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Уважаемые читатели, авторы и рецензенты!
Необходимо сообщить об одной проблеме, значимость которой постепенно растет: по-

тенциальные рецензенты не отвечают на письма.
В прошлые времена достаточно было написать два-три письма, и рецензенты отклика-

лись, читали работы и составляли на них рецензии. Крайне редко отказывались из-за заня-
тости или резкой негативной оценки статьи.

В этом году для некоторых статей пришлось писать до восьми писем, прежде чем какой-
нибудь респондент откликался. И дело не в том, что нынешние ученые перестали вежливо 
отказываться от этой работы и просто игнорируют «лишнюю» почту.  Главную причину мы 
видим в «улучшении» работы роботов-сортировщиков электронных писем. Вероятно, мно-
гие наши письма  с просьбой составить рецензию попадают в СПАМ. 

В этой связи обращаемся к вам, уважаемые коллеги, с просьбой иногда проверять СПАМ-
хранилища своих почтовых ящиков и откликаться на письма с пометкой «О рецензии для  
ЭНЖ «Принципы экологии»».

С неизменной готовностью к сотрудничеству,
редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»
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ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ И ТЕПЛОЗА-
ЩИТНЫЕ СВОЙСТВА ВОЛОСЯНОГО ПО-
КРОВА МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ ТА-

ЕЖНОГО СЕВЕРА В СВЯЗИ С УСЛОВИЯМИ 
СУЩЕСТВОВАНИЯ

УДК 591.478

Ключевые слова:
волосяной покров 
микроструктура волосяного 
стержня 
кутикула и сердцевинный 
слой 
толщина 
длина и плотность волос 
теплопроводность покровов

Аннотация: На основании подробного сравнительно-экологическо-
го анализа строения и теплозащитных свойств волосяного покрова 8 
фоновых видов мелких млекопитающих таежного Севера – европей-
ского крота, обыкновенной, малой и средней бурозубок, водяной 
куторы, лесной мышовки, полевки-экономки и европейской рыжей 
полевки – вскрываются основные его адаптивные особенности, по-
зволяющие мелким зверькам успешно компенсировать характерное 
для них несовершенство терморегуляции, в том числе посредством 
включения наиболее эффективных приспособительных механизмов 
физической терморегуляции. В их числе сегментное строение волос, 
их дифференцировка на категории, утончение и переход к универса-
лизму и мультифункциональности, приспособительная перестройка 
микроструктуры волоса к соответствующей среде и экологическим 
условиям, топография волосяного покрова. В эколого-эволюцион-
ном плане подробно анализируются все основные размерные и 
структурные показатели шерсти зверьков, в том числе позволяющие 
оценить географическую, популяционную и сезонную их изменчи-
вость.

© Петрозаводский государственный университет
                                                                                                         Подписана к печати: 22 сентября 2024 года

ИВАНТЕР 
   Эрнест Викторович

доктор биологических наук, Карельский научный центр РАН, Пе-
трозаводск, ул. Пушкинская, 11, ivanter@petrsu.ru

Введение
Изучение и подробный экологический 

анализ приспособительных особенностей 
волосяного покрова мелких млекопитаю-

щих представляет большой научный инте-
рес, и прежде всего с позиций эволюци-
онной морфологии, экологической физио-
логии и таксономии этой весьма распро-
страненной и многочисленной в природе 
группы животных. Массовое обитание их в 
лесной подстилке и ходах неглубоких нор в 
условиях постоянных термических дефици-
тов, как и свойственное им общее несовер-
шенство терморегуляции, способствовали 
выработке в процессе их эволюции целого 
комплекса экологических и морфофизиоло-
гических приспособлений, направленных на 

сохранение оптимального энергетического 
баланса организма со средой при низких и 
крайне неустойчивых окружающих темпе-
ратурах. Отсюда важность углубленного ис-
следования таких адаптивных механизмов 
физической терморегуляции мелких зверь-
ков, как строение и теплозащитные свойства 
шерсти, микроструктура волос, географиче-
ская, сезонно-возрастная и популяционная 
изменчивость этих показателей, выявление 
особенностей строения шерстного покро-
ва, связанных с обитанием в специфических 
температурных условиях приземного слоя 
воздуха, и т. п.

Надо учитывать также и общую относи-
тельно слабую изученность данного вопро-
са, тем более что имеющиеся в отечествен-



5

Ивантер Э. В. Особенности строения и теплозащитные свойства волосяного покрова мелких млекопитающих 
таежного севера в связи с условиями существования // Принципы экологии. 2024. № 3. С. 4–26. DOI: 10.15393/
j1.art.2024.14642

ной и зарубежной литературе сведения о 
строении и функционировании волосяного 
покрова мелких млекопитающих не только 
далеко не полны, но и во многом противоре-
чивы. Так, если Н. С. Гудкова-Аксенова (1951), 
одна из первых осмелившаяся взяться за из-
учение волосяного покрова землероек-бу-
розубок, выделяет у этих зверьков только 
две категории волос, то В. Е. Соколов и О. Ф. 
Чернова (Соколов, 1973; Соколов, Чернова, 
1998; Чернова, Целикова, 2004) – четыре, а 
П. Фогель и Б. Кепхен (Vogel, Köpchen, 1978) 
и P. Хуттерер и Т. Хёртер (Hutterer, Hurter, 
1981) – три, то, по мнению С. Боровского 
(Borowski, 1973) и У. Скарена (Scaren, 1973), у 
землероек-бурозубок волосы одного и того 
же типа способны принимать разный вид 
в зависимости от конфигурации расширен-
ной апикальной части стержня (концевой 
гранны). Отрицая дифференцировку волос 
у землероек-бурозубок на направляюшие, 
остевые и пуховые, С. Боровский обращает 
внимание на различную степень их сегмен-
тации и в связи с этим выделяет «следующие 
3 типа волос: 1) летние волосы (S) с четырь-
мя сегментами, иногда с коротким кончи-
ком (пятый короткий сегмент); 2) весенние 
волосы (Sр) с пятью сегментами, но иногда 
с шестым сегментом (около 5 % волосков); 
3) зимние волосы (W) – шестисегментные, 
иногда с дополнительным седьмым конце-
вым сегментом» (Borowski, 1973, с. 249). В 
действительности же, как убедительно пока-
зали и наши исследования, выполненные на 
обыкновенной бурозубке (Ивантер, 2021), 
летняя, весенняя и зимняя шерсть землеро-
ек состоит из направляющих, остевых и пу-
ховых волос, а волосы с «дополнительным 
коротким концевым сегментом» есть не что 
иное, как пуховые.

Что же касается характерной для мелких 
насекомоядных млекопитающих сегмен-
тации волос, то в отличие от С. Боровского 
мы склонны считать это не примитивным 
атавистическим признаком, а важной, выра-
ботанной в процессе эволюции адаптацией 
к специфическим условиям существования. 
Здесь вполне уместно вспомнить замечание, 
содержащееся в давней статье И. С. Башки-
рова и И. В. Жаркова (1934), которые, гово-
ря о пережимах на стержнях остевых и пу-
ховых волос, свойственных представителям 
семейств Talpidae и Soricidae, не без основа-
ний предполагают, что эти структурные осо-
бенности имеют большое приспособитель-
ное значение. Благодаря такой сегментации 
волосы насекомоядных могут сгибаться в 

разные стороны, не ломаясь и не свойлачи-
ваясь, что позволяет зверькам легко пере-
двигаться в норах не только головой вперед, 
но и пятиться назад. Кроме того, такая струк-
тура шерсти обусловливает удержание в ее 
толще так называемого инертного воздуха, 
придающего волосяному покрову зверьков 
наилучшие теплозащитные свойства.
Материалы 

Материалом для наших исследований 
послужили шкурки зверьков, отловленных 
в разные сезоны 1972–2018 гг. преимуще-
ственно в центральных и южных районах 
Карелии.
Методы 

Изучение расположения волос на шкурке, 
строение микроструктуры стержня отдель-
ного волоса, его толщины, плотности и вы-
соты (длины), дифференцировки и топогра-
фии шерсти проводили по общепринятым 
методикам (Кузнецов, 1932, 1952; Цереви-
тинов, 1951; Borowski, 1952; Соколов, 1973; 
Соколов и др., 1986; Чернова, Целикова, 
2004). Микроструктуру волоса исследовали 
под оптическим микроскопом при увеличе-
нии 15 х 90 (иммерсионный объектив). От-
печатки кутикулярного слоя волос делали на 
парфюмерном лаке №1 (Хмелевская, 1965). 
Определение теплоизоляционных свойств 
шкурок (по удельной теплопроводности) вы-
полняли с помощью специального прибора 
ИТ-3, изготовленного по нашему заказу для 
измерения теплопроводности небольших 
по размеру неметаллических объектов в Ки-
евском институте технической теплофизики 
АН УССР. Существенное преимущество этого 
прибора заключается в большой чувстви-
тельности и точности, а также в том, что все 
необходимые для расчета теплопроводно-
сти величины получают непосредственным 
измерением.

Завершая описание примененных мето-
дик, следует особо остановиться на право-
мерности или, скорее, уместности исполь-
зования при описании архитектоники волос 
насекомоядных терминов «сегмент» и «пе-
ретяжка». Дело в том, что, хотя в световом 
микроскопе волосы землероек и кротов вы-
глядят сегментированными, т.е. состоящими 
из более широких участков – сегментов и уз-
ких участков – перетяжек, в действительно-
сти это только кажущийся, чисто зрительный 
эффект. Если при изготовлении препарата 
волос случайно раскручивается, то хорошо 
видно, что он представляет собой сплошную 
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постепенно расширяющуюся ленту, которая 
в нескольких местах поворачивается вдоль 
оси на 180°. Число таких поворотов строго 
определенное для каждой категории волос 
и изменяется посезонно. Впечатление же 
сегментированности создается за счет за-
кономерно повторяющихся при поворотах 
расширений и сужений сердцевинного ка-
нала и неравномерности распределения в 
нем пигмента. Упоминание об этом мы нахо-
дим и в ряде предшествующих публикаций 
(Keller, 1978; Hutterer, Hurter, 1981; Kapischke, 
Muhkle, 1988; Соколов, Чернова, 1998).
Результаты 

Общие и видовые особенности волосяно-
го покрова

Как показали многолетние исследования, 
выполненные нами на отдельных фоновых 
видах мелких млекопитающих тайги, и в 
частности обыкновенной, малой и средней 
бурозубках (Sorex araneus L., S. caecutience 
Laxm. и S. minutus L.), европейском кроте 
(Talpa europea L.), водяной куторе (Neomys 
fodiens Penn.), лесной мышовке (Sicista 
betulina Pall.), европейской рыжей полевке 
(Miodes glareolus Schr.) и полевке-экономке 
(Microtus oeconomus Pall.) (Ивантер, Леви-
на, 1980, 1981; Ивантер и др., 1985; Иван-
тер, 2021; Ивантер, Моисеева, 2022), их во-
лосяной покров характеризуется не только 
общими, характерными для всех предста-
вителей этой группы животных свойствами 
(дифференциация волос на три или четыре 
категории, трехслойность стержня, относи-
тельно небольшая длина и толщина волос, 
зональность окраски, своеобразие сезонной 
изменчивости соотношения слоев волоса и 
других морфологических показателей во-
лосяного покрова), но и специфическими 
особенностями, имеющими важное приспо-
собительное значение и представляющими 
поэтому особый интерес для сравнительно-
экологических исследований. Несмотря на 
внешнее, во многом кажущееся сходство, в 
строении волосяного покрова у различных 
видов мелких млекопитающих обнаружива-
ются существенные отличия и в морфогисто-
логии отдельного волосяного стержня, и в 
характере расположения в нем пигмента, и 
в густоте, длине и толщине волос.

Например, у всех насекомоядных волосы 
имеют сегментированное строение, обеспе-
чивающие укладку волос в любую сторону, 
тогда как у грызунов такая сегментация от-
сутствует и волосы образуют «потоки» в на-
правлении от головы к хвосту. Кроме того, 

если у насекомоядных волосы растут пер-
пендикулярно к поверхности кожи и распо-
ложены поодиночке, то у грызунов они ле-
жат наклонно и образуют группы – «пучки». 
Имеются отличия и в морфологии отдель-
ного волоса, и в характере расположения в 
нем пигмента, и в густоте, длине и толщине 
волос.

Обнаруживаются характерные особенно-
сти и в микроструктуре стержня волос. Так, 
на концевых сегментах (граннах) остевых во-
лос насекомоядных (в отличии от грызунов) 
имеются характерные продольные желобки, 
отчего в поперечнике волосы приобретают 
вид двутаврового среза. Если у насекомояд-
ных сердцевина волоса прерывистая и одно-
рядная, то у грызунов она сплошная и в гран-
не 3–4-рядная.

Окраска покрова определяется наличи-
ем и различной концентрацией меланина и 
липохрома (черного и рыжего пигментов). 
При этом липохром располагается в гран-
нах, а меланин – в остальных участках волос. 
Общей же для всех исследованных видов 
особенностью является темная, с преобла-
данием бурых тонов окраска дорсальной 
стороны тела и светлая, грязно-белая (за ис-
ключением крота) вентральной. У большин-
ства представителей имеется хорошо выра-
женная переходная зона на боках, однако 
у некоторых (кутора, крот) она отсутствует. 
В группе мелких грызунов особняком сто-
ит лесная мышовка. Этот самый северный 
представитель впадающих у нас в зимнюю 
спячу тушканчиков выделяется особой окра-
ской шкурки с отчетливой черной полоской 
на хребте, одиночным расположением во-
лос на шкурке, а также хорошо выраженной 
сегментацией пуховых волос и сравнительно 
небольшой (наименьшей среди грызунов) 
толщиной волос всех категорий.

Предположение С. Боровского (Borowski, 
1973) об отсутствии у мелких насекомояд-
ных деления волос на направляющие, осте-
вых и пуховые наши исследования не под-
твердили. Отрицая у них дифференцировку 
волос по функционально-морфологическо-
му принципу, С. Боровский классифицирует 
их по длине и степени сегментации стерж-
ня и выделяет на этой основе три типа во-
лос: 1) летние, четырехсеменные, иногда с 
коротким кончиком (с пятым сильно укоро-
ченным сегментом); 2) весенние, с пятью, 
реже шестью сегментами; 3) зимние, ше-
стисегментные, иногда с дополнительным 
седьмым концевым сегментом. Как уже 
указывалось (Ивантер, 2021), такую класси-
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фикацию нельзя признать удачной. Волосы 
с «дополнительным коротким сегментом» 
в действительности представляют собой не 
что иное, как пуховые, которые по достиже-
нии нормальных размеров, подобно воло-
сам всех других категорий, приобретают по-
стоянное количество сегментов. Не исследуя 
специально луковицу волоса, вряд ли мож-
но утверждать, как это делает С. Боровский, 
что пятисегментные волосы – обязательно 
весенние. Эти «весенние» волосы вполне 
могут превратиться в семисегментные «зим-
ние»; их с таким же основанием можно на-
звать и «осенними», тем более что именно 
осенью идет увеличение числа сегментов 
растущих волос. Кстати, о том, из каких волос 
состоит осенний мех землероек, С. Боров-
ский вообще не упоминает. Разъясняя этот 
вопрос, следует учитывать, что С. Боровский 
имел дело со сбритыми, а не с выпавшими 
волосами, а светлая мездра еще не доказа-
тельство того, что рост волоса уже успешно 
завершился. При микроскопировании такой 
мездры часто можно увидеть еще имеющи-
еся скопления пигмента в функционирую-

щих фолликулах и открытый сердцевинный 
канал в прикорневой части волоса, что явно 
свидетельствует о росте волос. Кроме того, 
на шкурке одной и той же особи в межсезон-
ные периоды (весна, осень) могут одновре-
менно присутствовать (если пользоваться 
классификацией С. Боровского) и зимние, 
и весенние, и летние волосы: одни еще не 
выпали, другие на стадии роста, а третьи за-
кончили рост.

Линейные размеры, число сегментов, 

форма и микроструктура позволяют выде-
лить у исследованных насекомоядных (кро-
та, куторы, землероек-бурозубок) четыре 
категории волос: направляющие, остевые I и 
II типов и пуховые, а у грызунов (лесной мы-
шовки, рыжей полевки и полевки-экономки) 
– три: направляющие, остевые и пуховые.

Направляющий волос – самый длинный, 
толстый и упругий, возвышающийся над 
остальными и хорошо заметный даже не-
вооруженным глазом при рассматривании 
шкурки на свет (рис. 1). Стержень у него поч-
ти прямой, веретенообразный, в попереч-
ном сечении округлый, основание его не 
извитое, сегменты и перетяжки отсутствуют, 
концевая гранна хорошо развита и силь-
но растянута вдоль всего волоса, занимая 
более половины его длины. К вершине на-
правляющий волос постепенно утончается и 
образует заостренный нитевидный и почти 
бесцветный кончик; уменьшается тол щина 
стержня и по направлению к корню. Благо-
даря проходящим по обеим или одной из 
сторон гранны продольным желобкам (пер-
вое характерно для насекомоядных, второе 
– для грызунов) поперечный срез направ-
ляющего волоса имеет либо вид двутавро-
вого рельса (крот, землеройки), либо форму 
овала с отчетливым боковым углублением 
(полевки). Окраска волос рассматривае мого 
типа темная, однотонная, прикорневая часть 
и кончик бесцветны. Количество направляю-

щих волос в мехе насекомояд ных незначи-
тельное: 1–2 на 200–300 остевых и пуховых. 
У грызунов их несколько больше: 3–4 % от 
общего числа волос.

Рис. 1. Летние волосы мелких насекомоядных млекопитающих: обыкновенной бурозубки (А), куторы 
(Б), крота (В), лесной мышовки (Г) и европейской рыжей полевки (Д);  1 – направляющий; 2 – остевой I; 

3 – пуховой; 4 – остевой II 
Fig. 1. Summer hair of small insectivorous mammals: common brown-toothed (A), cooter (Б), mole (В), forest 

mouse (Г) and European red vole (Д); 1 – guide; 2 – guard I; 3 – down; 4 – guard II 
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В функциональном отношении направля-
ющие волосы, оче видно, связаны с осязани-
ем. Как указывает Б. Ф. Церевитинов (1951), 
«сумки направляющих волос по сравнению 
с сумками других волос залегают в более 
глубоких слоях дермы, где сильнее развито 
нервное сплетение. Поэтому малейшее дав-
ление на стержень направляющего волоса 
как на длинный и упругий рычаг передает-
ся корню и оплетающим волосяную сумку 
нервным окончаниям. Прямая неизогнутая 
форма направляющего волоса способствует 
лучшему восприятию различных раздраже-
ний. Но их нельзя сравнить с настоящими 
осязательными волосами – вибриссами, 
сумки которых снабжены нервными окон-
чаниями и окружены венозными синусами» 
(Церевитинов, 1951, с. 8). Соглашаясь с тем, 
что направляющие волосы участвуют в ося-
зании животного, Б. А. Кузнецов (1952) счи-
тает, что они выполняют также и защитную 
функцию: вместе с остевыми поддерживают 
массу пуховых волос, образуя как бы кар-
кас мехового покрова и предохраняя его от 
свойлачивания.

Остевые волосы несколько короче и 
тоньше направляющих и характеризуются 
ланцетовидной формой с хорошо разви-
той уплощенной гранной. У насекомоядных 
млекопитающих стержень ости отчетливо 
сегментирован, имеет вид ленты, продоль-
но повернутой в местах сужения сердцевин-
ного канала на 180°, и состоит из нескольких 
расширенных сегментов, разграниченных 
«перетяжками», образующими изгибы ости 
под тупым углом. Наиболее развит концевой 
сегмент (гранна), он длиннее и шире осталь-
ных и имеет по бокам две продольные бо-
роздки, благодаря чему остевой волос очень 
напоминает по форме сплющенный и про-
дольно повернутый в нескольких местах 
железнодорожный рельс. В кончике волоса 
и в местах сгиба и поворота эти бороздки 
замкнуты. Как выяснилось, такое строение 
характерно для остевых волос всех изучен-
ных видов насекомоядных млеко питающих 
и может служить достаточно четким таксо-
номическим признаком данного отряда. На-
помним, что у грызунов продольных желоб-
ков или вовсе нет, или имеется лишь один, 
придающий поперечному срезу остевого во-
лоса характерную бобовидную форму с глу-
бокой выемкой на одной из сторон.

Окраска остевых волос зональная. В кон-
цевой гранне скон центрирован относитель-
но светлый ржаво-коричневый пигмент, в 
нижележащих частях темный, черно-бурый, 

а в перетяжках он или почти совсем отсут-
ствует (насекомоядные), или темно- серого, 
почти черного цвета (полевки).

У грызунов мы выделяем один тип осте-
вых волос, а у насекомо ядных – два, отлича-
ющиеся друг от друга линейными размера-
ми и числом сегментов. У грызунов сегмен-
тации волос нет, но перед гранной и в осно-
вании волоса имеется сужение сердцевины, 
правда, обычно без нарушения ее клеточ-
ной структуры (клетки лишь вытягиваются), 
столь типичного для представителей насеко-
моядных. Бесцветный (депигментирован-
ный) кончик остевого волоса как у насекомо-
ядных, так и у грызунов гораздо короче, чем 
направляющих. Отличаются они и по коли-
честву: на 4 мм² шкурки у различных видов 
мелких млекопитающих насчиты ваются от 
50–100 до 300–400 остевых, т.е. в несколько 
десятков раз больше, чем направляющих.

Основная функция остевых волос сводит-
ся к защите более нежных пуховых от ме-
ханических повреждений, предохранению 
их от свойлачивания и амортизации меха в 
целом. Кроме того, отгибаясь и прикрывая 
подпушь, утолщенные концевые сегменты 
остевых волос способствуют образованию в 
мехе теплозащитной воздушной прослойки 
и тем самым обеспечивают животному бо-
лее совершенную терморегуляцию.

Пуховые волосы — самые тонкие и корот-
кие и выполняют в основном термоизоляци-
онную функцию. У насекомоядных они от-
четливо сегментированы, а у грызунов лишь 
волнообразно изогнуты. Их цилиндрические 
стержни обычно имеют примерно одинако-
вую толщину по всей длине волоса и в отли-
чие от остевых характеризуются слабо раз-
витой, укороченной и тонкой концевой гран-
ной. Зато характер распределения пигмента 
точно такой же, как у остевых волос: конце-
вые гранны окрашены светлее осталь ных и 
в более рыжие тона, нижележащие участки 
содержат окисленный меланин и имеют бо-
лее темный, черно-бурый цвет, в перетяжках 
же пигмент или отсутствует, тогда они бесц-
ветны (у землероек и крота), или, наоборот, 
сконцентрирован в том же количестве, что и 
в ножке волоса, что придает этим участкам 
интенсивный, почти черный цвет (грызу-
ны). В количественном отношении пуховые 
волосы – самые многочисленные: на 4 мм² 
шкурки их насчитывается от 200 до 350, что 
составляет 60–90 % от общего числа волос 
всех категорий.

Завершая общую характеристику выде-
ляемых нами трех основных типов волос, 
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следует подчеркнуть, что они крайне не-
однородны и сильно варьируют в пределах 
каждого типа. Особенно изменчив остевой 
волос насекомоядных млекопитающих, в 
нем отчетливо выделяются по длине, толщи-
не и числу сегмен тов две морфологические 
категории: ости I и II порядка. Несколько 
меньше подвержен вариации пуховой во-
лос, а самые однород ные – направляющие. 
Что же касается соотношения волос разных 
категорий, то оно существенно различается 
не только у разных видов животных, но и 
у одной и той же особи на разных участках 
шкурки и в разные сезоны.

Вместе с тем в сравнении с другими мле-
копитающими, особенно хищными, зайцео-
бразными и некоторыми крупными видами 
грызунов, дифференциация волосяного по-
крова выражена у мел ких насекомоядных 
и полевок в гораздо меньшей степени. Это, 
очевидно, объясняется не только их более 
древним происхожде нием и приспособле-
нием к подземному образу жизни, но и 
при обретенной в процессе эволюции адап-
тивной универсализацией (совмещением) 
функций волос разных категорий (все они 
в более или менее равной степени участву-
ют и в механической, и в тепло вой защите 
тела). Полифункциональность волос приве-
ла к улуч шению теплоизоляционных и ме-
ханических качеств меха, но без увеличения 
его толщины и общей массы, совершенно не 

сов местимого с активным передвижением 
мелких животных.

В микроструктуре стержня волоса выявля-
ется три четко отграниченных концентриче-
ских слоя: кутикулярный (или чешуйчатый), 
корковый и сердцевинный (рис. 2). Образу-
ющая наружную оболочку волоса кутикула 
построена из одного слоя ороговевших че-
шуйчатых клеток некольцевидного типа со 
свободным краем, направленным к верши-
не волоса. Лишенные пигмента полупроз-
рачные чешуйки кутикулы на протяжении 
волоса закономерно меняются по форме и 
размерам. В прикорневой зоне и в местах 
перетяжек стержня они сильно удлинены, 
имеют у насекомо ядных ровные, округлые, 
а у грызунов – зубчатые края и, отно сительно 
неплотно налегая друг на друга, обеспечива-
ют необхо димую гибкость волоса. По мере 
расширения стержня в гранну клетки кутику-
лы становятся короче и на концевой гранне 
превращаются в очень короткие и широкие 
чешуйки, зазубренные по краям и так плот-
но охватывающие стержень волоса, что не 
позволяют ему сгибаться. Чем толще гранна, 
тем шире и короче чешуйки и лучше выра-
жена зазубренность края. У грызунов чешуй-
чатые клетки в области гранны приобретают 
вид узких, слегка волнистых лент, плотно 
опоясывающих стержень и при дающих ему 
своеобразную поперечную исчерченность. 

