sarykum dune

Рис. 5. Участок территории около малого Сарыкумского бархана, на котором мы изучали разноцветную 
ящурку (в красном овале). Белая стрелка показывает направление течения реки. Рисунок построен с 

применением программы Google Earth
Fig. 5. The plot of territory near the small Sarykum dune, where we studied the stepperunners (in a red oval). 

The white arrow shows the direction of the river flow. The drawing is built using the Google Earth program
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ствуют их абсолютной численности на этой 
территории, поскольку учетчикам встреча-
ется только некоторая часть обитающих тут 
ящериц;

2) исходя из наших наблюдений над эко-
логией, поведением и биотопическим рас-
пределением разноцветных ящурок на 
данной территории мы предполагаем, что 
учетчики встречают на маршрутах не более 
половины живущих здесь особей;

3) эта оценка, безусловно, приблизитель-
ная, доказать (уточнить) ее для нас (как, ви-
димо, и для других исследователей) пока не 
представляется возможным; определение 
того, какая часть популяции ящериц может 
встречаться учетчиками на ученых маршру-
тах, должно являться важным, перспектив-
ным, но очень непростым направлением 
работы;

4) при расчете количества ящурок по ма-
териалам наших учетов нужно также при-
нять во внимание, что ящурки распределе-
ны по всей территории неравномерно; по-
этому более точные цифры будут получать-
ся только при переносе результатов наших 
учетов на те участки, на которых плотность 
поселения ящериц примерно так же велика, 
как и на учетной полосе (рис. 6), а при оцен-
ке численности ящурок на более обширных 
территориях расчетное количество ящурок, 
безусловно, будет меньше.

Пока придется использовать эти исход-
ные положения, но методика нашего учета 
такова, что в перспективе, получив новые, 
более совершенные экологические матери-
алы, наши данные можно будет пересчитать 
и получить более объективные цифры чис-
ленности ящурок.

Мы находим обоснование такого подхо-
да к оценке обилия разноцветных ящурок в 
книге Г. Коли (1979), в которой он предпола-
гает правомочность применения в ряде слу-
чаев (при невозможности применения дру-
гих, более точных методов) «прикидочной 
оценки», основанной на опыте исследовате-
ля и знании биологии изучаемого объекта.

Для оценки численности разноцветных 
ящурок мы использовали в качестве модель-
ной учетной полосы (учетной площадки) 
обильно населенный ящурками участок сте-
пи, прилегающий к песчаным склонам. На 
нем, как было уже сказано, имелись плотные 
кустики полыни, служащие ящуркам убежи-
щами от опасности. По этой территории мы 
проложили учетный маршрут.

Для учета численности разноцветных 
ящурок мы использовали следующий при-

ем. Три человека просматривали полосу сте-
пи шириной 35–40 м (примерно по 10–15 м 
на человека), длина этого учетного маршру-
та составляла 800 м. Площадь просматрива-
емой территории оказалась примерно 30000 
м2, т. е. 3 га (см. рис. 6).

Площадь участка компактного 
проживания разноцветных ящурок, включая 
учетную полосу, составила примерно 65000 
м2.Площадь участка от асфальтированной 
дороги до участка компактного проживания 
ящурок, т. е. участка с пониженной 
плотностью ящурок, составила примерно 
89000 м2. На учетной полосе участка 
плотного обитания разноцветных ящурок в 
начале июня 2021 г. мы отметили 35 встреч 
разноцветных ящурок, а в конце мая – начале 
июня 2022 г. – 27. Таким образом, для 2021 
г. плотность населения ящурок на учетной 
полосе составила:

30000 м2 – 35 ос.
10000 м2 – Х ос.
Х = 11.7 ос., т. е. 11.7 ос./га.
Для 2022 г.:
30000 м2 – 27 ос.
10000 м2 – Х ос.
Х = 9 ос., т. е. 9.0 ос./га.
Следовательно, по данным нашего учета, 

плотность населения разноцветных ящурок 
на учетной полосе составила 9.0–11.7 ос./га. 
Но, учитывая, что по нашему предположению 
при учете встречается только половина 
особей из обитающих на данной территории, 
реальная плотность населения ящурок на 
учетной полосе равняется примерно 18.0–
23.4 ос./га. 