Рис. 2. Схема гистологической структуры волос мелких млекопитающих: А – пух, Б – ость, В – общее 
строение волосяного стержня: 1 – чешуйчатый слой; 2 – корковый слой; 3 – сердцевина

Fig. 2. Diagram of the histological structure of the hair of small mammals: A – fluff, Б – awn, В – the general 
structure of the hair shaft: 1 – scaly layer; 2 – cortical layer; 3 – core



10

Ивантер Э. В. Особенности строения и теплозащитные свойства волосяного покрова мелких млекопитающих 
таежного севера в связи с условиями существования // Принципы экологии. 2024. № 3. С. 4–26. DOI: 10.15393/
j1.art.2024.14642

Как показали проведенные исследования, 
в пределах одного вида характер рисунка ку-
тикулы зимнего и летнего волоса отличается 
большим постоянством. Здесь надо помнить 
о том, что для мелких млекопитающих, вы-
бранных нами в качестве объекта изучения, 
сезонная изменчивость показателей являет-
ся одновременно и возрастной (в связи с ко-
ротким жизненным циклом зверьков). Срав-
нивая кутикулу летних и зимних волос на-
секомоядных и грызунов, удалось отметить 
лишь некоторые сезонные отличия в форме 
и размерах чешуек при сохранении обще-
го типа рисунка. Чешуйки кутикулы зимних 
волос землероек несколько менее одно-
родны, чем у летних, имеется значительное 
количество удлиненных чешуек. На более 
короткие чешуйки летних волос у ондатры 
указывает Е. А. Павлова (1955), у нут рии – Е. 
В. Фадеев (1955), у белки – Н. В. Хмелевская 
(1965). Видимо, сезонные изменения в стро-
ении кутикулы можно обна ружить у видов с 
довольно резкими сезонными различиями в 
об щем характере всего волосяного покрова. 
Однако и в этих случаях тип строения кути-
кулы остается неизменным, варьирует глав-
ным образом лишь длина чешуек.

Аналогичный характер имеет возрастная 
изменчивость кути кулы. Она также невелика 
по масштабам и сводится в основном к раз-
личиям в размерах чешуйчатых клеток. Так, 
К. Люринг (Liihring, 1928) при сопоставлении 
кутикулы волос взрослой и ново рожденной 
белок вообще не нашел отличий. В то же 
время у он датры и нутрии молодые живот-
ные имеют более короткие чешуйки кутику-
лы, чем взрослые (Павлова, 1955; Фадеев, 
1955). По Б. Бергерсену (Bergersen, 1931), ку-
тикула волос новорожденных тюленей зна-
чительно отличается от таковой взрослых: 
свободные края чешуек у них более гладкие 
и высота клеток несколько больше, чем у 
взрослых.

Сравнивая кутикулу волос представителей 
разных системати ческих групп, обитающих 
в близких условиях, мы не находим каких-
либо общих черт, характерных для того или 
иного эколо гического (адаптивного) типа. В 
то же время значительно отли чающиеся по 
биологии, но близкие в систематическом от-
ношении роды и виды имеют сходное стро-
ение кутикулы. Например, рисунок кути-
кулы волос типичных наземных животных, 
землероек-бурозубок и лесных полевок, во 
многом различен, тогда как при сравнении 
кутикулы крота, ведущего подземный об-
раз жизни, куторы – типичного полуводного 

животного и любого вида бурозубок прежде 
всего заметны общие для всех насекомояд-
ных черты рисунка, в частности правильная 
форма чешуек с округлым, ровным свобод-
ным краем.

Согласно Н. В. Хмелевской (1965), рисунок 
кутикулы волос водных грызунов – ондатры 
и бобра – совершенно различен, тогда как 
кутикула волос ондатры и относящейся к 
тому же подсемей ству серой полевки имеет 
общие для полевок черты рисунка. Точно так 
же не удалось обнаружить сходства в строе-
нии кутикулы волос у далеких в систематиче-
ском отношении, но близких по образу жиз-
ни пустынных и подземных грызунов. Это го-
ворит о том, что строение кутикулы волоса, 
по-видимому, не имеет непосредственного 
приспособительного значения и находится в 
коррелятивной зависимости от каких-то об-
щих морфологических особенностей.

Многие авторы считают, что строение 
кутикулы специфично в основном не для 
вида, а для рода (Brown, 1942; Williamson, 
1951; Benedict, 1957) или даже семейства 
(Cole, 1924). Ж. Вильямсон (Williamson, 
1951), исследуя волосы оленей, выяснил, 
что отдельные виды по строению кутикулы 
не отличаются, но представители каждого 
рода имеют вполне определенный рисунок 
кутикулярных чешуй. А. Бенедикт (Benedict, 
1957) при изучении волос летучих мышей 
всей мировой фауны установил, что 14 ви-
дов космополитически распространенного 
рода Myotis имеют сходное строение волос, 
тогда как виды раз ных родов, обитающих в 
одних и тех же условиях, отличаются по стро-
ению кутикулы. И. В. Назарова (1958) не на-
шла видо вых отличий в строении кутикулы 
волос серых полевок и счи тает, что разные 
виды рода Microtus можно отличить по осо-
бенностям строения сердцевинного слоя и 
по характеру пигмен тации.

Вместе с тем выполнен целый ряд ис-
следований, доказываю щих возможность 
видовой диагностики млекопитающих по 
ри сунку кутикулы. Это, в частности, работы 
Смита (Smith, 1933) по землеройкам, Г. Я. 
Содолевской (1957) по мышам, Л. Н. Скурат 
(1980), В. Е. Соколова, Л. Н. Скурат и Ж. М. 
Никифоровой (1981) по семействам летяг и 
беличьих, Х. Аппельта (Appelt, 1979) по лету-
чим мышам, А. Келлера (Keller, 1981) по се-
мействам мышиных и хомяковых. Г. Я. Содо-
левская, дифференцируя два близких вида 
мышей рода Apodemus, выяснила, что у 
желтогорлой мыши ромбовидные чешуйки 
кутикулы при корневой зоны остевых волос 
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расположены по спирали, а у лесной мыши 
волнообразно. Однако этот вывод опровер-
гается исследо ваниями Н. В. Хмелевской 
(1965), показавшей, что у обоих видов мож-
но обнаружить тот и другой тип расположе-
ния чешуек даже на одном волосе в зави-
симости от того, по какой линии соединять 
вершины чешуек.

В обстоятельной работе В. Е. Соколова, Л. 
Н. Скурат и Ж. М. Никифоровой (1981) рас-
смотрены возможности использования ми-
кроструктуры кутикулы и формы попереч-
ных срезов остевых волос для идентифика-
ции представителей семейств Pteromyidae 
и Sciuridae и предлагается ключ к определе-
нию животных до рода (сурки и суслики) или 
до вида (летяга, белка, бурундук и тонкопа-
лый суслик). При этом авторы обращают 
особое внимание на то, что для более точ-
ного определения видовой принадлежно-
сти волос необходимо учитывать комплекс 
признаков, в частности, помимо рисунка ку-
тикулы и формы по перечных срезов, реко-
мендуется использовать для этой цели про-
меры волос и тип сердцевины. К близким 
выводам приходит и А. Келлер (Keller, 1981). 
По морфологии, форме чешуек и ри сунку 
поперечных срезов кутикулы им составлен 
видовой опре делитель для 16 представи-
телей семейств Cricetidae и Muridae, в том 
числе рыжей, обыкновенной и темной поле-
вок, водяной крысы, ондатры, желтогорлой, 
лесной и домовой мышей, серой и черной 
крыс, мыши-малютки и др.

Заслуживают внимания публикации, ка-
сающиеся строения волос домашних жи-
вотных и их ближайших родственников. 
Со гласно исследованию М. Сауэра (Sauer, 
1922), у домашних живот ных корковый слой 
волоса шире, сердцевина уже, а чешуйки ку-
тикулы гуще расположены, чем у их диких 
сородичей. Аурин (Aurin, 1933) нашел отли-
чия в строении кутикулы не только у зайца и 
кролика, но и у диких и домашних кроликов. 
Получен ные результаты свидетельствуют о 
том, что под влиянием одо машнивания, на-
ряду с общим увеличением пластичности и 
из менчивости всего организма животного, 
очевидно, увеличивается и степень измен-
чивости тонкого строения волоса.

Как уже указывалось, мы не обнаружили 
достаточно четких отличий в строении ку-
тикулярного слоя волос у видов рода Sorex. 
Все они имеют вполне определенный, но 
очень схожий рисунок кутикулы, не позво-
ляющий с уверенностью дифференцировать 
их до вида. К аналогичному выводу относи-

тельно родов Citellus и Ochotona приходит 
Н. В. Хмелевская (1965). Тем не менее это не 
противоречит рассмотренным выше иссле-
дованиям, констати рующим возможность 
видовой диагностики представителей одно-
го и того же рода млекопитающих по строе-
нию кутикулы. Просто то, что нереально для 
очень близких, морфологически и экологи-
чески сходных форм, относящихся к слабо 
дивергирующему роду, оказывается вполне 
возможным, когда требуется разграничить 
виды, более далекие и хорошо различаю-

щиеся по строению и образу жизни. Зато 
представители разных родов, а тем более 
семейств и отрядов дифференцируются по 
морфоло гии волос достаточно четко. Прав-
да, и здесь для более точного выявления 
отличий необходимо, наряду с микрострук-
турой кутикулы, учитывать и другие особен-
ности строения волос: их форму, размеры, 
характер сегментации, дифференциацию 
на категории, расположение на шкурке, со-
отношение слоев стержня, распреде ление 
пигмента, тип сердцевины и т.д.

Между кутикулярным и сердцевинным 
слоями располагается довольно мощный 
корковый слой, состоящий из веретеновид-
ных, плотно соединенных между собой ке-
ратинизированных клеток и обеспечиваю-

щий прочность волоса на разрыв. Он хоро-
шо просматривается по всей длине волоса 
и образует трубчатый футляр центрального 
канала. У насекомоядных млекопитающих 
корковый слой лишен пигмента, а у грызу-
нов содержит гранулы меланина и наряду 
с сердцевиной определяет окраску волос. 
Кроме того, у грызунов он относительно бо-
лее тонкий и равно мернее распределен по 
длине стержня.

Окраска и толщина волоса зависят в ос-
новном от развития и строения сердцевин-
ного слоя: от размеров и расположения 
слагающих его чечевицеобразных клеток, 
наличия пигмента, внутри- и межклеточных 
воздушных полостей и т.д. Диаметр серд-
цевины меняется по мере созревания во-
лоса и неодинаков в различных его частях. 
Наибольшего развития этот слой дости гает 
в верхних граннах, где рыхло расположен-
ные клетки серд цевины содержат много-
численные пигментные зерна, лежащие в 
виде монетных столбиков и обусловливаю-

щие окраску волос. В самой широкой части 
концевой граны клетки сердцевины распо-
ложены в 2–3 (у насекомоядных) или даже 
4–6 рядов (у грызунов), а по направлению 
к вершине и основанию волоса (и ближе к 
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перетяжке) сердцевина постепенно пере-
ходит в двухрядную и затем однорядную. В 
тонких, изогнутых и покрытых самыми длин-
ными чешуйками частях волоса насекомо-
ядных (между сегментами и в прикорневой 
части растущего волоса) сердцевина очень 
узкая, нитевидная, местами прерывистая и 
с диффузным распределением пигмента. В 
то же время у грызунов она обычно сохра-
няет клеточную структуру и в области шей-
ки, хотя, конечно, и здесь сильно истончена 
и состоит из одного ряда клеток. В самом 
кончике и прикорневой части зрелого во-
лоса сердцевина и пигмент практически от-
сутствуют, и, наоборот, сердцевинный слой 
очень хорошо развит и богат пигментом в 
корне и прикорне вой части растущего воло-
са, особенно в начальный период роста, ког-
да волосы находятся еще в толще кожи. По-
явившийся в осно вании волоса нитевидный, 
постепенно расширяющийся сердцевин ный 
канал сначала не имеет четкой клеточной 
структуры и характе ризуется диффузным 
распределением пигментных зерен, а затем 
в нем становится все более заметно стро-
гое чередование воздуш ных полостей и за-
полненных пигментом клеток, достигающих 
наибольшего развития в концевых граннах 
волоса.

Таковы наиболее характерные особен-
ности микроструктуры стержня волос мле-
копитающих. Однако в рамках этой общей 
схемы наблюдаются многочисленные вари-
ации и отклонения, связанные, в частности, 
с типом (категорией) волоса, степенью его 
зрелости, местоположением на шкурке, се-
зоном года, видом животного. При этом наи-
более изменчиво строение сердцевины. Так, 
если у направляющих и остевых волос она 
одно-двухрядная в наиболее тонкой части и 
многорядная в гранне, то у пуховых либо во-
все не выражена, либо прерывиста и одно-
рядна на всем протяжении стержня и, кроме 
того, содержит большое количество воздуха. 
Различно у волос разных категорий и соот-
ношение коркового и сердцевинного слоев. 
По развитию коркового слоя на первом ме-
сте стоят остевые, затем следуют направля-
ющие и пуховые, сердцевина же, наоборот, 
лучше выражена у пуховых. Еще заметнее 
сезонные изменения. Как правило, для зим-
них волос по сравнению с летними характер-
ны относительно более толстая сердцевина 
и более тонкий корковый слой. При этом 
зимнее утолщение сердцевинного канала 
происходит в основном за счет увеличения 
воздушных полостей, что ведет к улучшению 

термозащитных качеств шерсти.
О возможностях использования рисунка 

кутикулы для опре деления видов и родов 
млекопитающих достаточно подробно гово-
рилось выше. Что же касается сердцевинно-
го слоя, то его строение менее видоспеци-
фично и для диагностических целей вряд ли 
пригодно. Тем не менее выявляются доста-
точно четкие отличия между представителя-
ми разных отрядов. Например, для остевых 
волос грызунов характерна многорядность 
сердцевины в граннах и сохранение ее кле-
точной структуры в перетяжках, тогда как 
для насекомоядных – однорядность сердце-
вины, а в местах сужений – нарушение струк-
туры вплоть до исчезновения центрального 
канала (прерывистая сердцевина).

Один из наиболее изменчивых показате-
лей структуры меха – плотность или густота 
волос. По этому признаку четко дифферен-
цируются как отдельные группы, так и раз-
личные виды одной и той же группы жи-
вотных (табл. 1). Мех насекомоядных как 
зимой, так и летом гуще, чем у грызунов. 
Среди Insectivora наиболее густым мехом 
обладает крот, плотность волос у кото рого 
(летом – 369–521, зимой – 538–729 на 4 мм²) 
в 1.5 раза больше, чем у малой бурозубки 
(соответственно 266–364 и 396–463). Наибо-
лее редкий мех оказался у рыжей полевки – 
225–300 летом и 284–422 зимой, зато лесная 
мышовка по густоте летнего меха превосхо-
дит даже крота – 382–576 на 4 мм².

Несмотря на относительную равномер-
ность распределения волос по телу зверька, 
густота их на различных участках шкурки не-
одинакова (см. табл. 1). При этом у большин-
ства изученных видов наибольшей густотой 
отличается мех на спине. Что же касается то-
пографии плотности меха на остальных ча-
стях тела, то она зависит от экологии вида и, 
прежде всего, от условий оби тания: у крота 
наиболее редкие волосы растут на боках, у 
буро зубок и полевок – на брюшке, у куторы 
существенных отличий в опушении боков и 
брюшка не обнаружено.

Более заметны сезонные изменения, в 
частности, изменения зимнего покрова: он 
в 1.2–1.4 раза гуще летнего, причем плот-
ность его варьирует в основном за счет пу-
ховых волос, тогда как количество остевых и 
направляю щих более постоянно. Наиболь-
шей густотой отличается мех линяющих жи-
вотных, у которых еще не выпавшие прочно 
удерживающиеся в коже старые волосы со-
седствуют с интенсивно подрастающими но-
выми. Зависит плотность меха и от возраста 
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Таблица 1. Плотность волосяного покрова мелких млекопитающих Карелии

Вид Сезон n Спина Бок Брюшко

Обыкновенная бурозубка Лето 25 442.7 ± 7.3 395.6 ± 7.9 479.8 ± 4.6
Зима 25 523.1 ± 7.2 429.6 ± 4.4 565.4 ± 9.0

Средняя бурозубка Лето 25 389.9 ± 6.8 376.3 ± 7.7 332.8 ± 7.6
Зима 25 538.5 ± 8.9 432.7 ± 8.7 460.9 ± 9.1

Малая бурозубка Лето 14 364.0 ± 6.7 328.3 ± 6.0 266.4 ± 4.3
Зима 15 463.4 ± 5.0 413.1 ± 5.1 395.9 ± 4.7

Обыкновенная кутора Лето 18 467.4± 6.1 350.9 ± 5.3 368.1 ± 5.0

Европейский крот Лето 16 521.0 ± 9.6 368.9 ± 9.2 457.9 ± 5.9
Зима 15 728.7 ± 9.8 538.1 ± 9.1 572.0 ± 9.2

Лесная мышовка Лето 18 576.3 ± 8.3 495.7 ± 3.1 381.9 ± 7.0

Рыжая полевка Лето 15 299.9 ± 3.0 288.8 ± 3.1 225.4 ± 1.8
Зима 13 422.5 ± 4.6 399.2 ± 4.1 284.7 ± 2.1

Полевка-экономка Лето 15 334.0 ± 2.9 288.0 ± 1.9 317.6 ± 2.1
Зима 15 478.7 ± 6.1 453.6 ± 5.6 460.2 ± 5.8

животных. Подтверждение этому – обратная 
связь между рассматриваемым показателем 
и размерами тела зверьков, гово рящая об 
уменьшении густоты волос с ростом особи.

Толщина волоса (табл. 2), соотношение 
его слоев и общие особенности строения 
стержня у разных видов животных неоди-
наковы (рис. 3). Наиболее толстые и грубые 
волосы характерны для полевок (см. табл. 
2). Они у них к тому же наиболее непрочные 
на разрыв, что объясняется относительно 
слабым развитием коркового слоя, состав-
ляющего вместе с кутикулой 6.5–14.3 % от 
общей толщины стержня. У насекомоядных 
этот показатель возрастает до 17–25 %. Са-
мые тонкие остевые волосы у лесной мы-
шовки (17.4 мкм), причем на долю сердце-
вины у нее приходится 79.9 % общей толщи-
ны стержня. У грызунов обращает внимание 
относительное постоянство диаметра серд-
цевинного канала при значительной сезон-
ной изменчивости общей толщины волоса. 
Между тем у насекомоядных в разные сезо-
ны года изменение этих показателей проис-
ходит асинхронно. Так, летом с увеличе нием 
общей толщины волоса в нем наблюдается 
сужение сердце вины, а зимой, наоборот, 
утончение стержня сопровождается относи-
тельным утолщением мозгового слоя.

У большинства исследованных видов наи-
более толстые во лосы встречаются на спине, 
а наиболее тонкие – на брюшке. Исключение 
составляют кутора и крот: у них на брюш-

ке волосы несколько толще, чем на боках и 
спине, что объясняется, видимо, специфи-
кой их образа жизни. Из отдельных катего-
рий волос наибольшей толщиной обладают 

направляющие. Несколько уступают им по 
этому показателю остевые, а самые тонкие 
– пуховые волосы. В то же время диаметр 
сердцевинного канала изменяется в обрат-
ном порядке: максимальной относительной 
величины он достигает у пуховых, средней – 
у остевых, мини мальной – у направляющих. 
Таким образом, чем тоньше волос, тем от-
носительно большую долю занимает в нем 
сердцевинный слой и меньшую корковый.

Длина летних остевых волос рассма-
триваемых видов мелких млекопитающих 
(табл. 3) колеблется от 3.3 (малая бурозуб-
ка) до 12.2 мм (полевка-экономка). Наи-
большей длиной характеризуются волосы 
полевок, их мех в 2 раза выше, чем у буро-
зубок, в 1.4 раза превосходит мех куторы и 
в 1.2 раза крота. Неодинакова длина волос 
и на отдельных участках шкурки. Согласно 
номен клатуре Б. Ф. Церевитинова (1958), из-
ученные нами виды на секомоядных и гры-
зунов по степени опушенности отдельных 
частей тела могут быть отнесены к следу-
ющим пяти типам топографии волосяного 
покрова: сакральному (полевка-экономка), 
дорсальному (рыжая полевка и лесная мы-
шовка), сакро-эквальному (бурозубки), эква-
латеральному (кутора) и эквальному (крот). 
Для первого из них, присущего в основном 
наземным млекопитающим, типично умень-
шение длины волос от крестца к передней 
части тела. При дорсальном типе наиболее 
высокий мех расположен на спине, откуда 
его длина уменьшается в на правлении го-
ловы, брюшка и крестца; это свойственно 
большин ству настоящих норных животных. 
Сакро-эквальный тип характе ризуется более 
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Таблица 2. Толщина волос спины мелких млекопитающих Карелии 

   Остевые  Пуховые

Вид Сезон n толщина 
волоса, мкм

относительная 
толщина 

сердцевины, % от 
общей толщины 

волоса

n толщина 
волоса, мкм

относитель-
ная толщина 

сердцевины, % от 
общей толщины 

волоса
Обыкновенная 
бурозубка

Лето 25 40.0 ± 0.4 58 25 12.6 ± 0.1 63
Зима 20 30.1 ± 0.6 63 24 7.2 ± 0.3 77

Средняя бурозубка Лето 50 31.1 ± 0.6 64 28 11.0 ± 0.8 62
Зима 28 27.0 ± 0.4 62 26 7.9 ± 0.3 79

Малая бурозубка Лето 25 27.6 ± 0.4 55 29 10.0 ± 0.3 61
Зима 24 23.8 ± 0.2 65 33 6.1 ± 0.3 80

Обыкновенная 
кутора Лето 16 27.6 ± 0.5 50 18 9.8 ± 0.1 72

Обыкновенный 
крот

Лето 25 32.4 ± 0.3 51 19 10.9 ± 0.2 54
Зима 17 27.8  ± 0.5 66 25 9.7 ± 0.2 70

Лесная мышовка Лето 20 17.4 ± 0.2 80 18 15.8 ± 0.2 81

Рыжая полевка Лето 22 49.1 ± 0.3 80 20 28.1 ± 0.2 78
Зима 18 20.1 ± 0.2 71 18 11.9 ± 0.2 80

Полевка-экономка Лето 10 49.1 ± 0.6 87 10 22.8 ± 0.7 54
Зима 9 48.6 ± 0.6 88 9 16.4 ± 0.3 82

 Примечание. У насекомоядных сравниваются остевые I порядка.

или менее равномерным распределением 
волос по телу зверька с некоторым увели-
чением их длины в области крестца, а эква-
латеральный – постепенным уменьшением 
вы соты меха с крестца и боков на спину и 
брюшко (последнее ти пично для полуво-
дных млекопитающих). Наконец, эквальный 
тип волосяного покрова, свойственный под-
земным формам, отличается относительно 
равномерной высотой меха по всему телу.

Хорошо выражены сезонные изменения 
данного показателя: зимний мех по всем 
категориям волос на 1.5–3.5 мм длиннее 
летнего (см. табл. 3). У направляющих волос 
этот прирост со ставляет на разных участках 
шкурки и у разных видов зверьков 0.9–3.8, в 
среднем 2.3 мм, или 7.4–80.9 %, в среднем 
30 % от лет них показателей, у остевых – 1.6–
3.7, в среднем 2.7 мм (21.3–92.5, в среднем 
42.4 %), у пуховых – 0.7–3.8, в среднем 2.0 
мм (12.8–74.5, в среднем 36.6 %). Таким об-
разом, от лета к зиме длина направляющих 
волос увеличивается в среднем почти на 
треть, остевых – на 42, а пуховых – на 37 %. 
Что же касается видовых особенностей этого 
процесса, то они сводятся в основном к его 
большей интенсивности у насекомоядных 
(особенно крота и обыкновенной бурозуб-
ки) по сравнению с полевками.

Теплозащитные свойства покровов и 
механизмы терморегуляции

 В процессе эволюции и освоения среды 
обитания мелкие млекопитающие таежного 
Севера приобрели целый ряд адаптаций, на-
правленных в первую очередь на наиболее 
целесообразное, с наименьшими энергети-
ческими затратами поддержание тепло вого 
баланса организма со средой. Поскольку 
сохранение тепла за счет физической тер-
морегуляции не требует дополнительных 
пищевых ресурсов, оно является основным 
способом экономии энергетических затрат 
(Jansky, 1967). В связи с этим эволюция тер-
морегуляции идет в направлении замены 
химических механиз мов физическими (Сло-
ним, 1952, 1964, 1971; Шилов, 1962), о чем 
говорит и более отчетливая выраженность 
физической терморегу ляции у типичных су-
барктических и высокогорных видов (Шварц 
и др., 1968; Большаков, 1972).

Как известно, в системе приспособления 
млекопитающих к пониженным темпера-
турам важное место занимают реакции во-
лосяного покрова. Многочисленными ис-
следованиями показано, что теплоизоляция 
пропорциональна густоте и толщине мехо-
вого покрова и у мелких млекопитающих 
она ниже, чем у более круп ных (Bonsma, 
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Рис. 3. Топография высоты волосяного покрова мелких млекопитающих (мм); А – обыкновенная буро-
зубка; Б – средняя бурозубка; В – малая бурозубка; Г – кутора; Д – крот; Е – лесная мышовка; Ж – ры-

жая полевка; З – полевка-экономка
Fig. 3. Topography of the hairline height of small mammals (mm); A – common shrew; Б – masked shrew; В – 

pygmy shrew; Г – kutora; Д – mole; Е – northern birch mouse; Ж – red-backed  vole; З – root vole

Pretorins, 1943; Калабухов, 1951, 1957, 1969; 
Слоним, 1952; Марвин, 1966а, 1966б; Пра-
солова и др., 1967; Большаков, Некрасов, 
1968; Уманцева, 1980; Давыдов, 1982). Что-
бы иметь возможность передвигаться, мел-
кие животные должны обладать тонким и 
легким шерстным покровом, а то, что воло-
сы у них по необходимости короче, снижает 
их теплоизоляционные свойства (Шмидт-
Ниельсен, 1982).

Согласно современным представлениям, 
термозащитные каче ства волосяного покро-
ва зависят главным образом от образующе-
гося в его толще слоя «неподвижного» и 
«инертного» воздуха, исключающего кон-
векционные токи и создающего эффектив-

ную тепловую изоляцию (Соколов, 1973). 
Чем пышнее и выше мех, гуще и тоньше 
волосы, тем больше воздушная прослойка 
между волосками и, следовательно, лучше 
сохраняется тепло. Тепло проводность зави-
сит также от воздуха, находящегося в серд-
цевине волос (она тем меньше, чем сильнее 
развита сердцевина) и в порах кожной тка-
ни, а значит, от толщины и плотности кожи. 
Имеют значение и особенности строение 
волос – наличие продольных бороз док на 
стержне, его конфигурация, число сегмен-
тов, способ укладки и т.п. 

Связь термоизоляционных свойств меха 
с морфологией и общим состоянием наруж-
ных покровов млекопитающих подтверж-
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Таблица 3. Длина волос мелких млекопитающих Карелии 

Вид Сезон Направляющие
  спина бок брюшко

Обыкновенная 
бурозубка

Лето 
Зима

5.1 ± 0.06 
(17) 

8.5 + 0.09 
(16)

4.7 ± 0.03 
(16) 

8.5 ± 0.06 
(15)

4.4 ± 0.04 
(18) 

7.9 ± 0.09 
(17)

Средняя бурозубка Лето 
Зима

5.9 ± 0.03 
(67) 

8.5 ± 0.09 
(25)

5.4 ± 0.02 
(50) 

8.0 ± 0.06 
(20)

4.9± 0.01 
(25) 

7.9± 0.04 
(18)

Малая бурозубка Лето 
Зима

4.0 ± 0.02 
(18) 

5.5 ± 0.01 
(17)

4.5 ± 0.02 
(16) 

5.7 ± 0.01 
(16)

3.5 ± 0.02 
(17) 

4.9 ± 0.01 
(19)

Обыкновенная кутора Лето 8.0 ± 0.02 
(17)

8.5 ± 0.08 
(16)

7.5 ± 0.08 
(14)

Обыкновенный крот Лето 
Зима

8.5 ± 0.04 
(18) 

11.8 ± 0.07 
(16)

8.3 ± 0.06 
(16) 

11.2 ± 0.06 
(14)

7.1 ± 0.03 
(15) 

10.9 ± 0.08 
(15)

Лесная мышовка Лето 9.0 ± 0.02 
(26)

8.5 ± 0.12 
(25)

7.8 ± 0.03 
(25)

Рыжая полевка Лето 
Зима

12.2 ± 0.04 
(18) 

13.1 ± 0.02 
(20)

11.8 ± 0.02 
(16) 

12.7 ± 0.04 
(20)

10.2 ± 0.03 
(18) 

11.4 ± 0.02 
(22)

Полевка-экономка Лето 
Зима

14.6 ± 0.04 
(9) 

17.4 ± 0.07 
(10)

13.3 ± 0.06 
(10) 

15.8 ± 0.04 
(10)

12.3 ± 0.08 
(9) 

14.9 ± 0.06 
(10)

  Остевые
  спина бок брюшко

Обыкновенная 
бурозубка

Лето 
Зима

4.2 ± 0.01 
(25) 

7.5 ± 0.08 
(20)

4.3 ± 0.04 
(24) 

7.1 ± 0.05 
(16)

3.8± 0.04 
(25) 

6.3± 0.07 
(24)

Средняя бурозубка Лето 
Зима

4.0 ± 0.05 
(50) 

7.5 ± 0.07 
(28)

4.0 ± 0.04 
(60) 

7.7 ± 0.04 
(29)

3.7 ± 0.03 
(50) 

5.2 ± 0.05 
(26)

Малая бурозубка Лето 
Зима

3.3 ± 0.01 
(25) 

5.2 ± 0.02 
(24)

3.2 ± 0.01 
(25) 

5.1 ± 0.01 
(25)

2.9 ± 0.01 
(24) 

4.7 ± 0.01 
(25)

Обыкновенная кутора Лето 6.5 ± 0.11 
(25)

7.0 ± 0.06 
(25)

5.9 ± 0.07 
(18)

Обыкновенный крот Лето 
Зима

7.9 ± 0.02 
(25) 

11.2 ± 0.05 
(19)

7.7 ± 0.01 
(18) 

10.9 ± 0.04 
(18)

6.4 ± 0.04 
(18) 

10.0 ± 0.06 
(19)

Лесная мышовка Лето 8.1 ± 0.09 
(25)

7.1 ± 0.09 
(25)

6.7 ± 0.04 
(25)
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Вид Сезон Остевые
спина бок брюшко

Рыжая полевка Лето 
Зима

8.4 ± 0.03 
(22) 

11.2 ±0.03 
(18)

8.0 ± 0.03 
(26) 

9.9 ± 0.03 
(22)

7.5 ± 0.02 
(28) 

9.1 ± 0.03 
(26)

Полевка-экономка Лето 
Зима

12.2 ± 0.05 
(14) 

15.1 ± 0.05 
(9)

11.9 ± 0.05 
(11) 

14.7 ± 0.05 
(10)

10.1 ± 0.06 
(9) 

13.8 ± 0.06 
(16)

  Пуховые
  спина бок брюшко

Обыкновенная 
бурозубка

Лето 
Зима

3.6 ± 0.02 
(25) 

6.2 ± 0.03 
(24)

3.4 ± 0.01 
(26) 

5.9 ± 0.02 
(21)

3.3 ± 0.01 
(23) 

4.6 ± 0.02 
(22)

Средняя бурозубка Лето 
Зима

3.5 ± 0.02 
(25) 

5.2 ± 0.03 
(26)

3.3 ± 0.01 
(25) 

5.0 ± 0.01 
(25)

3.1 ± 0.01 
(40) 

3.8 ± 0.02 
(23)

Малая бурозубка Лето 
Зима

2.8 ± 0.04 
(29) 

4.2 ± 0.02 
(33)

2.8 ± 0.04 
(27) 

4.0 ± 0.04 
(25)

2.4 ± 0.01 
(25) 

3.6 ± 0.05 
(27)

Обыкновенная кутора Лето 6.0 ± 0.02 
(18)

6.2 ± 0.03 
(24)

5.3 ± 0.02 
(25)

Обыкновенный крот Лето 
Зима

6.5 ± 0.02 
(29) 

10.1 ± 0.02 
(25)

6.3± 0.03 
(25) 

10± 0.01 
(20)

5.1 ±0.01 
(25) 

8.9 ±0.02 
(25)

Лесная мышовка Лето 7.5 ± 0.11 
(27)

6.5 ± 0.08 
(25)

5.7 ± 0.04 
(24)

Рыжая полевка Лето 
Зима

7.3 ± 0.02 
(20) 

9.4 ± 0.03 
(18)

7.0 ± 0.04 
(22) 

9.1 ± 0.03 
(28)

6.6 ± 0.02 
(32) 

7.9 ± 0.02 
(24)

Полевка-экономка Лето 
Зима

10.9 ± 0.04 
(16) 

12.3 ± 0.07 
(9)

10.1 ± 0.03 
(15) 

11.9 ± 0.05 
(10)

8.6 ± 0.06 
(10) 

11.0 ± 0.02 
(14)

Таблица 3. Продолжение

дается экспериментальным определением 
коэффициента теплопроводности сухих кол-
лекционных шкурок зверьков, добы тых в 
разные сезоны года (табл. 4). Согласно этим 
данным, интегральная теплопроводность 
меха имеет достаточно четкие таксономиче-
ские и сезонные различия, обусловленные 
структур ными особенностями волосяного 
покрова. Чем длиннее, тоньше и гуще воло-
сы и чем толще кожа, тем ниже коэффициент 
тепло проводности и, следовательно, выше 
термоизоляционные свойства шкурки. При 
этом шкурка с наиболее длинными и наи-
более густыми волосами не обязательно об-
ладает наименьшим коэффициентом тепло-
проводности (при межвидовом сравнении). 

Зато каждый вид в отдельности демонстри-
рует отчетливую сезонную изменчивость 
и зависимость коэффициента теплопрово-
дности от длины, толщины и густоты волос. 
Мех насекомоядных млекопитающих значи-
тельно уступает меху грызунов по высоте, но 
превосходит его по плотности. Кроме того, 
характерное для насекомоядных сегмен-
тированное строение волос, предотвращая 
сминание и обеспечивая укладку меха в лю-

бом направлении, способствует удержанию 
в нем неподвиж ного воздуха, что положи-
тельно сказывается на термоизолирующих 
свойствах шкурки в целом. У куторы и крота, 
обладающих к тому же наиболее длинным 
и густым мехом, теплозащитные качества 
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шкурки лучше, чем у бурозубок, почти в 2 
раза. Среди изученных нами грызунов наи-
более «теплую» шкурку имеет полевка-эко-
номка (см. табл. 4), затем следуют лесная 

мышовка и рыжая полевка. В той же после-
довательности изменяются у названных ви-
дов показатели длины и густоты волос.

Хорошо известно, что структура волося-
ного покрова млекопи тающих зависит от 
сезона года: зимний мех гуще и длиннее и, 
как правило, лучше сохраняет тепло, чем бо-
лее легкий (редкий и короткий) летний мех. 
Это сказывается на уровне энергети ческого 
обмена. Тем не менее более совершенная 
термоизоляция организма «зимних» зверь-
ков определяет специфику их адаптации к 
холоду: последняя обычно сопровождается 
не повышением теплопродукции, а значи-
тельным ограничением теплоотдачи (Сло-
ним, 1964; Смирнов, 1968). Таким обра зом, 
улучшение теплоизоляционных свойств по-
кровов млекопи тающих под воздействием 
холода и обусловленное им снижение хими-
ческой терморегуляции представляют собой 
общую законо мерность (Слоним, 1961). И 
хотя это больше свойственно крупным жи-
вотным, улучшение термозащитных качеств 
зимней шерсти и соответствую щие сезон-
ные изменения уровня теплоотдачи отме-

чены и у мелких млекопитающих (Марвин, 
1966а, 1974; Большаков, Некрасов, 1968; Ка-
лабухов, 1969; Соколов, 1973 и др.).

Согласно нашим измерениям (см. табл. 4), 
коэффициент теплопро водности летнего во-
лосяного покрова по отношению к зимнему 
увеличивается (а теплоизоляция снижается) 
у обыкновенной бурозубки на 28.2 %, сред-
ней – на 34.6, малой – на 26.8, у крота – на 
30.2, у рыжей полевки – на 21.5, у полев-
ки-экономки – на 30.9 %. Это соответствует 
отмеченным выше сезонным изменениям 
длины и густоты меха. Показатель ранго-
вой корреляции Спирмена (rs) между дли-
ной волос и удельной тепло проводностью 
шкурки составил (по всему материалу) –0.41 
(t = 2.3; р > 0.95), что говорит о средней по 
силе, но статистически вполне достоверной 
связи. Еще теснее зависимость коэффици-
ента теплопроводности от густоты меха: rs 
= –0.66 (при t = 3.6; р > 0.99). Коэффициент 
общей (совокупной) корреляции, оцениваю-

Таблица 4. Коэффициент теплопроводности (10–3 Вт/м • °К) сухих шкурок мелких млекопитающих 
Карелии

Вид Сезон n Пределы М ± m
Обыкновенная бурозубка Лето 16 38.2–50.0 47.6 ± 0.8
 Зима 15 35.0–46.4 37.4 ± 0.6
 Осень 12 33.1–41.2 34.7 ± 0.5
Средняя бурозубка Лето 16 50.0–60.0 54.0 ± 1.2
 Зима 15 38.3–42.6 40.1 ± 0.5
 Осень 13 37.1–44.8 39.4 ± 0.3
Малая бурозубка Лето 15 49.0–57.2 53.5 ± 0.9
 Зима 14 38.0–49.0 42.2 ± 0.5
 Осень 9 36.0–45.0 39.0 ± 0.4
Обыкновенная кутора Лето 18 30.0–42.1 32.5 ± 0.9
 Осень 14 28.0–39.0 30.3 ± 0.8
Обыкновенный крот Лето 9 24.2–30.0 26.7 ± 0.3
 Зима 8 19.0–22.4 20.5 ± 0.3
 Осень 8 18.9–21.0 19.1 ± 0.3
Лесная мышовка Лето 22 48.0–50.3 48.6 ± 0.3
 Осень 4 37.9–38.2 38.1 ± 0.4
Рыжая полевка Лето 20 45.2–53.1 49.8 ± 0.9
 Зима 16 37.0–50.0 41.0 ± 0.8
 Осень 14 36.1–42.1 38.7 ±  0.8
Полевка-экономка Лето 11 46.7–53.2 47.8 ± 0.4
 Зима 5 34.1–38.4 36.5 ± 0.4
 Осень 8 34.1–40.9 36.1 ± 0.6
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щий связь теплозащитных свойств шкурки с 
длиной и густотой волос составил 0/90 {р > 
0.999).

Проведенные исследования убедитель-
но показывают, что шкурки зверьков в раз-
гар линьки не только не уступают зимним 
по термоизоляционным качествам, но даже 
превосходят их, о чем свидетельствует низ-
кий коэффициент теплопроводности (см. 
табл. 4). Как уже говорилось, это объясня-
ется значительным утолщением кожи и уве-
личением густоты меха за счет совмещения 
невыпавших еще старых волос с подрастаю-

щими новыми. Таким образом, вопреки рас-
пространенному мнению во время линьки 
механизмы физической терморегуляции у 
мелких млекопитающих не только не утра-
чивают своего значения, а напротив, служат 
важным звеном в цепи гомеостатических 
реакций, направленных на сни жение непро-
изводительных трат энергии и потери тепла 
в сложные для жизни зверьков переходные 
периоды. Более глубокая, чем в другие се-
зоны, реакция газообмена на воздействие 
холода указывает на то, что осенью грызуны 
и землеройки еще сохра няют определен-
ные черты физиологической адаптации к 
высоким летним температурам, и воздей-
ствие низких температур, усилен ных повы-
шенной влажностью воздуха, вызывает у 
них обострен ную реакцию химической тер-
морегуляции (Смирнов, 1968). Как считает 
П. К. Смирнов, такая реакция требует повы-
шенных затрат энергии на избыточную те-
плопродукцию, необходимую для покрытия 
увеличенной потери тепла и, следователь-
но, для поддержания теплового баланса на 
уровне, обеспечивающем нормальную жиз-
недеятельность. Улучшение теплоизоляци-
онных свойств наружных покровов в период 
линьки в значительной мере компенсирует 
несовершенство химической терморегуля-
ции и служит важным приспособлением для 
более рационального теплообмена организ-
ма при его физиологической перестройке в 
условиях неустойчивого температурного ре-
жима среды.
Обсуждение 

Среди изученных нами видов мелких мле-
копитающих имеются представители различ-
ных адаптивных типов, приспособившихся к 
норно-наземному (землеройки-бурозубки и 
грызуны, причем среди последних один вид 
– лесная мышовка – зимоспящий), подзем-
ному (крот) и полуводному (кутора) образу 
жизни. Это позволяет, рассмотрев их в срав-

нении, выявить наиболее ха рактерные, но-
сящие явно адаптивный характер видовые 
особен ности в строении волосяного покрова 
и оценить их с экологи ческих позиций.

К группе норно-наземных млекопитаю-

щих мы относим в основном так называе-
мых «полунорников» – мелких грызунов и 
насекомоядных, обитающих в лесной под-
стилке и ходах неглу боких нор, но нередко 
появляющихся и на поверхности почвы. По 
образу жизни, среде обитания, а значит, и по 
строению меха, они совмещают в себе мно-
гие черты, характерные как для на стоящих 
наземных, так и для специализированных 
норных млеко питающих, и представляют со-
бой переходный адаптивный тип. Обитая в 
умеренной и особенно холодной климати-
ческих зонах, в условиях постоянных терми-
ческих дефицитов, эти зверьки приобрели 
легкий, не мешающий движениям, но до-
статочно «теплый», с высокими термоизо-
ляционными свойствами, меховой покров, 
характеризующийся умеренной густотой и 
длиной волос, неравномерностью опуше-
ния отдельных частей тела, булавовид ной 
формой концевой гранны, слабой извито-
стью основания волоса и несколько более 
сильным, чем у других групп, развитием 
сердцевинного канала.

Сами по себе волосы, как известно, не мо-
гут быть хорошим теплоизолятором из-за от-
носительно высокой теплопроводности сла-
гающего их рогового вещества. Решающее 
значение в тепло защите, помимо «инертно-
го» воздуха, заключенного в сердцевине во-
лос, имеет так называемый «неподвижный» 
воздух, образую щийся в шерстном покрове 
между волосами благодаря максималь ному 
исключению конвекционных токов (Соколов, 
1973). У землероек-бурозубок удержанию 
теплозащитного слоя воздуха способ ствует 
сама структура меха – одиночное, перпен-
дикулярное к поверхности кожи расположе-
ние волос, их сегментация, извитость, диф-
ференциация на категории. Разделяя пух и 
прикры вая его сверху, остевые и направляю-

щие волосы не только предохраняют мех от 
сминания и свойлачивания, но и препятст-
вуют выдуванию воздуха. Следовательно, 
обладая сравнительно слабо (в сравнении 
с грызунами) развитой сердцевиной волос, 
но зато гораздо большей их прочностью (за 
счет утолщения коркового слоя), насекомо-
ядные компенсируют недостаточное коли-
чество «инертного» воздуха в сердцевине 
повышенным содержанием «неподвижно-
го» воздуха в толще меха. В результате коэф-
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фициент теплопроводности их шкурок даже 
меньше, чем у грызунов. С другой стороны, 
более низкие, чем у землероек, теплозащит-
ные свойства меха грызунов не сказывают-
ся отрица тельно на их жизнедеятельности, 
поскольку эти животные занимают более 
«теплую» экологическую нишу (более посто-
янные ходы и норы с относительно стабиль-
ным микроклиматом, утеплен ные гнезда и 
т.д.), да и химическая терморегуляция у них, 
как известно, более совершенная.

Характерная для норно-наземных мле-
копитающих неравно мерность опушения 
отдельных участков тела служит важным 
дополнительным компонентом физической 
терморегуляции. Область спины, подвер-
гающаяся у этих животных наибольшему 
охлаждению, покрыта самым высоким и 
густым мехом, а на более скрытой и, сле-
довательно, лучше защищенной от холода 
брюшной стороне тела волосяной покров 
значительно реже и ниже, чем на хребте и 
боках. Целесообразность такой топографии 
стано вится очевидной, если вспомнить ха-
рактерную позу, принимаемую зверьком во 
время сна: свертываясь в клубок, он предо-
храняет нижнюю часть тела от охлаждения 
и, кроме того, создает условия, способству-
ющие уменьшению теплоотдачи с единицы 
поверхности.

У рассматриваемой группы млекопитаю-

щих волосяной покров выполняет также важ-
ную функцию защиты кожи от механических 
повреждений. Являясь хорошим амортиза-
тором, он смягчает давление окружающего 
субстрата, которое постоянно приходится 
испытывать мелким зверькам при продви-
жении в узких ходах нор, лесной подстил-
ке, переплетении трав. При этом функция 
механи ческой защиты волосяного покрова 
вступает отчасти в проти воречие с функцией 
термоизоляции (Соколов, 1973). Наиболь-
шей прочностью обладают волосы со слабо 
развитой сердцевиной, однако с ее умень-
шением ухудшаются их термоизоляционные 
свойства. Разрешается это противоречие не-
сколькими путями. Один из них заключает-
ся в увеличении густоты таких тонкосердце-
винных волос, что улучшает термозащитные 
качества волосяного покрова без ущерба 
для его механических свойств. Второй путь – 
дифферен циация волос, при которой функ-
цию механической защиты берут на себя на-
правляющие и остевые волосы, а терморе-
гуляционную – пуховые. Наконец, третий 
путь связан с неравно мерностью строения 
волоса по его длине. При этом особое зна-

чение для защиты меха от вытирания имеют 
бессердцевинные кончики волос, обладаю-

щие более высокими механическими свой-
ствами благодаря хорошо развитому корко-
вому слою. Большой прочностью на излом 
отличаются и другие зауженные участки 
волоса с отсутствием или слабым развити-
ем сердцевины. В этих местах стержень, не 
ломаясь, легко сгибается в любую сторону, 
обеспечивая волосу эластичность и предо-
храняя его от повреждений. У остевых волос 
грызунов таких участков (их называют пере-
тяжками) обычно два – у основания и перед 
гранной, а у землероек больше – от 3 до 9 в 
зависимости от вида и сезона года.

Группа подземных млекопитающих пред-
ставлена в нашем исследовании обыкно-
венным кротом. Этот зверек великолепно 
приспособлен к роющему образу жизни, 
что находит отражение и в строении его во-
лосяного покрова. Как и у других типичных 
представителей данного адаптивного типа, 
мех у крота относи тельно низкий, ровный и 
густой, со слабо выраженным ворсом и поч-
ти без наклона к хвосту. Такая своеобразная 
структура меха позволяет зверьку свободно 
двигаться в узких ходах нор как головой впе-
ред, так и пятясь назад. Весьма характерна 
отно сительная выравненность волосяного 
покрова. Это проявляется и в однообразии 
опушения отдельных частей тела (эквальный 
тип топографии по высоте и густоте меха), и 
в сближении волос разных категорий по ли-
нейным размерам.

Явно адаптивный характер имеют и не-
которые особенности микроструктуры во-
лоса. Специфичное для крота относительно 
слабое развитие сердцевинного (и соответ-
ственно, более сильное коркового) слоя во-
лос способствует улучшению их механиче-
ских свойств. А то, что это касается преиму-
щественно лишь категорий кроющих волос и 
почти не затрагивает пуховых (у последних 
сердцевина толще, чем у остевых и направ-
ляющих), способствует сохранению тепло-
защитных качеств меха. Прикрытый сверху 
направляющими и остевыми волосами пух 
испытывает незначи тельные механические 
воздействия, поэтому ухудшение механиче-
ских свойств пуха за счет значительного по-
вышения теплозащитных качеств вполне 
оправданно (Соколов, 1973). Если учесть, что 
шкурка крота обладает к тому же и более гу-
стым, высоким мехом и кожа у него толще, 
чем у близких в систематическом отноше-
нии наземных животных (землероек-буро-
зубок), то не приходится удивляться более 
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высоким теплозащитным свой ствам его на-
ружных покровов.

Несмотря на обильную жировую смазку, 
повышенную проч ность волос и их способ-
ность сгибаться и укладываться в любом на-
правлении, мех крота от постоянного сопри-
косновения с почвой довольно быстро вы-
тирается. Восстанавливается он в процессе 
особой компенсационной линьки – важной 
адаптивной особен ности, характерной толь-
ко для подземных млекопитающих.

В строении волосяного покрова полу-
водных (земноводных) млекопитающих 
(обыкновенная кутора) прежде всего обра-
щают внимание признаки, общие с таковы-
ми родственных форм, веду щих наземный 
и подземный образ жизни. Так, волосы ку-
торы, подобно волосам других насекомо-
ядных, располагаются пооди ночке, перпен-
дикулярно к поверхности кожи, делятся на 
четыре категории (направляющие, остевые I 
и II порядка и пуховые) и имеют сегментное 
строение с определенным числом сужений 
и продольных поворотов. Из других общих 
признаков можно указать на зональность 
окраски волос, трехслойность стержня, пра-
вильную форму кутикулярных чешуек и т. д. 
Вместе с тем имеются и некоторые специфи-
ческие черты, обусловленные приспособле-
нием животных к водной среде обитания.