Общее количество ящурок на учетной 
полосе, рассчитанное по числу встреч, в 
2021 г.:

30000 м2 – 35 ос.
35000 м2 – Х ос.
Х = 40.8 ос.
В 2022 г.:
30000 м2 – 27 ос.
35000 м2 – Х ос.
Х = 31.5 ос.
Таким образом, общее количество 

разноцветных ящурок на учетной полосе 
составило 31.5–40.8 ос. Но, принимая во 
внимание то, что по нашему предположению 
при учете встречается только половина 
особей из обитающих на данной территории, 
реальное общее количество ящурок на 
учетной полосе могло составлять примерно 
63.0–81.6 ос.

Общее количество ящурок на полосе их 
компактного проживания, рассчитанное по 
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Рис. 6. Участки, прилегающие к малому Сарыкумскому бархану, использованные нами в расчете чис-
ленности популяции разноцветных ящурок. Участок плотного проживания разноцветных ящурок отме-
чен на рисунке ярко-красным цветом (учетная полоса) и средне-прозрачным розовым цветом; самым 
прозрачным розовым цветом показан участок до асфальтовой дороги, на котором ящурки встречают-
ся, но плотности их обитания на нем ниже, чем на двух предыдущих, и к тому же распределение ящу-

рок на нем неравномерное. Рисунок построен с применением программы Google Earth
Fig. 6. The areas adjacent to the small Sarykum dune, used by us in counting the population of 

stepperunners. The area of dense habitat of stepperunners is marked in the figure in bright red (the 
registration stripe) and in medium-transparent pink;   the section we studied up to the asphalt road where 

stepperunners occur is shown in the most transparent pink, but the densities of their habitat on it are lower 
than on the previous two plots, and besides, the distribution of stepperunners on it was uneven. The drawing 

is built using the Google Earth program

числу встреч, в 2021 г.:
30000 м2 – 35 ос.
65000 м2 – Х ос.
Х = 75.8 ос.
В 2022 г.:
30000 м2 – 27 ос.
65000 м2 – Х ос.
Х =58.5 ос.
Следовательно, общее количество 

разноцветных ящурок на полосе их 
компактного проживания составило 58.5–
75.8 ос. Но, принимая во внимание то, что 
по нашему предположению учетчики на 
маршрутах встречают примерно половину 
особей из обитающих на данной территории, 
то реальное общее количество ящурок на 
учетной полосе могло составлять примерно 
117.0–151.6 ос.

Примерное общее количество 
разноцветных ящурок на участке от 
асфальтированной дороги до участка 
компактного проживания ящурок, т. е. на 
участке с пониженной плотностью ящурок, 
можно рассчитать следующим образом. 
Если бы плотность населения разноцветных 
ящурок на этом участке была такой же, как 
на участке их плотного проживания, то их 
общее количество составило бы

30000 м2 – 35 ос.
89000 м2 – Х ос.
Х = 103.8 ос.,
т. е., принимая во внимание неполноту 

учета, это количество могло быть около 
208 ос. Но учитывая еще и то, что на этом 
участке в целом мы встречали ящурок 
существенно реже, чем на участке их 
компактного проживания, эту цифру можно 
вполне обоснованно разделить примерно 
на 3. Следовательно, на этом участке могли 
проживать примерно 60–70 ящурок.