В отличие от других насекомоядных у ку-
торы наиболее длин ные волосы растут на 
боках, что, по-видимому, способствует удер-
жанию тела на поверхности и в толще воды. 
Такие морфоло гические особенности ее ме-
хового покрова, как наличие на боковых сто-
ронах уплощенных остевых волос глубоких 
продольных желоб ков, относительно слабое 
(в сравнении с другими представи телями от-
ряда) развитие сердцевины в граннах кро-
ющих волос, утончение и удлинение волос 
всех категорий (последнее за счет большего 
числа сегментов), а также увеличенная гу-
стота и пыш ность шерсти, обеспечивают при 
плавании сохранение воздушной прослойки 
в подпуши, несмачиваемость меха и отсюда 
более совершенные термоизоляционные 
его качества. Своеобразен и характер линь-
ки: сезонная смена меха проходит у куторы 
постепенно и несколько растянута во вре-
мени. Наконец, кутора имеет типичную для 
большинства водных животных контрастную 
окраску тела – серебристый низ и темный 
верх без переходной зоны на боках. Соглас-
но Котту (Сott, 1950), это связано с харак-
терным для обитателей поверхностных сло-
ев воды оптическим эффектом, призванным 

закамуфлировать контуры тела с помощью 
скрадывающей противотени.

Из других признаков, характеризующих 
кутору как типичного представителя полу-
водных (земноводных) млекопитающих, 
можно назвать более четкую дифференци-
ацию волос на категории, эквалатеральный 
(равносторонний) тип топографии волося-
ного покрова, а также некоторые особенно-
сти в строении и форме волос. Для кроющих 
(направляющих и остевых) волос куторы 
характерна более расширенная и уплощен-
ная, чем у наземных форм, концевая гран-
на. Возвышаясь над пухом и прикрывая его 
сверху, широкие и плоские гранны остевых 
волос образуют черепицеобразный покров 
и благодаря поверхностному натяжению 
воды сохраняют термоизолирующую воз-
душную прослойку в подпуши (Гудкова, Ак-
сенова, 1951; Соколов, 1973). Этой же цели 
служит большая густота пуховых волос, вол-
нистость их стержней и относительно силь-
ное по сравнению с остевыми и направля-
ющими волосами развитие сердцевинного 
слоя (72–73 % против 49–50 % у кроющих). 
Характерное для остевых волос куторы бо-
лее плотное, чем у бурозубок, прилегание 
кутикулярных чешуек к стержню волоса и 
друг к другу обеспечивает более гладкую 
поверхность волос, их лучшую сомкнутость 
и более эффективную защиту подпуши от на-
мокания.
Заключение

Итак, в Карелии в условиях  северной пе-
риферии видовых ареалов волосяной по-
кров изученных видов мелких мышевидных 
грызунов и насекомоядных млекопитающих, 
обитающих здесь в условиях постоянных 
термических дефицитов, как и  свойственное 
им общее несовершенство терморегуляции, 
выработало у них  целый комплекс эколо-
гических и морфофизиологических приспо-
соблений, направленных на всемерное со-
хранение и усовершенствование оптималь-
ного энергетического баланса организма со 
средой при низких и крайне неустойчивых 
температурах севера. Особенно  значимы 
соответствующие адаптивные особенности 
покровов, обнаруженные у них на всех по-
казателях физической терморегуляции, в т.ч. 
и таких важнейших ее механизмах, как стро-
ение и теплозащитные свойства волосяного 
покрова и тонкая микроструктура волос и 
кожи, с их приспособительной сезонно-воз-
растной и популяционной изменчивостью, 
тесно связанной с обитанием в весьма спец-
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ифических условиях приземного слоя возду-
ха. Проведенное нами исследование нельзя, 
конечно, считать исчерпывающим во всех 
аспектах затронутой проблемы, однако, как 

мы надеемся, оно позволит значительно 
активизировать продолжение работ в этой 
весьма перспективной области наук.
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Summary: We conducted a detailed comparative ecological analysis 
of the structure and heat-protective properties of the hair of eight 
dominant species of small mammals of the boreal taiga: european mole 
(Talpa europaea), eurasian shrew (Sorex araneus), eurasian pygmy shrew 
(Sorex minutus), masked shrew (Sorex caecutiens), eurasian water shrew 
(Neomys fodiens), northern birch mouse (Sicista betulina), tundra vole 
(Microtus oeconomus) and common red-backed vole (Myodes glareolus). 
Based on the obtained results, the main adaptive features of these small 
animals were revealed. This adaptation allows them to successfully 
compensate for their characteristic imperfections in thermoregulation, 
in particular by including the most effective mechanisms of physical 
thermoregulation. The segmental structure of hair, its differentiation into 
categories, thinning and transition to universalism and multifunctionality, 
adaptive restructuring of the microstructure of the hair corresponding to 
the environment and to the topography of the pelage were studied. In the 
ecological and evolutionary plan, all the main dimensional and structural 
indicators of the fur of animals were analyzed in detail, including those 
that allow us to assess their geographical, population and seasonal 
variability.
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ВЛИЯНИЕ УРБАНИЗАЦИИ НА 
СООБЩЕСТВА МАКРОФИТОВ, ФИТО-, 
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Аннотация: На примере равнинных водотоков рассмотрено влияние ур-
банизации водосбора и плотности населения на качество вод, оценен-
ное по гидрохимическим и гидробиологическим показателям. На при-
мере шести водотоков – притоков р. Сухоны (бассейн Белого моря) оце-
нивалось качество вод по четырем группам гидробионтов: макрофиты, 
фитопланктон, зоопланктон, зообентос. Для каждой из 10 станций про-
изводилось построение водосбора, в пределах которого рассчитывалась 
степень урбанизации водосбора, плотность населения, распаханность. 
Индекс загрязнения вод (оцененный по гидрохимическим показателям) 
увеличивается при увеличении урбанизации водосбора. Состав водной 
флоры и фауны водотоков определяется их территориальной близо-
стью, гидрологическими условиями и антропогенной нагрузкой. Коли-
чественные показатели и видовое богатство планктонных организмов 
определяются в первую очередь размером рек и не зависят от антро-
погенной нагрузки на водосбор. Видовое разнообразие и сапробность, 
оцененные по планктонным организмам, для всех станций находятся 
на одном уровне и также не зависят от антропогенной нагрузки. Среди 
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макрофитов при увеличении урбанизации водосбора снижается только 
количество видов-гидрофитов. Видовое богатство и разнообразие зо-
обентоса достоверно снижается с увеличением на водосборе доли на-
селенных пунктов и плотности населения. Качество вод, оцененное по 
зообентосу, также ухудшается при увеличении урбанизации водосбора.

Рецензент: Д. М. Безматерных 

Введение
Существуют различные классификации 

антропогенных факторов: по видам загряз-
нителей, по пространственной локализа-
ции и пр. Одна из классификаций глобаль-
ных угроз на биоразнообразие рек пред-
ложена Vörösmarty et al. (2010) и включает 
в себя четыре группы фаторов: прямое за-
грязнение вод (сбросы сточных вод), изме-
нение гидрологического режима (создание 
водохранилищ, системы мелиорации и пр.), 
биологическое загрязнение (инвазии) и пре-
образование водосборов (Vörösmarty et al., 
2010). Любой водный объект необходимо 
рассматривать совместно с его водосбором. 
Деятельность человека на водосборах на-
прямую влияет на качество вод водных объ-
ектов (Flotemersch et al., 2015). Любое пре-
образование территории водосборов напря-
мую угрожает гидробионтам, обитающим 
в водных объектах (Vörösmarty et al., 2010). 
Биоразнообразие водных экосистем являет-
ся одним из важнейших критериев оценки 
качества вод в водных объектах. Городские 
территории всегда являются источником 
прямых сбросов, причем абсолютно различ-
ного качественного состава. Именно город-
ские территории благодаря большим пло-
щадям непроницаемых для стока покрытий 
являются самыми преобразованными водо-
сборами. Вблизи городов также происходит 
вырубка лесов и использование территории 
для сельскохозяйственных угодий. Негатив-
ным фактором помимо усиления эррозии 
является  внесение минеральных удобре-
ний. Все эти процессы можно обозначить 
одним термином «урбанизация». Поэтому 
говорят о комплексном воздействии ур-
банизированных территорий (Grizzetti et 
al., 2017). С урбанизацией также тесно свя-
зан показатель плотности населения (Luck, 
2007). Негативное влияние урбанизации 
водосбора на биоразнообразие различных 
групп гидробионтов и качество вод описано 
в многочисленных работах (Carle et al., 2005; 
Smith, Lamp, 2008; Kuzmanović et al., 2016; 
Kuzmanovic et al., 2017).

Водосборный подход к анализу качества 

вод широко применяется в мировой практи-
ке. Так, связь водных макробеспозвоночных 
со степенью урбанизации, распаханности и 
лесистости водосборов приведена в рабо-
тах (Wang, Kanehl, 2003; Davies et al., 2010; 
Cuffney et al., 2010; Beixin et al., 2012; Gao et 
al., 2014; Lakew, Moog, 2015), фитопланктона 
– в работе (Kim et al., 2016). В то же время во-
прос влияния водосборов на сообщества 
гидробионтов в нашей стране изучен сла-
бо. Для таежной зоны, например, показано 
влияние вырубок на сообщества гидробион-
тов (Батурина и др., 2020). При этом именно 
таежная зона занимает существенную пло-
щадь нашей страны и благодаря избыточно-
му увлажнению богата реками и озерами.

Оценка экологического состояния водных 
объектов осуществляется на основе данных 
о биоразнообразии и количественных по-
казателей гидробионтов разных уровней: 
от бактерий до рыб. Широко используют-
ся такие экологические группы, как высшая 
водная растительность, фитопланктон, зоо-
планктон, зообентос, как по отдельности, так 
и совместно (Zueva, Bobrov, 2018; Springe et 
al., 2006; Paggi et al., 2006; Angeler, Goedkoop, 
2010; Collier et al., 2013; Eikenberry et al., 
2016; Wu et al., 2017; Chagas et al., 2017; 
Hoang et al., 2018; Зуева и др., 2021). Фито- 
и зоопланктон характеризуются короткими 
жизненными циклами и связаны главным 
образом с водной массой. Планктонные ор-
ганизмы характеризуют качество вод в кон-
кретный момент времени. Макрофиты и 
зообентос обладают длительными жизнен-
ными циклами и связаны с субстратом. Они 
отражают хроническое воздействие и могут 
охарактеризовать общее экологическое со-
стояние водоема. Для оценки экологическо-
го состояния рек чаще всего используют зо-
обентос. Европейская рамочная директива 
закрепляет использование макрофитов и зо-
обентоса для оценки экологического состоя-
ния рек на территории Евросоюза (Directive, 
2000; Семенченко, 2004).

Вологодская область, как и вся таежная 
зона Европейской части России в целом, 
характеризуется низкой степенью урбани-
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зации. Городская застройка незначительна, 
преобладают сельские населенные пункты. 
Сельскохозяйственные угодья также сосре-
доточены вокруг крупных населенных пун-
ктов. Район бассейна Верхней Сухоны явля-
ется наиболее населенной территорией в 
пределах Вологодской области (Природа…, 
2007). Очистка сточных вод от индивидуаль-
ных хозяйств практически отсутствует. По 
данным мониторинговых служб, водотоки, 
протекающие по данной территории, по ги-
дрохимическим показателям являются наи-
более загрязненными реками Вологодской 
области. Ранее для территории региона ав-
торами уже была проведена оценка хозяй-
ственной деятельности на водосборе на со-
общества зообентоса (Ивичева, Филоненко, 
2012, 2019), химический состав вод (Ивиче-
ва, Филоненко, 2013, 2017), а также показа-
но изменение биоразнообразия фитоплан-
ктона, зоопланктона, зообентоса и высшей 
водной растительности под действием раз-
личных антропогенных факторов (Ivicheva et 
al., 2018).

В настоящей работе рассмотрено влия-
ние урбанизации водосборов на качество 
вод водотоков, оцененное по химическим и 
гидробиологическим показателям (высшая 
водная растительность, фитопланктон, зоо-
планктон, зообентос) на примере таежной 
зоны. В качестве модельной территории вы-
браны притоки р. Сухоны.
Материалы 

Территория исследований расположена 
на юге центральной части Вологодской об-
ласти в подзоне южной тайги. Исследования 
проводились на реках – притоках р. Сухо-
ны разного порядка (бассейн Белого моря). 
Равнинный рельеф и подпор от р. Сухоны 
влияют на гидрологические характеристи-
ки расположенных на данной территории 
водотоков: в меженный период течение от-
сутствует (Природа…, 2007). Исследования 
проводили на 10 станциях шести рек (рис. 
1): пять станций в разных течениях р. Волог-
ды, по одной станции на пяти малых реках. 
На каждой станции проводили измерение 
глубины и скорости течения (табл. 1).

Рис. 1. Станции отбора проб: р. Вологда: 1a – верховья, 1b – водохранилище, 1c – ниже плотины, 1d 
– центр города, 1e – ниже города; 2 – Лоста; 3 – Лухта; 4 – Комья; 5 – Черный Шингарь; 6 – Белый Шин-

гарь
Fig. 1. Sampling stations: Vologda River: 1a – upper stream, 1b – water resevoir, 1c - below the dam,  1d – city 
centre, 1e – below the city; 2 – Losta River; 3 – Luhta River; 4 – Komya River; 5 – Chyornyj Shingar' River, 6 – 

Bely Shingar' River
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Построение водосборов и классифика-
ция их территории проводились в програм-
ме ArcGIS. Подробное описание методики 
и результатов классификации представле-
но авторами ранее (Ивичева, Филоненко, 
2017). Водосборы исследованных рек харак-
теризуются разной степенью антропогенной 
нагрузки  (см. табл. 1): от практически неос-
военных (Черный Шингарь) до распаханных 
более чем на 60 % (р. Вологда в нижнем те-
чении). Лесистость водосбора изменяется с 
77 (Черный Шингарь) до 35 % (Лоста). Доля 

населенных пунктов – с 0.4 (Черный Шин-
гарь) до 7.7 % (Вологда ниже города). Плот-
ность населения увеличивается с 0.8 до 130 
чел./км2. Бассейн Верхней Сухоны характе-
ризуется заболоченностью 14.2 %. Из исс-
следованных рек наибольшая заболочен-
ность характерна для водосбора р. Лоста (38 
%) (Филоненко, Филиппов, 2013). Однако 
не все исследованные водосборы в створах 
имеют болота, поэтому данный показатель в 
дальнейшем не учитывается.

Таблица 1. Характеристики пунктов отбора проб

№ Координаты Р H V Грунт Л Р НП ПН

1a 59°24′18″ с.ш., 
39°14′54″ в.д. 101.2 0.3–1 0.4

крупный 
песок, гравий, 

валуны
65.82 19.40 1.19 1.76

1b 59°16′47″ с.ш., 
39°42′21″ в.д. 57.8 0.5–5 0.01 заиленный 

песок 64.42 24.13 2.52 11.04

1c
59°14′25″ с.ш., 
39°47′56″ в.д. 46 0.5–3.5 0.01 заиленный 

песок 62.71 25.43 3.1 13.44

1d 59°13′28″ с.ш., 
39°53′23″ в.д. 32.4 0.5–4 0.01 песок, детрит 60.41 25.91 5.46 78.18

1e
59°13′59″ с.ш., 
40°01′28″ в.д. 16.3 0.5–3 0.01 ил, детрит 57.25 26.35 7.67 130.53

2 59°09′20″ с.ш., 
40°01′25″ в.д. 23.4 0.5–1.2 0.01 ил, детрит 35.02 57.40 5.96 29.91

3 59°01′56″ с.ш., 
40°15′51″ в.д. 10 0.2–1 0.01 песок, детрит 45.76 46.11 4.59 30.62

4 59°02′49″ с.ш., 
40°18′28″ в.д. 7.8 0.3–1 0.01 песок, детрит 59.34 35.33 0.97 0.98

5
59°10′13″ с.ш., 
40°38′47″ в.д. 3.8 1–1.5 0.01 ил, детрит 76.74 11.75 0.37 0.81

6 59°10′42″ с.ш., 
40°39′53″ в.д. 3.2 0.2–0.6 0.4 песок 57.49 29.94 2.96 5.36

Примечание: Здесь и далее номера станций соответствуют таковым на рис. 1. P – расстояние до 
устья, км; H – глубина, м; V – скорость течения в период межени, м/с; Л – доля лесов на водосборе, 
%; П – доля полей на водосборе, %; НП – доля населенных пунктов на водосборе, %; ПН – плотность 
населения на водосборе, чел./км2.

Методы 
Отбор проб планктона и зообентоса про-

водили в 2013 г. в течение вегетационного 
периода. Всего было отобрано 32 пробы 
фитопланктона (май, июль, август), 42 – зо-
опланктона (май, июль, август, октябрь), 
292 – зообентоса (ежемесячно с апреля по 
октябрь). Камеральная обработка проб вы-
полнена авторами статьи. В августе прово-
дили описание высшей водной раститель-
ности. В частности, выполнены флористиче-
ские и геоботанические описания пробных 
площадей в естественных контурах, собран 
гербарный материал (~70 листов), который 

после идентификации передан в гербарий 
MIRE. Отбор и обработку проб осуществляли 
по стандартным методикам и программам 
(Садчиков, 2003; Лобуничева и др., 2013).

Для фитопланктона, зоопланктона и зоо-
бентоса в программе Past v.4.03 проводили 
расчет индексов Шеннона и Симпсона. Для 
всех групп гидробионтов рассчитывали так-
же сапробность по индексу Пантле – Букка 
в модификации Сладечека (Шитиков и др., 
2005). Для определения индикаторного 
значения отдельных видов макрофитов ис-
пользовали работы (Marvan et al., 2005), 
фитопланктона – (Sládeček, 1973; Wegl, 
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1983; Баринова и др., 2006), зоопланктона 
– (Sládeček, 1973), зообентоса – (Sládeček, 
1973; Wegl, 1983; Щербина, 2010). Для зоо-
бентоса также рассчитывали индексы Trent 
Biotic Index (TBI), Belgian Biotic Index (BBI) (Се-
менченко, 2004).

Параллельно с отбором гидробиологиче-
ских проб на каждой станции измеряли pH 
и содержание кислорода, а также отбирали 
гидрохимические пробы для последующего 
лабораторного анализа, который проводили 
в Аккредитованной испытательной лабора-
тории Федерального государственного уч-
реждения Государственного центра агрохи-
мической службы «Вологодский» (аттестат 
аккредитации № РОСС RU.0001.21ПЧ08). 
Рассчитывали индекс загрязнения вод (ИЗВ) 
по шести показателям: сульфаты, фосфаты, 
нитрит-ион, азот аммонийный, БПК

5
, нефте-

продукты.
Для каждой станции рассчитывались сле-

дующие показатели: ИЗВ – индекс загрязне-
ния вод, N – численность, B – биомасса, n 
– количество видов, nI – количество водных 
видов макрофитов, nпр – среднее число ви-
дов в пробе, СN – сапробность по численно-
сти, CNI – сапробность по водным видам ма-
крофитов, СB – сапробность по биомассе, HN 
– индекс Шеннона по численности, бит./экз., 
HB – индекс Шеннона по биомассе, бит./г, 
SN – индекс Симпсона по численности, SB – 
индекс Симпсона по биомассе, Г–У – индекс 
Гуднайта – Уитли, TBI – Trent Biotic Index, BBI 
– Belgian Biotic Index. Где возможно, значе-
ния приводятся в виде средней ± стандарт-
ная ошибка.

Ординацию данных проводили с помо-
щью многомерного шкалирования (MDS). 
Матрицы по обилию макрофитов, числен-
ности фитопланктона, численности зооплан-
ктона и численности и биомассе бентоса 
предварительно трансформировали через 
квадратный корень (Clarke, Warwick, 2001). 
В качестве меры сходства использовали ко-
эффициент Чекановского – Съеренсена (Ши-
тиков и др., 2005), что обусловлено высоким 
вниманием последнего как к массовым, так 
и к редким видам. Для нанесения факторных 
нагрузок значения факторов нормировали.

Достоверность различий между выделен-
ными группами станций оценивали с помо-
щью процедуры ANOSIM. Вклад отдельных 

видов в это различие между выделенными 
группами станций оценивался с помощью 
процедуры Simper. Для визуализации ин-
тенсивности влияния внешних абиотических 
факторов среды была проведена ординация 
матрицы факторов методом многомерного 
шкалирования. Для этого исходная матрица 
факторов была нормирована. Для анализа 
характера грунтов каждому типу грунта при-
своено бальное значение: детрит – 0, ил – 1, 
заиленный песок – 1.5, песок – 2, крупный 
песок, гравий, валуны – 3. Полученная ма-
трица была группирована в многомерном 
пространстве, мерой сходства для нее была 
выбрана Евклидова метрика.

Большинство вычислений и построение 
графиков выполняли в табличном редакто-
ре Microsoft Excel. Расчет индексов видового 
разнообразия, ординацию, кластеризацию 
и сопутствующую обработку данных про-
водили в статистическом пакете Past v.4.03. 
Связь между показателями определяли с по-
мощью коэффициента корреляции Пирсона, 
сила связи оценивалась по шкале Чеддока.
Результаты 

Водосборы
Группировка станций методом многомер-

ного шкалирования достоверно делит все 
водосборы по степени освоенности на три 
группы (рис. 2).

К первой группе относятся водосборы со 
слабой антропогенной нагрузкой: водосбо-
ры рек Вологда (в верховьях (1a), в водохра-
нилище (1b), и ниже плотины (1c)), Комья 
(4), Белый Шингарь (6). Водосбор р. Черный 
Шингарь (5) является наименее освоенным и 
расположен отдельно. Плотность населения 
от 0.8 до 13.4 чел./км2, доля лесов от 57.5 до 
76.7 %, доля сельхозугодий от 11.8 до 35.3 %.

Во вторую группу попали нарушенные во-
досборы с сельскохозяйственной нагрузкой: 
Лоста (2) и Лухта (3). Доля сельхозугодий 
46–57 %.

Третья группа водосборов – нарушенные 
водосборы с высокой степенью урбаниза-
ции: р. Вологда в центре (1d) и ниже горо-
да (1e). Доля населенных пунктов 5.5–7.7 % 
(представлены преимущественно городской 
территорией), плотность населения 78.2–
130.5 чел./км2.
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Рис. 2. Группировка станций методом многомерного шкалирования (MDS) на основании матрицы ан-
тропогенной нагрузки на водосборы (stress = 0.02). Здесь и далее номера станций соответствуют тако-

вым на рис. 1
Fig. 2. Grouping of stations by multidimensional scaling (MDS) based on the matrix of anthropogenic load on 

catchments (stress = 0.02). Hereafter the station numbers correspond to those in Fig. 1

Гидрохимия
Подробная характеристика гидрохими-

ческих показателей представлена ранее 
(Ивичева, Филоненко, 2017). Все изученные 
водотоки характеризуются сезонными ко-
лебания состава воды (мутность, цветность, 
щелочность, жесткость). Природным гене-
зисом территории определяется высокое 
содержание железа, меди и цинка. Влия-
ние антропогенного загрязнения наиболее 
сильно проявляется в период зимней и лет-
не-осенней межени, когда уровни в водо-
токах достигают минимальных значений 
(Воробьёв, 2007). Воды в исследованных ре-
ках относятся к гидрокарбонатному классу 
группы кальция сильной минерализации. В 
анионном комплексе преобладают гидро-
карбонаты, что является характерной чертой 

таежной зоны. Отмечается тенденция увели-
чения концентрации следующих веществ в 
р. Вологде вниз по течению и в малых реках 
при приближении к областному центру: хло-
ридов, перманганатной окисляемости, ХПК, 
БПК

5
, фосфатов, нитрит-ионов, нитрат-ио-

нов, нефтепродуктов, взвешенных веществ.
Значения ИЗВ в р. Вологде увеличиваются 

вниз по течению (табл. 2). Наиболее высокое 
качество отмечается в верховьях (1a), воды 
характеризуются как чистые. На станциях 1b 
и 1d воды характеризуются уже как умерен-
но загрязненные. На станции 1e отмечено 
самое плохое качество вод – загрязненные. 
В малых реках лучшее качество вод зафик-
сировано в р. Черный Шингарь, худшее – в 
р. Лухта. Во всех реках (кроме р. Лухта) воды 
характеризуются как чистые.
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Таблица 2. ИЗВ, количественные характеристики, индексы видового разнообразия и экологиче-
ские индексы разных групп гидробионтов в притоках Верхней Сухоны (начало)

Показатель 1a 1b 1c 1d 1e

ИЗВ 0.66 1.26 0.90 1.91 2.89
Макрофиты

n/nI 33/11 25/9 32/8 10/2 14/1
СN 1.75 1.76 1.89 1.56 1.29
СNI 1.78 2.09 2.05 1.80 –

Фитопланктон
N 0.36±0.17 1.01±0.59 0.30±0.13 0.51±0.28 0.16±0.09
B 0.15±0.04 1.22±0.56 0.14±0.06 0.18±0.07 0.07±0.01
n 32 46 16 18 11
СN 1.46±0.17 1.71±0.14 1.72±0.01 1.82±0.18 2.05±0.05
СB 1.60±0.01 1.58±0.09 1.67±0.01 1.65±0.16 2.09±0.01
HN 1.06±0.32 1.80±0.36 1.23±0.51 1.70±0.33 1.56±0.41
HB 1.42±0.63 1.77±0.33 0.93±0.59 1.91±0.04 1.62±0.34
SN 0.52±0.09 0.27±0.09 0.44±0.17 0.33±0.12 0.29±0.10
SB 0.40±0.24 0.22±0.05 0.61±0.23 0.20±0.01 0.23±0.06

Зоопланктон
N 1.66±0.49 30.00±11.20 8.32±3.44 37.25±34.72 76.82±48.77
B 54.61±47.82 227.41±76.12 23.13±10.21 190.01±181.40 808.91±667.62
n 19 33 27 28 25
СN 1.41±0.07 1.91±0.15 1.46±0.06 1.67±0.11 1.79±0.14
СB 1.59±0.12 1.78±0.1 1.51±0.06 1.60±0.09 1.76±0.08
nпр 5.60±1.29 12.00±3.94 9.75±2.87 8.80±2.35 10.00±2.63
HN 1.10±0.17 1.55±0.47 1.37±0.23 1.11±0.16 1.28±0.21
HB 1.10±0.20 1.16±0.19 1.43±0.30 1.20±0.29 1.07±0.21
SN 0.61±0.05 0.63±0.17 0.64±0.05 0.54±0.05 0.62±0.09
SB 0.61±0.07 0.54±0.09 0.65±0.11 0.45±0.16 0.51±0.11

Зообентос
N 13.27±3.60 2.12±0.57 5.88±1.56 3.51±0.69 2.43±0.68
B 14.48±3.46 13.13±7.02 43.52±20.23 26.29±10.32 3.27±1.44
n 94 65 78 68 13

Г-У 6.87±1.10 22.11±2.61 38.5±6.51 61.59±4.54 91.83±6.28
nпр 14.90±1.40 8.10±1.00 9.80±1.30 8.80±2.00 1.90±0.30
HN 2.14±0.09 1.64±0.12 1.78±0.10 1.41±0.25 0.26±0.09
SN 0.82±0.02 0.73±0.03 0.78±0.02 0.63±0.07 0.14±0.05
СN 1.59±0.15 3.22±0.09 3.31±0.14 3.43±0.14 3.60±0.01
TBI 10 8 8 3 2
BBI 9 7 8 5 3

Показатель 2 3 4 5 6
ИЗВ 0.94 1.17 0.49 0.38 0.61

Макрофиты
n/nI 10/2 10/2 9/6 11/5 12/5
СN 1.82 1.84 1.81 1.74 1.80
СNI 2.16 2.20 2.04 2.00 1.74

Фитопланктон
N 0.03±0.01 0.06±0.02 0.70±0.43 0.12±0.08 0.12±0.03
B 0.03±0.01 0.08±0.04 0.12±0.05 0.08±0.03 0.44±0.15
n 8 9 15 25 19
СN 1.88±0.08 2.00±0.24 1.96±0.11 1.75±0.21 1.77±0.20
СB 1.74±0.08 1.82±0.29 2.05±0.09 1.85±0.20 1.70±0.06
HN 1.07±0.31 1.20±0.64 0.69±0.37 1.02±0.31 2.01±0.16
HB 0.61±0.32 0.80±0.68 0.82±0.42 1.33±0.23 1.72±0.58
SN 0.45±0.12 0.40±0.23 0.68±0.17 0.55±0.14 0.17±0.05
SB 0.72±0.15 0.61±0.33 0.63±0.18 0.36±0.07 0.30±0.18

Зоопланктон
N 1.42±0.10 1.97±0.16 1.66±0.68 0.545±0.13 2.55±1.70
B 9.20±4.13 34.22±2.71 18.50±12.23 9.54±7.30 7.41±2.90
n 15 15 19 14 19
СN 1.46±0.13 1.44±0.09 1.37±0.07 1.33±0.03 1.48±0.04
СB 1.69±0.03 1.48±0.07 1.55±0.18 1.59±0.08 1.53±0.18
nпр 5.25±1.49 5.67±1.86 7.25±1.25 5.33±1.86 5.75±0.75
HN 1.04±0.16 0.90±0.37 1.30±0.26 0.96±0.32 0.88±0.25
HB 0.90±0.32 0.74±0.28 1.09±0.29 0.88±0.14 1.20±1.89
SN 0.56±0.04 0.46±0.19 0.61±0.12 0.35±0.16 0.52±0.13
SB 0.47±0.16 0.37±0.15 0.52±0.13 0.35±0.12 0.62±0.08
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Показатель 2 3 4 5 6
Зообентос

N 5.34±0.98 7.47±0.86 5.60±1.11 3.13±0.51 8.06±2.41
B 24.39±7.63 36.90±6.77 43.95±10.38 19.51±3.20 10.98±3.90
n 44 78 59 65 89

Г-У 43.1±8.06 36.03±4.51 12.50±3.60 14.88±3.75 11.05±2.80
nпр 9.90±1.30 14.00±1.40 10.70±1.90 10.2±1.00 12.00±1.30
HN 1.62±0.12 1.91±0.16 1.52±0.17 1.85±0.13 1.80±0.22
SN 0.70±0.03 0.77±0.04 0.66±0.05 0.78±0.02 0.66±0.08
СN 3.33±0.09 2.95±0.15 2.92±0.11 2.29±0.05 2.12±0.11
TBI 6 8 8 9 10
BBI 5 7 8 7 9

Таблица 2. Продолжение

Макрофиты и фитопланктон
При расчете индекса сапробности по от-

носительному обилию макрофитов все во-
дотоки относятся к β-мезосапробным. При 
этом на территории города (ст. 1e и 1d) ин-
декс сапробности ниже, что связано с низ-
кой плотностью зарослей и небольшим чис-
лом видов на данном участке.

По количественным показателям фито-
планктона все станции делятся на две груп-
пы: р. Вологда, где численность и биомасса 
выше, и малые реки, где количественные 
показатели ниже (см. табл. 2). Наибольшие 
количественные показатели отмечены в р. 
Вологде в зоне подпора плотины (1b). В пре-
делах участка водохранилища активно ве-
гетируют диатомовые, криптофитовые и эв-
гленовые водоросли. Наименьшие количе-
ственные показатели в р. Вологде отмечены 
на станции ниже города (1e), где антропо-
генная нагрузка максимальная. Минималь-
ные среднесезонные численность и биомас-
са отмечены в р. Лоста (2), где фитопланктон 
формируется сравнительно бедным диато-
мовым комплексом.

Значения индексов Шеннона и Симпсона 
по численности и биомассе демонстриру-
ют высокую корреляционную связь между 
собой. В р. Вологде значения индекса Шен-
нона выше, чем в малых реках. Значение 
индекса Симпсона на разных станциях на-
ходится на одном уровне. Наибольшие зна-
чения индексов видового разнообразия за-
фиксированы в р. Вологде на станциях в во-
дохранилище (1b) и в центре города (1d). На 
станции ниже города, где антропогенная на-
грузка максимальна, значение индекса Шен-
нона выше, чем в верховьях. На видовое раз-
нообразие фитопланктона р. Вологды влия-
ет в первую очередь скорость течения, а не 
антропогенная нагрузка. Из числа малых ре-
ках, наоборот, наибольшее видовое разноо-
бразие отмечено в р. Белый Шингарь, где те-
чение сохраняется весь год (6). Практически 

все станции относятся к β-мезосапробной 
зоне. Исключение составляет р. Вологда в 
верховьях (олигосапробная). Увеличение 
индекса сапробности при увеличении антро-
погенной нагрузки незначительно.

Зоопланктон
По количественным показателям зоо-

планктона все станции можно разделить 
на две группы. К первую группе относятся 
малые реки и станция в верховьях р. Во-
логды. Они характеризуются низкими по-
казателями численности и биомассы, мень-
шим количеством видов (см. табл. 2). На 
остальных станциях численность, биомасса 
и количество видов значительно выше. Наи-
большие значения отмечены на станции в 
водохранилище (1b), что связано с гидроло-
гическим режимом и большими концентра-
циями питательных веществ. Наименьшие 
значения – в р. Лухта (3). Доминирование в 
наибольшей степени выражено в р. Черный 
Шингарь (5). Река Вологда в верховьях (1а) и 
реки Лухта (3), Комья (4), Черный Шингарь 
(5) и Белый Шингарь (6) относятся к оли-
госапробной зоне, остальные станции – к 
β-мезосапробной. Наибольшие значения 
индекса сапробности отмечены в водохра-
нилище, где зафиксированы также наиболь-
шие количественные показатели.

Зообентос
Подробное описание сообществ зообен-

тоса исследованных водотоков приведено в 
(Ивичева, 2016, 2017). Численность зообен-
тоса, количество видов в целом и среднее 
число видов в пробе выше на станциях, где 
течение сохраняется на протяжении всего 
вегетационного периода (1a, 6) (см. табл. 
2). Основу сообществ составляют реофиль-
ные виды насекомых (поденок, ручейников, 
двукрылых). Численность и число видов этих 
групп показывают высокую корреляционную 
связь между собой и со скоростью течения. 
Биомасса зообентоса на разных станциях 
различалась. Наибольшие значения биомас-
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сы были отмечены на станциях 1c (преобла-
дали олигохеты) и 4 (преобладали двуствор-
чатые моллюски), наименьшие – на станции 
1e. Индексы Гуднайта – Уитли и сапробности 
увеличиваются в р. Вологде вниз по течению 
и в малых реках при приближении к городу. 
Это говорит об ухудшении экологического 
состояния водотоков в указанной последо-
вательности. Наименьшие значения обоих 
индексов отмечены в верховьях р. Вологды 
(1a). В малых реках примерно одинаковые 
значения индексов отмечаются на станциях 
4, 5 и 6 – наиболее удаленных от города. При 
этом на станциях 4 и 5 течение в меженный 
период отсутствует. Наибольшие значения 
индексов Гуднайта – Уитли и сапробности 
отмечены на станциях 1d и 1e, испытываю-
щих наибольшую антропогенную нагрузку. 
Индексы TBI и BBI, наоборот, уменьшаются 
в обозначенном выше ряду. Наибольшие 
значения индексов отмечаются на станци-
ях 1a и 6, наименьшие – 1d и 1e. Индексы 
видового разнообразия (Шеннона и Симп-

сона) уменьшаются в р. Вологде вниз по те-
чению и в малых реках при приближении к 
г. Вологде. Наибольшие значения обоих ин-
дексов отмечены на станции 1a (верховья 
р. Вологды), наименьшие – на станции 1e 
(ниже города). Из малых рек наибольшие 
значения индексов отмечены на станциях 3 
и 5. Индекс Шеннона имеет высокую корре-
ляционную связь с четырьмя индексами эко-
логического состояния. Таким образом, наи-
лучшее экологическое состояние отмечается 
в р. Вологде в верховьях (1a). Из малых рек 
хорошее экологическое состояние зафикси-
ровано в реках Комья (4), Черный Шингарь 
(5) и Белый Шингарь (6).

Влияние водосборов на ИЗВ
Связь антропогенной нагрузки на водо-

сборе и ИЗВ приведена на рис. 3А. Качество 
вод на водосборе ухудшается как с увеличе-
нием плотности населения, так и с увеличе-
нием на водосборе доли населенных пун-
ктов. 

Рис. 3. Связь степени урбанизации водосбора с: ИЗВ (A), количеством видов гидрофитов (B), сапробно-
стью по биомассе фитопланктона (C), сапробностью по численности зоопланктона (D), сапробностью 

по численности зообентоса (E), индексом Гуднайта – Уитли (F) 
Fig. 3. The relationship of the degree of urbanization of the catchment area with: IZV (A), the number of 

hydrophyte species (B), saprobity in phytoplankton biomass (C), saprobity in zooplankton abundance (D), 
saprobity in zoobenthos abundance (E), Goodnight – Whitley index (F)
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Влияние водосборов на макрофиты
Согласно группировке станций методом мно-

гомерного шкалирования на основании отно-
сительного обилия макрофитов, выделяются 3 
группы: 1) станции на малых реках (2, 3, 4, 5, 6); 
2) станции на р. Вологде в верховьях и водохра-
нилище (1a, 1b); 3) станции на р. Вологде ниже 
плотины (1c, 1d) (рис. 4A). Различия достоверны 
для групп 1 и 2 (p = 0.05) и 2 и 3 (p = 0.02).

Для станций с сельскохозяйственными водо-

сборами отмечается снижение числа гидрофи-
тов по сравнению со станциями на малых реках, 
чьи водосборы нарушены слабо. Для станций 
с урбанизированными водосборами зафикси-
ровано снижение количества видов всего (по 
сравнению с другими станциями на р. Вологде) 
и гидрофитов. Количество видов гидрофитов по-
казывает заметную корелляционную связь со 
степенью урбанизации и плотностью населения 
(рис. 3B).

Рис. 4. Ординация станций методом многомерного шкалирования (MDS) на основании коэфициента 
Чекановского – Съеренсена для: обилия макрофитов (stress = 0.10) (A), численности фитопланктона 

(stress = 0.18) (B), численности зоопланктона (stress = 0.07) (C), численности зообентоса (stress = 0.05) 
(D). Подписанные оси показывают направление и интенсивность влияния выбранных факторов (длина 
оси). Обозначение факторов: PS – площадь сельхозугодий, %; Se – площадь населенных пунктов; DP – 

плотность населения, чел./км2; Ve – скорость течения в реке, м/сек; Fo – доля лесов; Gr – характеристи-
ка субстрата, баллы; De – глубина водотока, м. Овалами показаны выделенные группы станций

Fig. 4. Ordination of stations by multidimensional scaling (MDS) based on the Chekanovsky – Sorensen 
coefficient for: macrophyte abundance (stress = 0.10) (A), phytoplankton abundance (stress = 0.18) (B), 

zooplankton abundance (stress = 0.07) (C), zoobenthos abundance (stress = 0.05) (D). The signed axes show 
the direction and intensity of the influence of the selected factors (axis length). Designation of factors: PS is 

the area of farmland, %; Se is the area of settlements; DP is the population density per person/km2; Ve is the 
flow rate in the river, m/sec; Fo is the proportion of forests; Gr is the characteristic of the substrate, points; 

De is the depth of the watercourse, m. The selected groups of stations are shown in ovals
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Влияние водосборов на фитопланктон
По результатам многомерного шкали-

рования на основании численности фито-
планктона выделяются две группы (рис. 4B): 
1) станции в р. Вологде (1a, 1b, 1c, 1d, 1e); 
2) станции в малых реках (2, 3, 4, 5, 6). Вы-
деленные группы достоверно различаются 
(p = 0.02), различие между ними составля-
ет 93.4 %. Основной вклад в различие вно-
сят виды Chroomonas acuta Butcher (12.9 
%), Cryptomonas marssonii Skuja (11.2 %) и 
C. reflexa (Marsson) Skuja (10.3 %). Антропо-
генный фактор не оказывает значительного 
влияния на расхождение станций по груп-
пам. В поле факторов основные факторные 
нагрузки параллельны линии разделения 
двух групп.

Станции, вошедшие в первую группу (1a–
1b), имеют несколько большие количествен-
ные характеристики фитопланктона в срав-
нении со станциями из второй группы (2–6). В 
среднем богатство видов и величины разно-
образия в первой группе выше. Малые реки 
второй группы характеризуются большими 
максимальными значениями сапробности, 
чем участки р. Вологды. Средние показатели 
сапробности на большинстве станций р. Во-
логда также ниже таковых в водотоках вто-
рой группы. Заметное отличие составляет 
точка 1e, которая выделяется сравнительно 
высокими величинами сапробности. Указан-
ные различия первой и второй групп объяс-
няются размерами исследуемых водотоков. 
Наблюдается умеренная корреляционная 
связь степени урбанизации водосборов и са-
пробности (рис. 3C).

Зоопланктон и абиотические факторы
Согласно группировке станций методом 

многомерного шкалирования на основании 
численности зоопланктона, выделяются две 
достоверно различные (p = 0.004) группы 
(рис. 4C): 1) станции в р. Вологде кроме вер-
ховьев (1b, 1c, 1d, 1e), которые характери-
зуются отсутствием течения на протяжении 
большей части года; 2) станции в малых ре-
ках и в верховьях р. Вологды (1a, 2, 3, 4, 5, 6). 
Различие между группами составляет 83.7 %. 
Виды, вносящие наибольший вклад в разли-
чие: Asplanchna priodonta Gosse, 1850 (14.2 
%), Brachionus calyciflorus Pallas, 1766 (8.4 %) 
и Synchaeta pectinata Ehrenberg, 1832 (6.9 %).

Влияние анализируемых внешних факто-
ров в основном не оказывает значительного 
влияния на распределение станций. Наибо-
лее ярко выраженный фактор – средняя глу-
бина. Для первой группы отмечены глубины 

0.3–1 м, для второй 1–5 м. Определенное 
значение на выделение групп станций так-
же оказывает доля населенных пунктов на 
водосборе и плотность населения. В первую 
группу вошли станции с урбанизированны-
ми водосборами и с водосборами со слабой 
антропогенной нагрузкой. В целом карти-
на очень сходна с разделением станций по 
фитопланктону за исключением попадания 
станции в верховьях р. Вологды (1a) к малым 
рекам.

Станции со слабонарушенными водосбо-
рами в большинстве своем относятся к оли-
госапробной зоне (за исключением станции 
в водохранилище). Станции с сельскохозяй-
ственными и урбанизированными водосбо-
рами – к β-мезосапробной. Значения ин-
дексов Шеннона и Симпсона для станций с 
водосборами разной степени нарушенности 
существенно не отличаются. Для станций с 
урбанизированными водосборами харак-
терны наибольшие количественные пока-
затели – вследствие высокого содержания 
питательных веществ для зоопланктеров. Из 
всех параметров только индекс сапробности 
показывает умеренную корреляционную 
связь со степенью урбанизации водосбора 
(рис. 3E). Также индекс сапробности пока-
зывает достоверную положительную кор-
реляционную связь с индексом загрязнения 
воды. Достоверной корреляционной связи 
параметров зоопланктона с лесистостью и 
распаханностью водосбора не выявлено.

Влияние водосборов на зообентос
Многомерное шкалирование на основа-

нии численности зообентоса позволяет вы-
делить три группы станций (рис. 4D): 1) стан-
ции на малых реках без течения (2, 3, 4, 5); 2) 
станции, где течение сохраняется на протя-
жении большей части года (1а, 6); 3) станции 
на р. Вологде, где течение отсутствует (1b, 1c, 
1d). В эту группу включается также ст. 1е, ко-
торая испытывает наибольшую антропоген-
ную нагрузку.

Достоверные различия отмечены только 
между первой и третьей группами (p = 0.03). 
Различие между этими группами составляет 
93 %. Наибольший вклад в различие вносят 
олигохеты Limnodrilus hoffmeisteri (38 %) и ли-
чинки комаров хирономид Cladotanytarsus 
gr. mancus (19 %). Таким образом, отдельно 
выделяются станции в средней реке (1b, 1c, 
1d, 1e), станции в малых реках (2, 3, 4, 5) и 
станции с быстрым течением (1а, 6).

При рассмотрении экологического состо-
яния водоема, оцененного по зообентосу, 
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можно отметить, что для станций со слабо-
нарушенными водосборами качество вод из-
меняется от «очень хорошие» до «умеренно 
загрязненные». Значение индекса Шеннона 
колеблется в диапазоне от 1.50 до 2.14. Зона 
сапробности – α- и β-мезосапробная. Наи-
лучшее качество вод по индексам TBI и BBI 
наблюдается на станциях 1а и 6, благодаря 
тому что здесь отмечен реофильный ком-
плекс донных макробеспозвоночных. Так-
же эти станции расположены в наибольшей 
удаленности от г. Вологды. В малых реках (4, 
5, 6), характеризующихся разными гидроло-
гическими условиями, значения индексов 
Гуднайта – Уитли, Шеннона и Симпсона из-
меняются в незначительных пределах.

На станциях, чьи водосборы характеризу-
ются высокой сельскохозяйственной нагруз-
кой (2 и 3), качество вод  значительно отли-
чается. Более удаленная от города станция – 
третья – характеризуется экологическим со-
стоянием, как и станции из первой группы. 
На второй станции – более приближенной 
к городу – качество вод хуже. Воздействие 
сельского хозяйства на качество вод не вы-
явлено. 

На станциях с урбанизированными водо-
сборами (третья группа) отмечено наибо-
лее низкое качество вод: значение индекса 
Гуднайта – Уитли в 1.5–2 раза выше, чем на 
станциях с сельскохозяйственными водосбо-
рами, воды характеризуются как загрязнен-
ные и грязные. На этих станциях отмечаются 
наименьшие значения индексов Шеннона, 
Симпсона, TBI, BBI. Обе станции относятся к 
α-мезосапробной зоне. 

Степень урбанизации водосбора и плот-
ность населения показывают высокую кор-
реляционную связь с индексами Гуднайта – 
Уитли (рис. 3E), Шеннона, сапробности (рис. 
3F), TBI, BBI, числом видов. 
Обсуждение 

Количественные показатели, как и видо-
вое богатство планктонных организмов, в 
средней реке (Вологда) значительно выше, 
чем в малых реках. Они не показывают за-
висимости от доли на водосборе населен-
ных пунктов и плотности населения. Состав 
и структура фитопланктона и зоопланктона, 
в первую очередь состав групп, определяют-
ся средней глубиной водотоков. Глубина во-
дотоков во многом определяет доступность 
света и питательных веществ. Вместе со ско-
ростью течения эти факторы обуславливают 
развитие планктонных сообществ (Leland, 

2003; Jäger et al., 2017). При использовании 
плакнтона в качестве индикатора необходи-
мо учитывать гидрологию и местные усло-
вия среды (Collier et al., 2013). В то же время 
индексы видового разнообразия, рассчитан-
ные по зоо- и фитопланктону, в малых реках 
и средней реке находятся на одном уровне. 
Наибольшее видовое разнообразие зафик-
сировано в р. Вологде в подпоре водохрани-
лища, что также подтверждает решающую 
роль гидрологических фаткоров в развитии 
планктоных организмов. По индексу сапроб-
ности, рассчитанному по фитопланктону и 
высшей водной растительности, практически 
все станции относятся к β-мезосапробной 
зоне. При расчете индекса сапробности по 
зоопланктону многие станции находятся на 
границе олиго- и β-мезосапробной зон. Это 
объясняется тем, что большинство план-
ктонных видов, отмеченных в наших про-
бах, относятся к β-мезосапробным, поли-
сапробные практически не регистрируются 
(Sladecek, 1973; Wegl, 1983; Баринова и др., 
2006). 

По зообентосу отмечено снижение ви-
дового разнообразия и индексов, показы-
вающих качество вод, при увеличении ур-
банизации (в р. Вологде вниз по течению, в 
малых реках при приближении к г. Вологде). 
Число видов-гидрофитов также снижает-
ся с увеличением урбанизации. Только для 
зообентоса значение индекса сапробности 
достоверно увеличивается при увеличении 
плотности населения и населенных пунктов 
на водосборе. Это подтвреждает прерогати-
ву использования макрофитов и зообенто-
са для оценки экологичекого сотояния рек 
(Directive, 2000; Семенченко, 2004; Шитиков 
и др., 2005). В целом для зообентоса суще-
ствует большой спектр индексов, позволя-
ющих оценить качество вод водотока. Все 
из рассчитанных в данной работе индексов 
свидетельствуют об ухудшении качества вод 
при увеличении урбанизации водосборов. В 
целом сообщества зообентоса лучше де-
монстрируют увеличение антропогенной 
нагрузки на водосборе (Springe et al., 2006; 
Collier et al., 2013; Батурина и др., 2020). Зоо-
бентос по сравнению с планктоном меньше 
зависит от местных условий окружающей 
среды, таких как мутность и температура, а 
также гидрологические условия. 