Таким образом, на всем исследованном 
нами участке от асфальтированной дороги 
до песчаных склонов могло проживать 
примерно:

117 + 60 = 177 ос.
152 + 70 = 222 ос.,
т. е. примерно 180–220 разноцветных 

ящурок.
В 2021 г. на всем участке от 

асфальтированной дороги до склонов 
песчаной гряды мы отметили 95 встреч 
разноцветных ящурок. С учетом того, 
что, рассчитывая общее количество 
ящурок на этой территории, исходя 
из наших предпосылок, нам следует 
эту цифру увеличить примерно вдвое, 
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приблизительное число 190 ящурок вполне 
укладывается в наши расчетные оценочные 
показатели (180–220) и в определенной мере 
подтверждает объективность расчетов.
Обсуждение 

Методические замечания
Предложенные нами варианты учетов 

численности ушастых круглоголовок и 
разноцветных ящурок так или иначе 
являются разновидностями учетной 
площадки, совмещенной в ряде случаев с 
маршрутным учетом и другими подходами.

Варианты оценки численности ящериц 
на данной территории определенно 
предполагают серьезную предварительную, 
подготовительную исследовательскую 
работу, которая должна скорректировать 
выбор методики учетов и получение 
окончательных данных.

В любом случае очевидно, что в 
первичные результаты учетов очень важно 
ввести по крайней мере три поправочных 
коэффициента.

Первый поправочный коэффициент (К1) – 
биотопический – должен скорректировать 
окончательные данные в связи с тем, что 
распределение ящериц по территории 
оказывается неравномерным из-за 
микробиотопических различий. В этой связи 
очень полезно произвести прикидочные 
маршрутные учеты численности ящериц 
на разных участках, чтобы оценить 
сравнительные плотности ящериц данного 
вида в различных микробиотопах. 
Это позволит вычислить поправочные 
коэффициенты К1 для корректировки оценки 
плотности и количества ящериц на разных 
участках территории.

Второй поправочный коэффициент (К2) – 
поведенческий – должен скорректировать 
окончательные данные в связи с тем, что 
каждый день на поверхности почвы могут 
быть активны не все живущие на данной 
территории ящерицы (Полынова, Бажинова, 
2012). У разных видов эти коэффициенты 
будут различаться. Для того, чтобы 
определить величину этого коэффициента, 
необходимо провести специальную и 
очень непростую предварительную работу, 
которая, однако, должна дать много важных 
и полезных для описания экологии вида 
материалов.

Третий поправочный коэффициент (К3) – 
методический – должен скорректировать 
окончательные данные в связи с тем, что 
при использовании разных методик работы 

(фиксирование общего абсолютного числа 
ящериц на учетной площадке или учета 
числа встреч на учетном маршруте = учетной 
площадке во время учетных маршрутов, в 
обоих случаях отнесенные к площади, на 
которой производился учет) первичные 
данные учетов позволяют регистрировать 
различную долю ящериц из общего числа, 
населяющего данный участок. 

Вариант учета численности должен быть 
адекватен биологии данного вида. Так, 
биология ушастых круглоголовок позволяет, 
затратив достаточно большое количество 
времени и сил, произвести полный учет 
абсолютной численности ящериц на учетной 
площадке. Это число, отнесенное к площади 
учетной площадки и скорректированное 
коэффициентами К1, К2 и К3, даст наиболее 
приближенную к реальной величину 
плотности населения и возможность 
рассчитать абсолютную численность 
ящериц на любом населенном ими участке 
с известной площадью.

Биология разноцветных ящурок не 
позволяет произвести объективный 
учет их абсолютной численности на 
учетной площадке. В этом случае мы 
определили учетный маршрут достаточной 
протяженности (в нашем случае примерно 
800 м) и стандартной ширины (в нашем 
случае 30 м), который можно также 
квалифицировать как учетную площадку. 
Но на этом учетном маршруте (учетной 
площадке) фиксировалось не абсолютное 
число ящурок, а количество встреч ящурок, 
отнесенное к площади охвата учетного 
маршрута. Для получения окончательных 
данных полученное число нужно было бы 
также скорректировать тремя описанными 
выше коэффициентами.