Размер водотоков влияет на устойчивость 
их экосистем. Малые реки быстрее, чем 
более крупные водотоки, реагируют на не-
гативные воздействия (Dodds, 2006; Wu et 
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al., 2010; Breuer et al., 2016). В отличие от 
рек, протекающих по высоко урбанизиро-
ванной и сельскохозяйственно освоенной 
территории Китая (Kim et al., 2016), в нашем 
случае не установлено достоверного нега-
тивного влияния антропогенной нагрузки 
на водосборе на фитопланктон. В ряде ис-
следований показано, что сельскохозяй-
ственные угодья влияют на водотоки лишь 
в относительно узком прибрежном коридо-
ре (Tanaka et al., 2016; Marzin et al., 2013). В 
наших исследованиях остутствие влияния 
водосборов на планктонные собщества свя-
зано с относительно низкой антропогенной 
нагрузкой, а также разными гидрологиче-
скими характеристиками изученных рек. По 
зообентосу качество вод зависит в первую 
очередь от близости к областному центру. В 
работе (Maloney et al., 2011) показано сни-
жение видового богатства зообентоса и раз-
нообразия при увеличении урбанизации 
водосбора. Достоверная корреляционная 
связь биотических индексов со степенью ур-
банизации отмечена также в работах (Beixin 
et al., 2012; Lakew and Moog, 2015). Для тер-

ритории Вологодской области нами получе-
ны те же закономерности.
Заключение

Степень урбанизации водосбора негатив-
но влияет на качество вод, оцененное по 
гидрохимическим показателям и зообенто-
су. Только для зообентоса все рассчитанные 
индексы показали достоверную корреля-
ционную связь с долей на водосборе насе-
ленных пунктов и плотностью населения. 
Макрофиты также могут использоваться 
для оценки качества вод, однако опираться 
следует исключительно на гидрофиты. Зоо-
планктон и фитопланктон, в свою очередь, 
не показывают достоверной связи со степе-
нью урбанизации водосборов. Для них как 
организмов, связанных в первую очередь с 
водной толщей, главным фактором являет-
ся содержание в ней органических веществ. 
Поэтому наибольшие количественные пока-
затели и видовое богатство отмечаются на 
приплотинном участке, для которого харак-
терна высокая концентрация загрязняющих 
веществ и для центра города, где повышен 
поверхностный сток.
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Summary: We considered the influence of urbanization of the catchment 
area and population density on water quality in lowland watercourses, using 
hydrochemical and hydrobiological indicators. The water quality was assessed 
for 4 groups of hydrobionts: macrophytes, phytoplankton, zooplankton, and 
zoobenthos, using the example of 6 tributary watercourses of the Sukhona River 
(the White Sea basin), For each of the 10 stations, a catchment area was built, 
within which the degree of urbanization of the catchment area, population 
density, and plowing were calculated. The water pollution index (estimated 
by hydrochemical indicators) increases with growing urbanization of the 
catchment area. The composition of aquatic flora and fauna of watercourses 
is determined by their territorial proximity, hydrological conditions and 
anthropogenic load. Quantitative indicators and species richness of planktonic 
organisms are determined primarily by the size of the river and do not depend 
on anthropogenic pressure on the catchment area. The species diversity and 
saprobity estimated for planktonic organisms are at the same level for all stations 
and also do not depend on anthropogenic load. Among macrophytes, only the 
number of hydrophyte species decreases with increasing urbanization of the 
catchment area. The species richness and diversity of zoobenthos significantly 
decreases with an increase in the proportion of settlements and population 
density in the catchment area. The water quality assessed by zoobenthos also 
deteriorates with increasing urbanization of the catchment area.
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ЦИТОТОКСИЧЕСКОЕ ДЕЙСТВИЕ ТЕХНО-
ГЕННО ЗАГРЯЗНЕННОЙ ТЯЖЕЛЫМИ МЕ-
ТАЛЛАМИ И РАДИОНУКЛИДАМИ ПОЧВЫ 

НА ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ E. FETIDA

УДК 574.2:576.08

Ключевые слова:
дождевые черви 
цитотоксичность 
накопление 
нейтрального красного 
тяжелые металлы 
радионуклиды

Аннотация: Дождевые черви E. fetida из лабораторной популяции были 
экспонированы в течение 7 и 56 дней в субстрате, содержащем техно-
генно загрязненную металлами/металлоидами и радионуклидами по-
чву с территории бывшего радиевого промысла. Цитотоксичность почвы 
оценивали по изменению стабильности лизосомальных мембран цело-
моцитов ‒ основных иммунных эффекторных клеток дождевых червей. 
Показано, что анализ накопления нейтрального красного целомически-
ми клетками E. fetida является чувствительным инструментом при оцен-
ке цитотоксичности загрязненной почвы. При увеличении концентраций 
элементов в среде до сублетальных наблюдали снижение стабильности 
лизосомальных мембран целомоцитов. Ответ биомаркера зависел от 
интенсивности и продолжительности воздействия. Анализ накопления 
красителя лизосомами E. fetida после 56 дней инкубирования в умерен-
но загрязненных субстратах показал более высокую чувствительность 
биомаркера к воздействию цитотоксичных компонентов, чем в 7-днев-
ном эксперименте. При хроническом воздействии на дождевых червей 
увеличение концентраций элементов в почве сопровождалось измене-
нием распределения субпопуляций клеток целомической жидкости и 
сдвигом соотношения в сторону элеоцитов и соответствующим сниже-
нием доли амебоцитов.
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Введение
Деятельность многих промышленных 

предприятий приводит к поступлению в 
почву опасных химических веществ, в т. ч. 
радиоактивных, которые могут негативно 
влиять на живые организмы (Maboeta et al., 
2018; Orekhova, 2020; Geras'kin et al., 2021). 
Неопределенность оценки экологического 
состояния природно-техногенных систем 
усиливается сочетанным действием ком-
плекса абиотических факторов разной при-

роды, интенсивности и продолжительности. 
Дождевые черви составляют значительную 
часть биомассы почвенной макрофауны и яв-
ляются важнейшим компонентом сообществ 
многих наземных экосистем. Поэтому виды 
рода Eisenia используют как биоиндикаторы 
экологического состояния почв (Česynaitė 
et al., 2021; Vullo et al., 2023) или в лабора-
торных тест-системах для оценки токсично-
сти химических веществ (OECD, 1984, 2016). 
Биомаркеры воздействия могут быть изме-
рены как в тканях дождевых червей, так и в 
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клетках-мишенях ‒ целомоцитах животных, 
подвергшихся влиянию токсических аген-
тов. Изменение параметров нормального 
функционирования целомоцитов, их жизне-
способности и соотношения субпопуляций 
этой гетерогенной группы клеток приводит к 
изменениям в иммунном ответе дождевых 
червей и может служить показателем обще-
го стрессового воздействия (Höckner et al., 
2020). Показано, что повышенные концен-
трации тяжелых металлов в среде наруша-
ют стабильность лизосомальных мембран в 
целомоцитах дождевых червей (Maboeta et 
al., 2018). Эти изменения, оцениваемые по 
уменьшению концентрации удерживаемого 
клетками красителя нейтрального красно-
го (НК), служат количественным критери-
ем цитотоксичности действующих агентов. 
При изучении реакции дождевых червей 
на действие загрязнителей наряду с анали-
зом накопления НК также используют такие 
простые и информативные параметры, как 
индекс целомоцитов организма (СI), абсо-
лютный (ATI) и относительный (RTI) трофиче-
ские индексы (Curieses et al., 2018). Эти ха-
рактеристики позволяют оценить плотность 
суспензии целомических клеток относитель-
но морфометрических показателей особей и 
частоту встречаемости основных субпопуля-
ций целомоцитов.

Добыча и переработка полезных иско-
паемых является одним из источников за-
грязнения биосферы тяжелыми металлами 
и радиоактивными изотопами природного 
происхождения. Выявление нарушений в 
отдельных структурах и системах организма 
при загрязнении почвы химическими ве-
ществами позволяет на раннем этапе воз-
действия оценить состояние среды и сте-
пень токсичности агентов. Целью нашего 
исследования являлось изучение влияния 
металл(оид)ов (ТМ) и радионуклидов (РН) 
при их совместном присутствии в почве на 
жизнеспособность целомоцитов дождевых 
червей Eisenia fetida после острого и хрони-
ческого воздействия в течение 7 и 56 дней 
соответственно.

Материалы 
Сбор образцов почвы и приготовление 

почвенных субстратов
Образцы загрязненной почвы собирали 

летом 2021 года из верхнего 20-сантиметро-
вого слоя на одном из участков территории, 
загрязненной в результате работы предпри-
ятия по добыче и производству радия (Ре-
спублика Коми, пос. Водный) (Maystrenko, 

Rybak, 2023). Перед отбором проб поверх-
ность почвы расчищали от растительности, 
опавших листьев и остатков древесины. В 
лаборатории почву высушивали и просеива-
ли через сито с ячейками 1 мм. В качестве 
контроля и для приготовления почвенных 
субстратов с более низкими, чем в загряз-
ненной почве, концентрациями металлов и 
радионуклидов использовали искусствен-
ную OECD почву, содержащую 10 % торфа, 
20 % каолиновой глины и 70 % кварцевого 
песка (OECD, 1984). Сухие компоненты за-
грязненной и OECD почвы смешивали в раз-
личных соотношениях, субстраты увлажня-
ли, помещали в пластиковые контейнеры и 
выдерживали двое суток перед инкубацией 
животных. Содержание загрязненной РН и 
ТМ почвы в составе почвенных субстратов 
К, С5, С10, С25 и С50 составляло 0, 5, 10, 25 
и 50 % (по массе сухого вещества). Химиче-
ский анализ репрезентативных образцов 
загрязненной почвы и компонентов OECD 
почвы выполнен в испытательных лаборато-
риях «Экоаналит» и миграции радионукли-
дов и радиохимии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН. 
Удельные активности радионуклидов 226Ra 
и 238U определяли радиохимическими ме-
тодами, рН ‒ потенциометрически, концен-
трации органического вещества (OM) и ТМ 
‒ методами газовой хроматографии на эле-
ментном анализаторе и атомно-эмиссион-
ной спектрометрии с индуктивно-связанной 
плазмой соответственно.

Дождевые черви и экспериментальный 
дизайн (схема эксперимента)

Половозрелых дождевых червей E. fetida 
массой около 300 мг, выращенных в почвен-
но-растительном субстрате при температуре 
22‒24 °C в течение нескольких месяцев, из-
влекали из маточной лабораторной культу-
ры и помещали в тестируемые субстраты. 
Животных содержали в контейнерах раз-
мером 14 × 9 × 10 см (по 10 особей на кон-
тейнер) при температуре 21 ± 2 °C, световом 
периоде день / ночь 16/8 ч и постоянной 
влажности почвенной среды. Рацион червей 
составляли сухие овощи. Дождевых червей 
экспонировали 7 или 56 дней в 5 или только 
в 4 (исключая С50) образцах почвенных суб-
стратов соответственно. Использовали по 
две повторности на каждый вариант экспе-
римента. Всего в опытах использовано 180 
особей.
Методы 

Экструзия целомической жидкости
Перед экструзией дождевых червей (6–8 
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особей на вариант) промывали в воде, 
взвешивали, помещали в чашки Петри на 
влажную фильтровальную бумагу и выдер-
живали двое суток для очистки кишечника. 
Целомоциты собирали с использованием 
неинвазивного метода экструзии, описанно-
го Eyambe et al. (1991), с некоторыми моди-
фикациями. Для этого каждого червя поме-
щали в 500 мкл PBS буфера (5 % этанол, 0.25 
% ЭДТА) и инкубировали в течение 2 мин. 
Суспензию, содержащую экструдированные 
клетки, центрифугировали при 500 g в тече-
ние 7 мин при 4 °C. После удаления супер-
натанта осадок ресуспендировали в 500 мкл 
PBS. Плотность суспензии клеток подсчиты-
вали с помощью счетной камеры Горяева.

Характеристика клеток целомической 
жидкости и трофические индексы

Выделенную суспензию клеток наносили 
на поверхность сетки камеры Горяева и с по-
мощью светового микроскопа «Биолам-Л» 
(Россия) с цифровой камерой МС-12 (ООО 
«ЛОМО-МА») подсчитывали число амебо-
цитов и элеоцитов в соответствии с харак-
теристиками клеток согласно описанию 
(Adamowicz, 2005; Kurek et al., 2007). Долю 
клеток в каждой субпопуляции определяли 
как соотношение числа амебоцитов или эле-
оцитов к общему числу целомоцитов в 1 мл 
жидкости.

Индекс целомоцитов (CI), отражающий 
плотность суспензии выделенных клеток 
относительно морфологических характери-
стик организма, абсолютный (ATI) и относи-
тельный (RTI) трофические индексы рассчи-
тывали согласно (Curieses et al., 2016, 2018) 
по формулам: CI = log

10
(Cn/m), ATI = En/Cn и 

RTI = ATI/m, где En и Cn ‒ среднее число элео-
цитов и целомоцитов в 1 мл суспензии цело-
мической жидкости червя соответственно; 
m ‒ масса червя без содержимого кишечни-
ка. В предварительных экспериментах при 
экспонировании особей в загрязненной и 
OECD почве в течение 48 ч не выявили ста-
тистически значимых отличий значений этих 
показателей, поэтому указанные параметры 
оценивали только для дождевых червей по-
сле 56 дней воздействия субстратов.

 Анализ накопления нейтрального крас-
ного

Для оценки стабильности лизосомаль-
ных мембран использовали анализ погло-
щения нейтрального красного целомоци-

тами дождевых червей после воздействия 
почвенных субстратов в течение 7 или 56 
дней. Накопление красителя целомоцитами 
определяли спектрофотометрически в соот-
ветствии с (Irizar et al., 2015) с небольшими 
модификациями. Для этого по 200 мкл кле-
точной суспензии, содержащей 1×105 клеток 
/ ячейку, помещали в 96-луночный планшет 
по две повторности на червя. Суспензию вы-
держивали в течение 1 часа при комнатной 
температуре в темноте для адгезии клеток 
к стенкам лунки. После удаления неприкре-
пившихся клеток в ячейки добавляли по 200 
мкл свежеприготовленного 0.05 % раствора 
НК в PBS и инкубировали в течение 1 часа. 
После двукратного промывания клеток рас-
твором PBS в лунки добавляли экстракцион-
ный раствор (50 % этанола, 1 % уксусной кис-
лоты) и выдерживали 20 мин для экстрак-
ции красителя из клеточных лизосом. Опти-
ческую плотность измеряли на планшетном 
мультимодальном ридере CLARIOstar Plus 
(BMG Labtech, Германия) при длине волны 
540 нм.

Статистическая обработка результа-

тов
Статистическая обработка данных выпол-

нена на основе методов описательной ста-
тистики и непараметрических Н-критерия 
Краскела – Уоллиса и U-критерия Манна – 
Уитни для независимых выборок с исполь-
зованием пакетов программ MS Excel 2016 
и GraphPad Prism 8. Для корректировки ре-
зультатов множественных сравнений при-
меняли поправку Бонферрони.
Результаты 

Химический анализ субстратов
Основные химические характеристики 

компонентов почвенных субстратов, исполь-
зованных для эксперимента, представлены 
в табл. 1.

Для разных вариантов эксперимента рН 
почвенных субстратов варьировал от 6.02 до 
6.29, что позволяло инкубировать дождевых 
червей. Содержание органического веще-
ства в загрязненной почве соответствовало 
диапазону значений, типичных для таежных 
почв (Атлас…, 2010). В спектре изученных 
токсикантов концентрации 226Ra, 238U, As и Pb 
были наиболее высокими, превышая на два-
три порядка фоновые значения для данного 
района.
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Таблица 1. Основные характеристики компонентов почвенных субстратов

`
Загрязненная почва* 
(M ± S)

Почва OECD
Торф Глина Песок

pH (КСl) 5.92 ± 0.17 5.04 7.52 6.84
OM, % 6.7 ± 0.6 > 15.0 < 0.17 < 0.17
Cu, мг/кг 558 ± 13 2.7 7.4 0.32
Pb, мг/кг 3750 ± 100 4.0 5.8 0.47
Cd, мг/кг 51.0 ± 2.5 0.14 0.15 < 0.1
Ni, мг/кг 218 ± 5 1.5 6.2 0.29
Cr, мг/кг 24 ± 5 1.8 19 0.90
As, мг/кг 1065 ± 70 0.48 0.7 0.13
Mn, мг/кг 493 ± 15 40 26 < 3.0
226Ra, Бк/кг 89000 ± 9000 6.7 20.8 3
238U, мг/кг 170 ± 20 0.3 0.7 < 0.1

Примечание. * ‒ приведено среднее ± стандартное отклонение (n = 4).

Субпопуляции целомоцитов
Среднее значение индекса целомоцитов 

CI, рассчитанное для дождевых червей по-
сле 56 дней инкубации, составило от 5.41 до 

6.18 (рис. 1). Статистически значимых раз-
личий между значениями показателя для 
животных, экспонированных в субстратах с 
разным содержанием ТМ и РН, не найдено.

Рис. 1. Индексы целомоцитов CI для дождевых червей E. fetida, инкубированных в течение 56 дней в: 
К ‒ OECD почве; С5, С10 и С25 ‒ субстратах, содержащих 5, 10 и 25 % загрязненной почвы соответствен-

но. Показаны средние значения и планки погрешностей для стандартного отклонения
 Fig. 1. Coelomocyte indexes CI for E. fetida earthworms  incubated during 56 days in: К – OECD soil; С5, С10 
and С25 – substrates containing 5, 10 and 25 % contaminated soil, respectively. The mean values with error 

bars for standard deviation are shown

С использованием световой микроскопии 
в целомической жидкости E. fetida выявле-
но две основные субпопуляции иммуноком-
петентных клеток – амебоциты и элеоциты. 
Наибольшую долю амебоцитов в суспензии 
регистрировали для животных после хрони-
ческого воздействия OECD почвы (рис. 2А). 
Анализ соотношений субпопуляций цело-
моцитов E. fetida показал небольшое сниже-

ние по сравнению с соответствующим зна-
чением для OECD почвы доли амебоцитов 
и увеличению доли элеоцитов у дождевых 
червей после 56 дней инкубации в субстрате 
С25 с максимальным содержанием в составе 
радиоактивной почвы. Однако эти различия 
между вариантами эксперимента не были 
статистически значимыми. 
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Рис. 2. Доля амебоцитов и элеоцитов в популяции (А) и трофические индексы (Б) целомоцитов до-
ждевых червей E. fetida после 56 дней инкубирования в: К ‒ OECD почве; С5, С10 и С25 ‒ субстратах, 

содержащих 5, 10 и 25 % загрязненной почвы соответственно. * ‒ различия с контролем значимы при p 
< 0.05 (по критерию Манна ‒ Уитни). А: 1 – амебоциты, 2 – элеоциты. Б: 1 – ATI, 2 – RTI. Показаны сред-

ние значения и планки погрешностей для стандартных ошибок среднего
Fig. 2. Proportion of amoebocytes and elaeocytes in population (A) and trophic indexes (Б) of coelomocytes 
of E. fetida earthworms after 56 days incubation in: К – OECD soil; С5, С10 and С25 – substrates containing 
5, 10 and 25 % contaminated soil, respectively. * ‒ differences from reference are significant at p < 0.05 (ac-

cording to the Mann ‒ Whitney test). A: 1 – amoebocytes, 2 – elaeocytes. Б: 1 – ATI, 2 ‒ RTI. The mean values 
with error bars for standard errors are shown

Индексы ATI, отражающие долю элеоци-
тов в популяции, изменялись от 0.34 ± 0.04 
для контроля до 0.47 ± 0.07 для субстрата 
С25. Нормированные значения RTI были бо-
лее контрастны для разных вариантов экс-
перимента и увеличивались от 1.36 ± 0.21 г‒1 
для контроля до 2.49 ± 0.39 г‒1 для субстра-
та С25 (рис. 2Б). Выявлены статистически 
значимые (p < 0.05) различия индексов RTI, 
рассчитанных для варианта С25 и контроля. 
Наибольшие значения трофических индек-
сов были получены для животных, инкуби-
рованных в субстрате С25, что свидетель-
ствует об увеличении вклада субпопуляции 
элеоцитов в ответную реакцию организмов 
при длительном воздействии среды с экс-
тремальным загрязнением. 

Оценка накопления нейтрального крас-
ного в целомоцитах

Накопление НК в целомоцитах, выделен-
ных из дождевых червей после воздействия 
загрязненных субстратов, оценивали отно-
сительно значений оптической плотности, 
измеренных для животных из контрольных 
выборок при соответствующем времени экс-
понирования (7 или 56 дней). Не отмечено 
токсического влияния на лизосомы целомо-
цитов как при кратковременном, так и при 
длительном инкубировании E. fetida в суб-
страте С5. При остром воздействии (7 дней) 
с увеличением в субстрате концентраций ТМ 
и РН регистрировали постепенное уменьше-
ние накопления НК в клетках целомической 

жидкости животных. Через неделю после 
начала эксперимента поглощение красите-
ля целомоцитами червей при выдержке в 
субстратах С25 и С50 снизилось относитель-
но контрольного варианта (К) на 52 и 74 % 
(р < 0.05) соответственно (рис. 3А). Выявлены 
статистически значимые различия (р < 0.05) 
в накоплении НК целомоцитами между до-
ждевыми червями, экспонированными 7 
дней в субстратах С10, С25 и С50 с содержа-
нием элементов в среде, существенно пре-
вышающих фоновые. Поглощение красителя 
клетками целомической жидкости E. fetida 
после 7 дней выдержки в наиболее загряз-
ненной ТМ и РН почве С50 составило только 
26 % от значения, регистрируемого для ин-
тактного варианта. Цитотоксический эффект 
у животных после 56 дней инкубирования в 
среде с повышенным содержанием токси-
кантов обнаружен при меньших концентра-
циях металлов. Так, при доле загрязненной 
почвы в субстрате 10 % отмечено уменьше-
ние накопления красителя в клетках в два 
раза (р < 0.05) по сравнению с контрольным 
вариантом (рис. 3Б). В хроническом экспе-
рименте для животных из двух наиболее за-
грязненных субстратов (С10 и С25) различий 
в поглощении НК целомическими клетками 
E. fetida не выявлено. Средние величины 
определяемого параметра для этих вариан-
тов составили 43 и 49 % соответственно. При 
этом для животных, экспонированных в суб-
страте С25 только 7 дней, поглощение кра-
сителя клетками целомической жидкости 
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также было низким и составляло 48 % отно-
сительно контроля. В связи с выраженным 
токсическим воздействием компонентов за-
грязненной почвы, высокой летальностью 
особей и отсутствием достаточного объема 

выборки не удалось оценить стабильность 
лизосомальных мембран в целомоцитах 
червей при 56-дневном экспонировании в 
субстрате С50.

Рис. 3. Накопление нейтрального красного в целомоцитах дождевых червей E. fetida относительно 
контроля после экспонирования в течение 7 дней (А) или 56 дней (Б ) в: К ‒ OECD почве; С5, С10, С25 
и С50 ‒ субстратах, содержащих 5, 10, 25 и 50 % загрязненной почвы соответственно. * ‒ отличие от 
контроля достоверно при р < 0.05 (по критерию Манна ‒ Уитни с поправкой Бонферрони). Показаны 

средние значения и планки погрешностей для стандартного отклонения
 Fig. 3. Accumulation of neutral red  in coelomocytes of E. fetida earthworms compared to control after ex-
posure for 7 days (A) or 56 days (Б) in: K – OECD soil; C5, C10, C25 and C50 – substrates containing 5, 10, 25 

and 50 % contaminated soil, respectively. * ‒ differences from reference are significant at p < 0.05 (according 
to the Mann ‒ Whitney test with the Bonferroni correction). The mean values with error bars for standard 

deviation are shown

Обсуждение 
Влияние повышенных концентраций тя-

желых металлов и радионуклидов природ-
ного происхождения на целомоциты дожде-
вых червей E. fetida изучали с использовани-
ем почвы, отобранной с территории хвостох-
ранилища бывшего завода по производству 
радия и содержащей повышенные концен-
трации Cu, Pb, Cd, Ni, Cr, As, Mn, 226Ra, 238U.

Анализ плотности суспензии целомоци-
тов E. fetida не выявил отличий по этому по-
казателю между дождевыми червями после 
хронического воздействия как загрязненных 
субстратов, так и OECD почвы. В литературе 
представлены данные о разном характе-
ре влияния ТМ на этот параметр. Так, при 
оценке цито- и генотоксичности образцов, 
содержащих повышенные концентрации 
ТМ, Curieses et al. (2016) выявили, что коли-
чество целомоцитов E. fetida не менялось 
спустя 7 дней, но снижалось через 14 дней 
экспозиции. В то же время в исследовании 
(Urionabarrenetxea et al., 2022) показана бо-
лее низкая концентрация целомоцитов в ор-
ганизмах E. fetida, подвергшихся трехднев-
ному воздействию загрязненной почвы, в 
том числе с относительно низкими концен-

трациями Pb, Cr, Ni и Cd. Известно, что с уча-
стием целомической жидкости в организмах 
дождевых червей осуществляется несколько 
биологических процессов, включая гемоли-
тические, протеолитические, цитотоксиче-
ские и антибактериальные (Bodó et al., 2021). 
Целомоциты напрямую взаимодействуют 
с внешней средой через дорсальные поры 
и соединенные нефридиальные канальцы, 
которые выделяют метаболиты. Как отмеча-
ют авторы цитируемого исследования, эти 
поры также участвуют в элиминации бакте-
рий и истощенных целомоцитов. Отсутствие 
различий в индексах целомоцитов CI, рас-
считанных нами для червей из интактных и 
контрольного субстратов, отражает, скорее 
всего, незначительный вклад механизма 
удаления целомической жидкости и клеток 
с нарушениями лизосомальных мембран в 
снижение цитотоксичности среды при про-
должительном стрессовом воздействии. 
Также мы не нашли статистически значимых 
различий соотношения численности клеток 
в субпопуляциях целомоцитов дождевых 
червей после хронического воздействия, 
однако регистрировали небольшое умень-
шение доли амебоцитов и увеличение доли 
элеоцитов, а соответственно, трофических 
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индексов ATI и RTI с увеличением в среде 
концентрации металлов и As. Наши данные 
согласуются с результатами, полученными 
Lourenço et al. (2011, 2012). Эти авторы на-
блюдали более высокую частоту элеоцитов 
и более низкую частоту амебоцитов в орга-
низмах E. andrei, подвергшихся воздействию 
загрязненной ТМ и РН почвы из заброшен-
ного уранового рудника как в лабораторных 
условиях, так и in situ. При изучении эффек-
тов инсектицида ацетамиприда на E. andrei 
Saggioro et al. (2019) обнаружили, что аме-
боциты были преобладающими клетками 
иммунной системы на 15-й и 30-й день, в 
то время как элеоциты ‒ на 45-й день экс-
позиции. Хотя защитная роль элеоцитов 
изучена слабо и является весьма ограни-
ченной, у представителей рода Eisenia эти 
клетки проявляют фагоцитарную активность 
и осуществляют детоксикацию организма, 
изолируя токсичные вещества от остально-
го (Stanovova, 2019). Полагаем, что наблю-
даемое нами незначительное увеличение 
доли элеоцитов в структуре популяции це-
ломических клеток E. fetida при усилении 
стрессового воздействия связано с участи-
ем элеоцитов в важных метаболических и 
регуляторных процессах, обеспечивающих 
нормальное функционирования всего ор-
ганизма, а также в накоплении металлов и 
As. При относительно низких концентрациях 
токсикантов роль амебоцитов в механизмах 
фагоцитоза и инкапсуляции химикатов, по 
всей видимости, более значима для сниже-
ния цитотоксичности субстрата. Необходимо 
подчеркнуть, что трофические индексы учи-
тывают не только соотношение субпопуля-
ций целомоцитов, но и морфометрические 
параметры особей, такие как масса. В на-
ших экспериментах выявлены статистиче-
ски значимые различия между индексом RTI 
для особей из контроля и варианта С25, что, 
вероятно, связано с более интенсивной вы-
работкой целомоцитов для детоксификации 
поступивших РН и ТМ в организм и снижени-
ем массы особей по причине сильного ток-
сического эффекта.

Оценка цитотоксичности почв с комплекс-
ным загрязнением всегда является сложной 
проблемой вследствие широкого разноо-
бразия свойств как самого субстрата, так и 
спектра химических веществ. Оба эти ком-
понента в значительной степени влияют на 
транспорт токсикантов в организм живот-
ных. Для дождевых червей ситуация еще 
более затруднительна, поскольку в этом слу-
чае одновременно задействованы два пути 

поступления загрязняющих веществ: через 
кожный покров и через кишечник, где био-
доступность металлов может значительно 
различаться (Karczewska et al., 2023). Одно-
временное присутствие в среде нескольких 
химикатов, трансформация их физико-хими-
ческой формы и продолжительность воздей-
ствия агентов также модифицируют реак-
цию клеток животных на действие токсикан-
тов. Например, в исследовании (Hønsi et al., 
2003) бóльшие значения рН почвы при бо-
лее низком содержании металлов явились 
причиной одинаковых цитотоксических эф-
фектов у животных, подвергавшихся воздей-
ствию почв с разным уровнем загрязнения. 
При изучении ответа организмов E. fetida на 
присутствие в искусственной почве одинако-
вых концентраций наночастиц Cu и CuO ав-
торы работы (Лебедев и др., 2017) отмеча-
ли различия в биоаккумуляции металла до-
ждевыми червями и активности ферментов 
их антиоксидантной системы. В некоторых 
случаях неопределенность комплекса дей-
ствующих факторов и их разнообразие не 
позволяет однозначно объяснить получен-
ный результат (Vivas et al., 2022). Однако ис-
следование цитотоксического действия почв 
с разным спектром ТМ дает возможность 
оценить диапазон действующих концентра-
ций металлов для реальных экосистем и вы-
явить закономерности изменений клеточно-
го биомаркера.

В сложном составе исследуемой нами 
почвы ксенобиотики As, Pb, Cd, жизненно 
важная Cu, а также U и Ra могли в первую 
очередь повлиять на реакцию клеточных ор-
ганелл, поскольку значительно превышали 
фоновые значения. При анализе цитотокси-
ческого воздействия загрязненной ТМ и РН 
почвы мы ожидали уменьшения накопле-
ния красителя целомоцитами E. fetida по 
сравнению с контролем для всех вариантов 
эксперимента, принимая во внимание повы-
шенное более чем на порядок содержание 
металлов в смесях. Подобную реакцию кле-
точных органелл отмечали во многих рабо-
тах (Maboeta et al., 2018; Hattab et al., 2023 и 
др.). Однако мы не регистрировали негатив-
ные эффекты для организмов после остро-
го воздействия почвенных субстратов С5 и 
С10. Небольшое уменьшение накопления 
НК в целомоцитах животных после 7 дней 
воздействия этих смесей отражает, скорее 
всего, связанную с изменением поверхно-
сти клеток или лизосомальных мембран об-
щую реакцию организмов на стресс (Irizar et 
al., 2015). Причиной отсутствия негативной 
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реакции субклеточного биомаркера может 
быть кинетика биоаккумуляции элементов 
в животных, как показано, например, в ра-
боте (Zhang et al., 2015). Авторы регистриро-
вали максимальную концентрацию Pb в ор-
ганизмах E. fetida на 14-й день воздействия 
и последующее незначительное снижение 
к 28-му дню. Изменение кинетики биоакку-
муляции РН дождевыми червями выявили 
Lourenço et al. (2011). Лабораторное иссле-
дование показало, что накопление в орга-
низмах E. andrei 238U и дочернего 210Po увели-
чивалось на протяжении всего 56-дневного 
периода воздействия радиоактивно загряз-
ненной почвы, тогда как накопление других 
РН (226Ra, 210Pb и 230Th) к 14-му дню увеличи-
валось, а затем уменьшалось к концу экспе-
римента. Возможно, в нашем исследовании 
при экспонировании червей в субстрате С5 в 
течение недели накопление ими некоторых 
из токсикантов еще не достигло действую-
щих концентраций, а к 56-му дню могли сни-
зиться как содержание металлов в организ-
ме вследствие выведения, так и их биодо-
ступность из субстрата в связи с активными 
процессами жизнедеятельности.

Изучение накопления Cu дождевыми чер-
вями E. andrei (Svendsen, Weeks, 1997а) пока-
зало, что при концентрации металла более 
80 мг/кг происходит запуск механизма регу-
ляции содержания Cu в организме, приводя-
щий к уменьшению коэффициента биоакку-
муляции с 1 до 0.3. Кроме того, одновремен-
ное присутствие других металлов, в частно-
сти Cd, способствует активной экспрессии 
целомоцитами металлотионеинов (МТ) и их 
участию в процессах компартментализации 
и дезактивации как Cd, так и Cu (Yadav et al., 
2023). Также физиологическая адаптация 
особей к низкоинтенсивному стрессовому 
воздействию может ослабить цитотоксиче-
ское действие ТМ. Так, авторы исследования 
(Reinecke, Reinecke, 2003) продемонстриро-
вали, что при одинаковых концентрациях Pb 
в организме E. fetida время удержания НК 
целомоцитами было ниже у животных, ра-
нее не экспонированных в Pb-содержащем 
субстрате. Полагаем, что сочетанное дей-
ствие рассмотренных выше процессов, по-
зволяющих снизить негативный эффект для 
организма после инкубации в течение 56 
дней в слабозагрязненном субстрате С5, об-
условили более высокое поглощение краси-
теля НК клетками E. fetida по сравнению с 
острым воздействием.

Инкубирование животных в субстрате С10 
в течение 7 дней еще не приводило к выра-

женным изменениям проницаемости лизо-
сомальных мембран (рис. 3А). Поглощение 
НК целомоцитами в этом варианте экспе-
римента составило 79 ± 13 % относительно 
контроля. Однако у червей, экспонирован-
ных в таких образцах более длительное вре-
мя, пиноцитозная активность целомоцитов 
была значительно нарушена (рис. 3Б). Хро-
ническое воздействие на животных субстра-
та С10 привело к уменьшению поглощения 
красителя в целомических клетках в 1.6 раза 
по сравнению c кратковременной экспози-
цией в такой же среде. Влияние продолжи-
тельности воздействия Cu на время удержа-
ния НК целомоцитами Lumbricus rubellus в 
полевом почвенном мезокосме продемон-
стрировали (Svendsen, Weeks, 1997b). Авто-
ры отмечали, что с увеличением длитель-
ности инкубирования время удержания НК 
увеличивалось в большей степени при низ-
коинтенсивном (20 и 40 мг/кг) воздействии 
металла, чем при более высоких концентра-
циях Cu, а на реакцию красителя практиче-
ски не влияли естественные и сезонные ко-
лебания климатических параметров.

Содержание в тестируемых смесях Cd ‒ 
ксенобиотика, который наряду со Pb спосо-
бен связываться с сульфгидрильными груп-
пами глутатиона и приводить к их дезактива-
ции, в нашем эксперименте не превышало 
14 мг/кг. При таких низких концентрациях 
Cd другие исследователи не выявили су-
щественных различий в способности цело-
моцитов E. fetida удерживать краситель по-
сле острого воздействия почвы на червей 
(Urionabarrenetxea et al., 2020). При этом 
авторы отмечали, что мультистрессовое воз-
действие может вызывать токсическую реак-
цию при более низких дозах. На особенности 
процессов детоксикации Cd в организмах 
E. fetida при разных режимах экспонирова-
ния и концентрациях металла в почве 30 мг/
кг и выше указывали Maity et al. (2018). По-
казано, что острое (до 14 дней) воздействие 
на животных содержащей Cd почвы приво-
дило к увеличению активности ферментов 
детоксикации и снижению уровня глутатио-
на (GSH) в организме при относительно вы-
соком уровне биоаккумуляции токсиканта 
в первые три недели инкубации дождевых 
червей в загрязненной среде. При этом суб-
хроническое воздействие (28 дней) металла 
усиливало перекисное окисление липидов и 
подавляло активность ферментов детокси-
кации. Изменение вклада различных деток-
сификационных механизмов при разных ре-
жимах экспозиции червей в субстрате С10, 
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наряду с другими факторами (концентраци-
ей в животных ТМ и РН и их биодоступно-
стью для систем организма), могло повлиять 
на стабильность лизосомальных мембран 
целомоцитов и привести к уменьшению на-
копления НК при продолжительном воздей-
ствии.

При определении элементного состава 
загрязненной почвы мы обнаружили высо-
кие (до 1100 мг/кг) концентрации As ‒ хоро-
шо известного своей иммунотоксичностью 
элемента (Medina et al., 2020). Результаты 
оценки токсичности сильно загрязненных As 
луговых и лесных почв из бывших районов 
добычи и переработки As, представленные в 
работе (Karczewska et al., 2023), показали, что 
дождевые черви E. fetida могут переносить 
чрезвычайно высокие общие концентрации 
As в почве, например, 8000 мг/кг. Однако в 
исследованиях (Lee and Kim, 2009; Wang et 
al., 2016) уменьшение времени удержания 
НК в лизосомах червей E. fetida наблюдали 
при концентрациях As в почве примерно на 
три порядка ниже. Реакция биомаркера за-
висела от содержания в почве органическо-
го вещества, химической формы элемента и 
времени экспозиции. В нашем эксперимен-
те для наименее загрязненных образцов С5 
с концентрацией элемента 31 мг/кг почвы 
статистически значимых различий в нако-
плении НК целомоцитами червей не выявле-
но. Трансформация химической формы ме-
таллоида могла также снизить цитотоксич-
ность элемента после 56 дней по сравнению 
с острым воздействием. Так, Thomas et al. 
(2007) показали, что при более длительном 
воздействии токсиканта изменение харак-
теристик среды (содержания органического 
вещества и рН) и активные метаболические 
процессы способствуют сдвигу соотноше-
ния метилированных и неорганических со-
единений As, влияющих на цитотоксичность 
субстрата.

Присутствующие в загрязненной почве в 
повышенных концентрациях радиоактив-
ные элементы обладают также химической 
токсичностью, как рассмотренные выше 
ТМ. Например, снижение времени удержа-
ния НК целомоцитами E. fetida наблюдали 
при концентрациях природного или обе-
дненного урана в почве 9.3 мг/кг и более 
(Giovanetti et al., 2010). При этом авторы со-
общали об отсутствии статистически значи-
мого влияния продолжительности воздей-
ствия урана в концентрациях 1.86–600 мг/
кг на стабильность лизосомальных мембран 
клеток дождевых червей. В нашем изучении 

при оценке накопления НК целомоцитами 
E. fetida после воздействия субстрата С5, со-
держащего 9 мг/кг 238U, отличий показателей 
от контрольных значений не выявили. Здесь 
стоит отметить выраженное рН-зависимое 
распределение форм урана в почве и весь-
ма значительные, как показано (Echevarria 
et al., 2001), различия в сорбционных свой-
ствах химических частиц, что изменяет по-
ступление элемента в организм и его цито-
токсичность.   

Наименьшее поглощение НК клетками 
целомической жидкости, как и ожидали, на-
блюдали для дождевых червей E. fetida по-
сле воздействия субстратов С25 и С50 с мак-
симальными концентрациями металлов. 
Существенное ухудшение целостности лизо-
сомальной мембраны клеток (более чем на 
50 %) регистрировали даже при кратковре-
менном воздействии смесей. Наблюдаемые 
при разных режимах воздействия близкие 
значения (43 и 48 %) биомаркера, получен-
ные для почвы С25 с высоким уровнем за-
грязнения, могут быть связаны с возможным 
уменьшением при хронической экспозиции 
коэффициентов биоаккумуляции некоторых 
из присутствующих токсикантов при их высо-
ких концентрациях в субстрате и влиянием 
метаболических процессов на химическую 
форму элементов. Например, чрезвычайно 
низкие значения коэффициентов биоаккуму-
ляции 226Ra получены для дождевых червей 
E. fetida после двух месяцев инкубирования 
в субстратах с экстремальной удельной ак-
тивностью РН (52–103 кБк/кг) (Maystrenko, 
Rybak, 2023). При удельной активности ра-
дия в организме животных выше фоновых 
значений повреждение мембран органелл 
может быть обусловлено как механизмами 
токсического действия элемента ‒ предста-
вителя группы тяжелых металлов (Скугоре-
ва и др., 2016), так и активацией процессов 
перекисного окисления липидов, иницииру-
емых ионизирующим излучением радиоак-
тивного вещества.

Анализируя изученные в настоящем ис-
следовании эффекты, отражающие жизне-
способность целомоцитов E. fetida, отметим 
значительные индивидуальные различия 
особей. На это же указывали Bleeker и van 
Gestel (2007) при оценке времени удержа-
ния НК у особей L. rubellus с участков, раз-
личающихся характеристиками почвы и кон-
центрациями металлов (Fe, Zn, Ni, Cu и Cd).

Результаты оценки накопления красите-
ля НК целомоцитами E. fetida при остром и 
хроническом воздействии загрязненной по-
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чвы свидетельствуют о том, что присутствие 
в субстратах повышенных концентраций ТМ 
и РН повлияло на иммунную систему до-
ждевых червей. При этом важным фактором 
был не только уровень загрязнения среды, 
но и продолжительность экспозиции. От-
носительно низкие концентрации ТМ и РН 
в субстрате С5 не приводили к статистиче-
ски значимому изменению накопления НК 
целомоцитами E. fetida как после 7, так 56 
дней инкубирования. Сублетальные кон-
центрации элементов при хроническом воз-
действии на дождевых червей увеличивали 
проницаемость лизосомальных мембран по 
сравнению с кратковременной экспозици-
ей, снижая накопление красителя клетками 
целомической жидкости. Для животных, 
экспонированных 56 дней в искусственной 
OECD почве и загрязненных субстратах с раз-
ным содержанием металлов, не выявили 
различий частоты встречаемости целомоци-
тов и соотношения в целомической жидко-
сти субпопуляций амебоцитов и элеоцитов. 
Однако для червей, инкубированных в суб-
страте С25, показано статистически значи-
мое увеличение по сравнению с интактным 
контролем относительного трофического 
индекса RTI, отражающего вклад субпопуля-
ции элеоцитов в ответ организма. В целом, 
несмотря на сложный состав загрязненной 
почвы, негативные эффекты регистрирова-

ли при уровнях воздействия, сопоставимых 
с данными, полученными другими иссле-
дователями. Хотя здесь стоит отметить, что 
присутствующие в смеси РН за счет ИИ мо-
гут модифицировать иммунную реакцию 
клеток, усиливая или подавляя цитотокси-
ческое действие химических компонентов 
(Lourenço et al., 2011).
Заключение

Настоящее исследование показало, что 
загрязнение среды обитания ТМ и РН может 
влиять на жизнеспособность целомических 
клеток дождевых червей E. fetida. При уве-
личении концентрации металлов в среде 
наблюдали изменение стабильности лизо-
сомальной мембраны целомоцитов ‒ ос-
новных иммунных эффекторных клеток до-
ждевого червя. Ответ биомаркера зависел 
от интенсивности и продолжительности воз-
действия. Анализ накопления НК лизосома-
ми клеток E. fetida после 56 дней инкубиро-
вания в умеренно загрязненных субстратах 
показал более высокую чувствительность 
биомаркера к воздействию цитотоксичных 
компонентов, чем в 7-дневном экспери-
менте. Увеличение концентраций ТМ и РН в 
почве при хроническом воздействии на до-
ждевых червей сопровождалось изменени-
ем распределения субпопуляций клеток и 
сдвигом соотношения в сторону элеоцитов и 
снижением доли амебоцитов.
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Summary: E. fetida earthworms from the laboratory population were exposed 
for 7 and 56 days in a substrate containing technogenically contaminated soil 
with metals/metalloids and radionuclides from the territory of the former ra-
dium industry. Cytotoxicity of soil was assessed by changes in the stability of 
lysosomal membranes of coelomocytes, the main immune effector cells of 
earthworms. It was shown that the analysis of the accumulation of neutral red 
by E. fetida coelomic cells is a sensitive tool in assessing the cytotoxicity of con-
taminated soil. With an increase in the concentrations of elements in the me-
dium to sublethal, a decrease in the stability of the lysosomal membranes of 
coelomocytes was observed. The response of the biomarker depended on the 
intensity and duration of exposure. Analysis of dye accumulation by E. fetida 
lysosomes after 56 days of incubation in moderately contaminated substrates 
showed a higher sensitivity of the biomarker to the effects of soil components 
than in the 7-day experiment. With chronic exposure to earthworms, an in-
crease in the concentrations of metals/metalloids and radionuclides in the soil 
was accompanied by a change in the distribution of subpopulations of coelo-
mic fluid cells and a shift in the ratio towards elaeocytes and a corresponding 
decrease in the proportion of amoebocytes.
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ОПЫТ ПРОВЕДЕНИЯ ЛОКАЛЬНЫХ 
РЕКУЛЬТИВАЦИОННЫХ МЕРОПРИЯТИЙ 
ПО ВОССТАНОВЛЕНИЮ ТЕХНОГЕННО-

ЗАСОЛЕННЫХ ПОЧВ

УДК 504.064
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Аннотация: В настоящем исследовании проведен детальный анализ раз-
личных методов ремедиации почв, подвергшихся техногенному галоге-
незу, с особым акцентом на процессы засоления и загрязнения хлорид-
ионами. Представлена оригинальная авторская концепция восстанови-
тельных мероприятий, направленная на эффективное восстановление 
почвенного покрова до его естественного состояния и функциональности. 
Экспериментальная часть работы основана на результатах рекультиваци-
онных мероприятий, выполненных на конкретном техногенно-засолен-
ном участке в пределах Среднего Приобья. Подробно описаны методики 
и технологии, примененные на каждом этапе восстановительных работ, 
включая подготовку территории, использование специализированных 
реагентов и материалов, а также организацию систематического монито-
ринга параметров почвы в процессе ремедиации. Проведенный анализ 
динамики изменения концентрации хлорид-ионов в почвенных горизон-
тах за период с 2009 по 2023 год продемонстрировал значительное сни-
жение содержания хлоридов. Количественные данные свидетельствуют 
о более чем двадцатикратном уменьшении концентрации Cl⁻ в верхних 
слоях почвы, что подтверждает высокую эффективность предложенной 
технологии ремедиации. Установлено, что применение разработанных 
методических рекомендаций не только способствует эффективному сни-
жению концентрации ионов хлора, но и обеспечивает восстановление 
растительного покрова на рекультивированной территории. Это, в свою 
очередь, приводит к существенному уменьшению экологического ущер-
ба, наносимого почвенным экосистемам, как в краткосрочной, так и в 
долгосрочной перспективе. Предложенный подход обладает высоким 
потенциалом для широкого внедрения в практику восстановления тер-
риторий, пострадавших от техногенного засоления, и представляет зна-
чимый вклад в повышение экологической безопасности и устойчивости 
окружающей среды.
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Введение
Нефтяные месторождения Западной Си-

бири являются основным районом добычи 
нефти в Российской Федерации. Интенсив-
ная разработка и эксплуатация месторож-
дений нефтегазового профиля тесно со-
пряжена с локальным загрязнением всех 
компонентов экосистемы, в особенности 
почвенного покрова. Увеличение ареалов 
техногенно-засоленных почв – одна из ак-
туальных экологических проблем Западной 
Сибири (Солнцева, 2002; Геннадиев, 2016). 
Их происхождение связано с аварийными 
разливами высокоминерализованных вод, 
используемых для поддержания пластового 
давления на нефтяных залежах. Засолению 
способствует также и нефтяное загрязнение 
земель, обусловленное сильной обводнен-
ностью сырой нефти (Середина и др., 2006). 
На сегодняшний день оценке простран-
ственного распределения техногенных со-
левых загрязнений почв посвящены немно-
гочисленные исследования (Wiens, 2013; 
Capra et al., 2015). Стоит отметить, что мас-
штабная практика рекультивации техноген-
но-засоленных земель в настоящее время 
отсутствует. Сложность вопроса заключается 
как в отсутствии приемов и методических 
разработок для оценки характера и степени 
экологической опасности этого вида загряз-
нений, так и в трудностях, возникающих при 
визуальном определении границ нефтесо-
левого загрязнения.

За последние десять лет были предло-
жены различные технологии рекультива-
ции засоленных участков (Руководство по 
управлению..., 2017; Пунинский и др., 2020, 
2021; Мещеряков и др., 2022). Однако боль-
шинство из них решают проблему локально 
и не являются комплексными мероприятия-
ми по восстановлению почвенного покрова. 
Одним из перспективных методов считается 
орошение загрязненных земель пресной во-
дой с последующим сбором и вывозом на 
специализированные полигоны. Хотя этот 
метод применяется на сельскохозяйствен-
ных землях, необходимость сбора воды по-
сле полива и ее транспортировка специали-
зированным транспортом приводят к значи-
тельным дополнительным затратам, делая 
его крайне дорогостоящим и трудоемким. 

Альтернативный способ удаления ток-
сичных солей из корнеобитаемых горизон-
тов почвы заключается в срезке засоленно-
го слоя грунта и его вывозе с участка. Этот 
метод требует использования специальной 

техники, такой как землеройные машины и 
грузовой транспорт, что делает его высоко-
затратным и практически неэффективным 
на органогенных почвах и обширных тер-
риториях. Кроме того, возникает необходи-
мость легализовать размещение засолен-
ного грунта на полигонах, а вынутый объем 
почвы восполнить чистым материалом, на-
пример торфом или песком. Однако такой 
подход неэффективен из-за риска накопле-
ния солей в нижележащих горизонтах, что 
может привести к вторичному засолению.

Механическая обработка почвы является 
техническим методом рекультивации, но ее 
применение ограничено в условиях сильно 
заболоченных местностей. Хотя обработка 
верхнего слоя ускоряет вынос легкораство-
римых солей и улучшает аэрацию, благопри-
ятствуя активности почвенных микроорга-
низмов, она не всегда обеспечивает необ-
ходимую эффективность в восстановлении 
почвенного покрова. Внесение гипса в почву 
способствует формированию почвенно-по-
глощающего комплекса за счет замещения 
натрия в процессах ионного обмена. Однако 
применение гипса требует предваритель-
ного количественного химического анализа 
почвы для определения оптимальной дози-
ровки и предотвращения возможных нега-
тивных последствий. 

Биологические методы рекультивации, 
такие как посев растений-галофитов, широ-
ко используются в сельском хозяйстве. Для 
эффективного рассоления почв необходимо 
тщательно подбирать виды галофитов, со-
ответствующие конкретным природно-кли-
матическим условиям и рельефу местности. 
Такой подход способствует постепенному 
восстановлению почвенного покрова и улуч-
шению его свойств. Применение органиче-
ских удобрений увеличивает содержание 
гуминовых веществ в почве, которое значи-
тельно снижается после разлива минерали-
зованной воды. Однако эффективность это-
го метода ограничена. Например, внесение 
сена после вспашки предотвращает полное 
смыкание перемещенных слоев почвы, что 
ускоряет горизонтальный вынос токсичных 
солей. Тем не менее практика показывает, 
что обработка почвы фрезерованием явля-
ется более предпочтительной.

Существуют также методы, основанные 
на использовании талых вод для ускорения 
выноса легкорастворимых солей, которые 
могут быть эффективны в условиях гумидно-
го климата. Для усиления таяния снега при-
меняется мульчирование поверхности по-
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чвы торфом или золой. Однако этот способ 
может иметь двойственный эффект: хотя та-
яние снега способствует промыванию верх-
них горизонтов и снижению концентрации 
солей, в целом метод мало влияет на состав 
поверхностного стока и может приводить к 
образованию зон с неоднородной концен-
трацией легкорастворимых солей.

Рассмотренные методы рекультивации 
засоленных почв обладают определенными 
ограничениями и не всегда обеспечивают 
комплексное решение проблемы. Многие 
из них требуют значительных финансовых и 
трудовых ресурсов и не гарантируют долго-
срочной эффективности. Это подчеркивает 
необходимость разработки новых, более 
эффективных и экономически обоснован-
ных технологий восстановления засоленных 
почв, учитывающих специфические усло-
вия каждой территории и способствующих 
устойчивому развитию экосистем.