К сожалению, во время нашей 
работы в 2021 и 2022 гг. мы не смогли 
вычислить все эти коэффициенты. При 
расчетах мы использовали их значения, 
но они представляли собой лишь отчасти 
теоретическую, отчасти – эмпирическую, 
прикидочную оценку, о возможности 
которой писал Г. Коли (1979). Последующие 
исследования должны привести к разработке 
стандартизированных методик определения 
этих коэффициентов.
Заключение или выводы

В соответствии с экологическими 
особенностями двух видов ящериц – 
ушастых круглоголовок и разноцветных 
ящурок – мы предложили два варианта 
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методов оценки численности этих видов, 
которые соответствовали определенным 
особенностям поведения и структуры 
популяций этих ящериц. Учет ушастых 
круглоголовок производили на учетной 
площадке с известной площадью, на 
которой было возможно учесть абсолютное 
количество обитающих на ней ящериц. 
Произвести учет абсолютного количества 
разноцветных ящурок на учетной площадке 
(= учетном маршруте) не представляется 
возможным. Поэтому на учетной 
полосе (= учетной площадке) также с 
известной площадью регистрировали 
количество встреченных во время учетного 
маршрута особей. В результаты нашей 
работы мы поняли, что нужно ввести 
определенные поправки, связанные с 
тем, что: 1) распределение ящериц по 
территории оказывается неравномерным 
из-за микробиотопических различий; 
2) каждый день на поверхности почвы 
могут быть активны не все живущие на 
данной территории ящерицы; 3) при 
использовании разных методик работы 
(фиксирование общего абсолютного числа 

ящериц на учетной площадке или учет числа 
встреч на учетном маршруте = учетной 
площадке во время учетных маршрутов, в 
обоих случаях отнесенные к площади, на 
которой производился учет) первичные 
данные учетов позволяют регистрировать 
различную долю ящериц из общего числа, 
населяющего данный участок. После 
такой корректировки результатов учета 
можно пересчитать плотность поселения 
ящериц на учетной площадке (= учетном 
маршруте). Если предварительно разбить 
всю исследуемую территорию на участки 
(страты), на которых плотности поселений 
ящериц примерно одинаковы и хотя бы 
приблизительно сравнить эти участки по 
относительной плотности поселения, то тогда 
можно рассчитать абсолютное количество 
ящериц на любых отдельных участках и 
на всей территории в целом. Сделав такие 
способы оценки плотности поселения и 
абсолютного количества ящериц разных 
видов стандартными, можно организовать 
многолетний, достаточно объективный 
мониторинг состояния их популяций.
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Summary: Variants of estimating the number of different lizard species in 
natural populations are proposed. In one sense or another, we are talking 
about an accounting site of a known area. But depending on the biological 
features of different lizard species, the accounting indicators may be different: 
either it is a fixation of the total number of lizards living on the accounting site 
(which is possible for the toad-headed agama Phrynocephalus mystaceus), or 
it is a fixation of the number of lizards encounters on accounting routes of a 
certain length and width, i.e. a certain area (which is possible for the steppe 
runner Eremias arguta). Correction coefficients should be introduced into the 
accounting results, which should take into account that: 1) the distribution of 
lizards across the territory is uneven due to microbiotopic differences (K1), 2) 
not all lizards that live in the this territory may be active on the surface every 
day (K2), 3) when using different registration methods, primary accounting 
data allow registering a different proportions of lizards from their total number 
inhabiting this site (K3). After such an adjustment of the accounting results, 
it is possible to calculate the density of lizard settlements and the absolute 
number of lizards for any separate sections of entire territories. As a result of 
our work, we have so far determined the composition of these coefficients. 
Subsequent studies should lead to the development of standardized methods 
for determining these coefficients. According to our calculations, the density 
of the population of toad-headed agamas in the area of their most compact 
habitat on the large Sarykum dune can be up to 125 individuals/ha, and their 
total number can be estimated at about 7000-7500 individuals. For steppe 
runners, their population density in places of compact habitat in the vicinity 
of the small Sarykum dune can be 18.0-23.4 ind./ha, and their total number in 
the area of about 9 ha, where we carried out our research work, could be 180-
220 individuals. By standardizing the methods of evaluating different species 
of lizards, it is possible to organize correct long-term monitoring of the state of 
their populations.
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