В связи с вышесказанным цель настояще-
го исследования – предложить методиче-
ские рекомендации по ремедиации техно-
генно-засоленных почв на основании суще-
ствующих технических решений и проведен-
ных опытно-промышленных испытаний.
Материалы 

Объектом исследования послужила почва 
участка разлива минерализованных жидко-
стей на территории средней тайги Западной 
Сибири в пределах Ханты-Мансийского ав-
тономного округа. Очаг загрязнения возник 
после аварийного отказа водовода высокого 
давления на водораздельной равнине лево-
бережья р. Оби. Площадь загрязнения со-
ставляет 0.6 га. 

Наиболее характерным признаком соле-
вого загрязнения почв при полевом обсле-
довании является полная деградация расти-
тельного покрова по всей площади распро-
странения минерализованных жидкостей. В 
эпицентре единично встречаются высохшие 
осины, выражена деградация древесно-ку-
старничкового яруса, на поверхности почв 
наблюдаются выцветы солей. В импактной 
зоне загрязнения в травяно-кустарничко-
вом ярусе встречаются майник двулистный, 
линнея северная, костяника, хвощ лесной, 
вейник тупоколосковый. Общее проектив-
ное покрытие достигает 25 %. На границе 
загрязнения древесный ярус представлен 
кедром с примесью осины; в кустарниковом 
ярусе отмечаются рябина сибирская, багуль-
ник болотный, брусника. В травянистом яру-
се преобладают сфагновые мхи, кукушкин 

лен. Общее проективное покрытие в данной 
зоне составляет около 35 %. 

Принимая во внимание высокие кон-
центрации техногенных солей в почвах, со-
гласно принятым классификациям почва 
определяется как «хемозем техногенно-за-
соленный» и относится к почвенной груп-
пе Solonchaks (Классификация и диагности-
ка..., 2004; World Reference Base..., 2022).

На участке были приняты все необходи-
мые меры по локализации загрязнения и не-
допущению распространения поллютантов 
на прилегающие территории. В дальнейшем 
участок был успешно рекультивирован по 
технологии, изложенной в основной части 
статьи.
Методы 

Отбор почвенных проб для химического 
анализа является важным этапом при оцен-
ке степени техногенного засоления, а также 
эффективности проводимых рекультиваци-
онных работ и последующего мониторинга 
почвенного состояния. На участке с техно-
генным засолением пробы отбирались в 
различные периоды: как во время проведе-
ния восстановительных мероприятий, так и 
в процессе долгосрочного мониторинга, что-
бы отследить динамику изменений и оце-
нить устойчивость достигнутых результатов.

Для обеспечения достоверности и ре-
презентативности данных был использован 
метод формирования объединенной про-
бы, составленной из 30 точечных проб, что 
соответствует требованиям ГОСТ 17.4.3.01-
2017 и ГОСТ 17.4.4.02-2017. Точечные пробы 
отбирались равномерно по всей территории 
исследуемого участка с учетом особенно-
стей техногенного засоления и специфики 
проводимых рекультивационных работ. Глу-
бина отбора проб составляла до 20 см, что 
соответствует корнеобитаемому горизонту и 
позволяет оценить изменения в зоне наибо-
лее активной биологической деятельности. 
Каждая проба массой не менее 100 граммов 
помещалась в отдельный чистый контейнер, 
чтобы исключить перекрестное загрязнение 
и сохранить первоначальные свойства об-
разцов. Объединенная проба формирова-
лась посредством тщательного перемеши-
вания всех точечных проб на чистой поверх-
ности или в специальной емкости. 

Строгое соблюдение методик и стандар-
тов при отборе проб на техногенно-засолен-
ном участке в период рекультивации и мо-
ниторинга позволило получить достоверные 
и воспроизводимые результаты анализа. 
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Это, в свою очередь, обеспечило коррект-
ную оценку экологического состояния почв, 
эффективность применяемых методов вос-
становления и обоснование дальнейших 
действий по охране и рациональному ис-
пользованию почвенного покрова.

Подготовка проб и определение содер-
жания легкорастворимых солей в водной 
вытяжке выполнены в соответствии с ГОСТ 
26423-85. Содержание хлорид-ионов опре-
делено согласно ГОСТ 26425-85 и переведе-
но из «ммоль в 100 г почвы» в единицы из-
мерения «ммоль(экв)/кг».

Придерживаясь указанных стандартов, 
удалось обеспечить высокое качество про-
водимых исследований и надежность полу-
ченных данных. 
Результаты 

Эффективность восстановления почвен-
ного покрова на техногенно-засоленных 
участках зависит от систематического мони-
торинга и корректировки применяемых ме-
тодов ремедиации. Основной целью такого 
наблюдения является контроль над сниже-
нием степени засоления относительно ис-
ходного состояния, а также оценка развития 
самовосстановительного потенциала почв 
и восстановление общего проективного по-
крытия. 

Оценка, нормирование и управление 

внешними аспектами экологических функ-
ций почв направлены на регулирование 
их взаимодействия с окружающими при-
родными средами, что связано с трансло-
кационной составляющей экологического 
нормирования. Примером учета полифунк-
циональности почв при создании системы 
экологического нормирования служит раз-
работка нормативов по предельно допусти-
мому содержанию загрязняющих веществ 
в почвах, допустимому остаточному содер-
жанию нефти, классификации опасности 
отходов для окружающей среды и других 
аналогичных показателей. Стоить отметить, 
что предложенные далее методы рекульти-
вации техногенно-засоленных почв также 
могут быть использованы на территориях, 
загрязненных при древней добыче соли и 
калийных руд (Митракова, 2019; Лебедева, 
Николаев, 2020; Новиков, Кузнецова, 2021). 

Техногенное засоление почв выявляется 
на основе результатов химического анализа 
водных вытяжек, что позволяет объективно 
оценить степень загрязнения и эффектив-
ность проводимых восстановительных ме-
роприятий. Ведущим ионом при солевом за-
грязнении почв является хлорид-ион. Ори-
ентировочная оценка степени засоления, 
предложенная рядом авторов (Ковда, 1937; 
Зайдельман, 2017), широко используется в 
современной научной литературе (табл. 1).

Таблица 1. Степень засоления почв по общему содержанию солей, т.е. по величине плотного 
остатка 

Степень засоления Содержание солей,%
Незасоленные Менее 0.3

Слабозасоленные 0.3–0.5
Среднезасоленные 0.5–1.0
Сильнозасоленные 1.0–2.0

Очень сильнозасоленные (в т.ч. солончаки) Более 2.0

В соответствии с ранее проведенными 
исследованиями (Nosova et al., 2020, 2021), 
степень засоления техногенно-загрязненных 
почв, формирующихся в пределах средней 
тайги Западной Сибири, может варьировать 
от 0.3 до 2 %, т.е. в интервале слабозасолен-
ные – сильнозасоленные.

В связи с ежегодным увеличением пло-
щадей загрязненных земель неоднократно 
предлагались технологии рекультивации за-
соленных участков, однако эти приемы при-
водят лишь к локальным улучшениям и не 
являются комплексными мероприятиями по 
восстановлению почв. Обобщая накоплен-
ный опыт по рекультивации техногенно-за-

соленных почв, можно говорить о том, что 
наиболее перспективными окажутся комби-
нации данных методов в особые комплексы. 
При этом комплексы рекультивации должны 
подбираться в зависимости от природной 
зоны, региона проведения восстановитель-
ных работ. Для техногенно-засоленных почв 
не разработана общепринятая система кри-
териев по оценке степени и опасности за-
соления, как следствие, отсутствуют норма-
тивы допустимого остаточного содержания 
солей после рекультивации. Эти параметры 
необходимы для мониторинга состояния 
рекультивированных участков после восста-
новительных работ. Исходя из анализа лите-
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ратурных источников (Широкова и др., 2007; 
Фоминых, 2013; Мустафаев и др., 2015), со-
ставлен авторский регламент, который был 
использован для проведения опытно-про-
мышленных испытаний технологии рекуль-
тивации техногенно-засоленных почв. Ра-
боты, направленные на восстановление за-
соленного экспериментального земельного 

участка нефтяного месторождения, располо-
женного на территории Среднего Приобья, 
начались осенью 2010 г. Весь комплекс про-
водимых мероприятий состоял из несколь-
ких этапов: подготовительного, техническо-
го, агротехнического и биологического (Но-
сова, 2024) (табл. 2).

Таблица 2. Поэтапный комплекс рекультивационных мероприятий техногенно-засоленных почв 

Этап рекультивационных 
работ Наименование работ

Подготовительные 
мероприятия

Планировка участка местности с устройством искусственного 
микрорельефа

Устройство замкнутого контура высотой 1.5–2 м по периметру 
земельного участка

Устройство дренажной канавы
Устройство траншей в сторону уклона рельефа

Организация снегозадержания на засоленном участке:
1. Устройство снежных валов

2. Размещение снеговых запасов воды вдоль канав
Мульчирование междурядий

Закачка пресной воды для затопления участка (при 
необходимости)

Осушение участка (откачка / вывоз промывных вод)

Технический этап
Засыпка дренажной канавы и траншей

Фрезерование почвы 
Гипсование почв 

Агротехнический этап

Известкование почв (в зависимости от удобрения)
Гипсование (доработка вручную)

Известкование (доработка вручную)
В случае внесения торфа – фрезерование

Внесение и распределение органических удобрений

Биологический этап

Посев семян трав вручную
Посев трав механическим способом

Повторный посев трав (при недостаточной всхожести или в 
случае недостижения необходимого значения проективного 

покрытия)
Отбор проб для контроля процессов рассоления почв (по 

завершении всех этапов ремедиации)

Отбор проб почв с засоленного участка 
проводился на каждом из этапов прове-
дения работ, а также в последующие годы 
для изучения процесса рассоления почвы. 
Исходные данные по содержанию солей 
в пределах земельного участка до начала 
проведения эксперимента (непосредствен-
но после аварии) были взяты из паспорта 
загрязненного участка (2009 г.). Согласно 
протоколу, количество хлорид-ионов в верх-
нем почвенном горизонте объединенной 
пробы составило 66 866 ммоль(экв)/кг по-
чвы. Столь высокий показатель объясняется 

«залповым» выбросом минерализованной 
жидкости на земельный участок после по-
рыва водовода, вследствие чего произошла 
глубинная пропитка почвенных горизонтов 
токсичными солями. В период мониторинга 
пробы почв отбирались и анализировались 
совместно с недропользователем участка. 
После передачи в 2010 г. данного участка в 
качестве опытно-промышленного полигона 
для апробации технологии ремедиации был 
произведен отбор проб. Содержание хло-
рид-ионов на 01.09.2010 г. составило 30 258 
ммоль(экв)/кг почвы. Это означает, что после 
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аварии водовода высокоминерализованная 
жидкость пропитала почвенный профиль и 
частично мигрировала в сопряженные ланд-
шафты. Поэтому первоочередным этапом 
работ в рамках проводимого эксперимента 
являлось обустройство на всей площади за-
соленной территории системы временных 
дренажных траншей в осенне-весенний пе-
риод 2010–2011 гг. В течение последующих 
месяцев минерализованные жидкости ми-
грировали с дождевыми и талыми водами 
в дренажную канаву, обустроенную по кон-
туру загрязненного участка, что постепенно 
снижало концентрацию хлорид-ионов (Но-
сова, 2024).

Последующий мониторинг загрязненного 
участка был направлен на установление кон-
центраций солей, при которых рассоление 

участка за счет миграции легкорастворимых 
солей не происходит. Таким образом, были 
зафиксированы концентрации, при кото-
рых перенасыщение почвенных горизонтов 
солями выводит засоленную территорию 
из природного потенциала на долгий про-
межуток времени. После проведения под-
готовительных мероприятий концентрация 
хлорид-ионов снизилась в несколько раз 
и составила 8 602 ммоль(экв)/кг почвы на 
21.06.2011 г. и 8 835 ммоль(экв)/кг почвы на 
25.09.2011 г. В связи с сохранением в тече-
ние трех месяцев устойчивых, относитель-
но стабильных концентраций хлорид-ионов 
было принято решение перейти к следую-

щему этапу рекультивации техногенно-засо-
ленного участка – механической обработке 
почв (рис. 1).

Рис. 1. Динамика изменения содержания хлорид-ионов на засоленном участке нефтяного 
месторождения

Fig. 1.  Dynamics of changes in chloride ion content in a saline area of   an oil field

Как известно, при высоком содержании 
солей в почвах образуется водоотталкива-
ющий слой, который затрудняет движение 
воды по капиллярам почвы вглубь почвенных 
горизонтов. Поэтому после проведения дре-
нажных работ необходимо рыхление и фре-
зерование почвы, в особенности горизонтов 
соленакопления для последующего улучше-
ния водообменного баланса. С 11.09.2011 
по 18.05.2012 г. на засоленной территории 
было проведено фрезерование с внесени-
ем гипса (3.6 т на 0.6 га) по всей площади 
участка, после которого также был произ-
веден отбор почвенных проб (22.06.2013 г.). 

Содержание хлорид-ионов в объединенной 
пробе составило 1 582 ммоль(экв)/кг по-
чвы. Исходя из этого можно сделать проме-
жуточный вывод, что фрезерование почвы 
с внесением гипса позволяет существенно 
снизить концентрацию токсичных солей. За 
две недели на засоленном участке произо-
шло снижение концентрации хлорид-ионов 
практически на 30 % (Носова, 2024).

Учитывая литературные данные, позво-
ляющие выделить солетолерантные расте-
ния (Лисс и др., 2001), а также принимая во 
внимание результаты собственных полевых 
наблюдений, были отобраны аборигенные, 
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местные галофиты, которые использовались 
для проведения заключительного этапа 
рекультивации – фиторемедиации. Семе-
на трав (162 кг на 0.6 га) вносились в почву 
совместно с минеральными удобрениями. 
Итоговая травосмесь состояла из семян ов-
сяницы луговой (55 %), полыни обыкновен-
ной (15 %), чины лесной (15 %), клевера лу-
гового (15 %).
Обсуждение 

Анализируя результаты отбора проб в пе-
риод мониторинга в 2014 г., установлено, что 
количество хлорид-ионов в почве несколько 
увеличивается относительно результатов 
предыдущего года (22.06.2013 г.), динами-
ка изменения концентрации хлорид-ионов 
приобретает скачкообразный характер. Как 
показывает химический анализ почвенных 
проб, отобранных в период мониторинга 
рекультивированного участка, содержание 
хлорид-ионов в корнеобитаемых горизонтах 
повышается с 1582 ммоль(экв)/кг почвы и 
составляет около 2805 ммоль(экв)/кг почвы 
(06.08.2014 г.). Повышение содержания хло-
рид-ионов связано с вторичным засолением 
почв. Согласно ранее проведенным иссле-
дованиям (Середина и др., 2006; Nosova et 
al., 2020, Носова, 2024), горизонт соленако-
пления может аккумулироваться в почвах 
на значительной глубине. В весенне-летний 
период при подъеме уровня грунтовых вод 
токсичные соли с восходящими миграцион-
ными потоками поступают из нижележащих 
горизонтов почвенного профиля в корнео-
битаемые горизонты, обусловливая повы-
шение их концентрации.

Таким образом, анализ почвенных проб, 
отобранных с участка в 2015–2023 гг., также 
свидетельствует о значительном улучшении 
экологического состояния почв после про-
ведения рекультивационных работ. На проб-
ных площадках загрязненного участка, ко-
торые заселены аборигенной растительно-
стью, показатель содержания хлорид-ионов 
в корнеобитаемом горизонте (0–20 см) сни-
зился с 1291 ммоль(экв)/кг почвы (2015 г.) до 
10 ммоль(экв)/кг почвы (2023 г.). Постепен-
ное снижение концентрации солей связано 
с биоактивными процессами, протекающи-
ми в почвах во время фиторемедиационных 
процессов.

Засоленный участок постепенно зараста-
ет местными видами растений. Восстанов-
ление проективного покрытия происходит 

естественным путем: от периферийной, кра-
евой части участка к эпицентру загрязнения. 
В 2023 г. площадь зарастания участка мест-
ной растительностью составляла более 90 %.

Представленный опыт рекультивации за-
соленных участков является частью иссле-
дования экологического состояния почв в 
среднетаежной подзоне Западной Сибири. 
Опираясь на полученные результаты, в даль-
нейшем планируем проведение более мас-
штабных опытно-промышленных испытаний 
с определением других ионов (в частности, 
натрия), а также изучение распределения и 
миграции солей по почвенному профилю. 

Полученный опыт рекультивации на за-
грязненном участке в дальнейшем может 
быть использован при разработке методи-
ческих рекомендаций по восстановлению 
техногенно-засоленных почв в условиях гу-
мидного климата Западной Сибири.
Заключение

Наблюдение за процессами миграции и 
аккумуляции солей в антропогенно-преоб-
разованных почвах дает объективную оцен-
ку их экологического состояния. Одной из 
главных проблем при сдаче рекультивиро-
ванных участков контролирующим органам 
является сложность создания равномерного 
по густоте и площади растительного покро-
ва. Это связано с тем, что легкорастворимые 
соли, поступающие в экосистемы вследствие 
локальных аварийных ситуаций, аккумули-
руются в корнеобитаемом слое и оказывают 
токсическое действие на высшие растения.

При ремедиации почв необходимо ис-
пользовать комбинацию различных мето-
дов, адаптированную к условиям гумидного 
почвообразования. Разработанные методи-
ческие регламенты, а также проведенные 
опытно-промышленные испытания рекуль-
тивации почв, загрязненных техногенными 
солями, – устройство замкнутого дренажа с 
помощью системы траншей и последующее 
осушение участка (подготовительный этап); 
механическая обработка почв с гипсовани-
ем, фрезерованием (агротехнический этап) 
и внесением удобрений (технический этап); 
фиторемедиация аборигенными галофита-
ми (биологический этап), подтверждают, что 
предложенный комплекс ремедиации почв 
позволяет кратно (более чем в 20 раз) сни-
зить содержание хлорид-ионов в верхних 
горизонтах и восстановить растительный по-
кров рекультивированной территории.
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Summary: In this study, a detailed analysis of various methods of remediation 
of soils subjected to technogenic halogenesis was carried out, with special 
emphasis on the processes of salinization and contamination with chloride 
ions. An original author’s three-stage concept of restoration measures aimed 
at effective remediation of the soil cover to its natural state and functionality 
is presented. The experimental part of the work is based on the results of 
reclamation measures carried out on a specific technogenically saline site within 
the Middle Ob region. The methods and technologies applied at each stage 
of restoration work are described in detail, including the preparation of the 
territory, the use of specialized reagents and materials, as well as the organization 
of systematic monitoring of soil parameters during the remediation process. 
The analysis of the dynamics of changes in the concentration of chloride ions 
in soil horizons for the period from 2009 to 2023 showed a significant decrease 
in the content of chlorides. Quantitative data indicate a more than twenty-fold 
decrease in the concentration of Cl⁻ in the upper soil layers, which confirms the 
high efficiency of the proposed remediation technology. It was established that 
the application of the developed methodological recommendations not only 
contributes to an effective reduction in the concentration of chlorine ions, but 
also ensures the restoration of vegetation cover on the reclaimed territory. This, 
in turn, leads to a significant reduction in the environmental damage caused to 
soil ecosystems, both in the short and long term. The proposed approach has 
a high potential for widespread implementation in the practice of restoration 
of territories affected by technogenic salinization, and represents a significant 
contribution to improving safety and sustainability of the environment.
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ФЕНОТИПИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ ЧУЖЕ-
РОДНЫХ ВИДОВ ПРИ РАЗНЫХ МЕХАНИЗ-

МАХ ВСЕЛЕНИЯ В БАССЕЙН 
Р. ВЫЧЕГДА

УДК 597.2/.5:574.91(282.247.133)
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Аннотация: В работе представлено описание морфологического разноо-
бразия чужеродных для бассейна р. Вычегда популяций белоглазки и ро-
тана-головешки. Их вселение произошло в результате разных механизмов 
инвазии – самостоятельного расселения и акклиматизации. Показано, что 
белоглазка широко распространилась по магистральному руслу р. Вычег-
да, вплоть до верхнего течения, а акклиматизированный ротан обитает в 
нескольких пожарных водоемах дачных обществ в районе среднего тече-
ния реки. Сравнение морфологических описаний выборки белоглазки с ее 
номинативной формой позволило установить более широкий размах из-
менчивости количества лучей в анальном плавнике и тычинок на первой 
жаберной дуге. Для ротана также отмечено большее число лучей в грудном 
и спинном плавниках. Данные изменения можно расценивать как резуль-
тат адаптации исследованных популяций чужеродных видов к обитанию в 
условиях приобретенной части ареала. С помощью показателя µ Животов-
ского выявлен сходный уровень внутрипопуляционного морфологического 
разнообразия выборок ротана и белоглазки. Это может указывать на общ-

ность протекающих процессов при вселении вида на новую территорию. 
Однако частота асимметричного проявления на признак в выборке ротана 
оказалась высокой (4 балла) и соответствовала уровню значительного от-
клонения от нормы. На основании проделанной работы выдвинута гипо-
теза о том, что популяция, формирующаяся из небольшого числа особей в 
водоеме малой площади, испытывает большее воздействие экологических 
факторов на период раннего онтогенеза по сравнению с самостоятельно 
расселяющимися по руслам рек видами. Предполагается, что в основе дан-
ного процесса лежат эффекты «основателя» и «горлышка бутылки».
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Введение
Активное хозяйственное освоение во-

дных экологических систем в XX в. привело 
к становлению проблемы биологических 
инвазий, т.е. миграции и вселению гидроби-
онтов за пределы своих «материнских» аре-
алов (Биологические инвазии…, 2004; Стер-
лигова, Ильмаст, 2009). К антропогенно-об-
условленным причинам расселения видов 
относятся преобразование среды обитания 
или изменение ее экологических характери-

стик, целенаправленная интродукция и ре-
интродукции видов, а также случайное все-
ление (Биологические инвазии..., 2004).

Для водных экологических систем данная 
проблема наиболее актуальна, поскольку 
при их трансформации устраняются геогра-
фические барьеры для распространения 
обитающих в них гидробионтов. В резуль-
тате данного процесса возможно измене-
ние состава и структуры рассматриваемых 
сообществ, что приводит к экологическим и 
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экономическим последствиям (Lodge, 1993).
Одним из интересных аспектов иссле-

дования инвазионного процесса является 
изучение фенотипического разнообразия 
чужеродных видов. Известно, что внутрипо-
пуляционная изменчивость количественных 
признаков является результатом сложной 
системы взаимодействия генофонда груп-
пы и условий конкретной ландшафтно-гео-
графической зоны (Кирпичников, 1987; Пав-
лов, 2007). Сильно различающаяся числен-
ность стартовых группировок (от нескольких 
единиц до сотен тысяч) при разных путях 
инвазии, а также воздействие естествен-
ного отбора в конечном итоге формируют 
определенное фенотипическое разнообра-
зие популяций чужеродных видов, которое 
представ ляет основу для их возможной диф-
ференциации.

В бассейне реки Вычегда, являющейся 
одной из крупнейших рек Республики Коми, 
в XX–XXI вв. произошла натурализация бе-
логлазки Ballerus sapa (Pallas, 1814). Основ-
ными источниками вселения здесь явились 
гидротехнические сооружения, среди кото-
рых наибольшую роль в процессе расселе-
ния сыграли каналы, соединяющие бассей-
ны крупнейших речных систем (Новоселов, 
2000).

Иной коридор инвазий представлен раз-
личными искусственными водоемами, сре-
ди которых, помимо водохранилищ, есть 
даже незначительные по площади пожар-
ные водоемы и карьеры (Захаров, Бознак, 
2011; Рафиков 2016). Так, например, в пожар-
ных водоемах дачных обществ в нескольких 
километрах от г. Сыктывкара обнаружен 
ротан-головешка Perccottus glenii Dybowski, 
1877, вселенный туда аквариумистами или 
рыбаками-любителями в 90-х годах прошло-
го столетия (Бознак, 2004).

Неоднородность условий формирования 
популяций рассматриваемых видов и разная 
численность их стартовых группировок по-
зволяют нам предположить, что показатели 
морфологического разнообразия и стабиль-
ность развития особей в популяциях ротана-
головешки и белоглазки могут отличаться.

Наблюдения за процессами инвазии дают 
возможность выявить происходящие изме-
нения рыбной части сообщества крупных 
речных систем европейского северо-востока 
России, что необходимо для прогнозирова-
ния возможных экологических и экономи-

ческих последствий. Изучение биологиче-
ских особенностей популяций чужеродных 
видов, характеризующихся разными меха-
низмами (способами) инвазии, позволит 
оценить процесс адаптации вида к новым 
условиям обитания, внести вклад в понима-
ние причин и направленности микроэволю-

ционного процесса при расселении видов.
Цель данной работы – описать фенотипи-

ческое разнообразие популяций белоглазки 
и ротана-головешки в пределах бассейна р. 
Вычегда.
Материалы 

Материал, использованный для данной 
работы, собирался крючковыми и сетными 
орудиями лова в нескольких малых пру-
дах (район расположения – N 61°40’56.8» E 
50°45’48.0») на территории дачных масси-
вов с 2012 по 2014 г., а также русловой части 
р. Вычегда в районе г. Сыктывкара с 2022 по 
2024 г. Объем обработанного материала со-
ставил: две выборки по 30 экз. ротана-голо-
вешки и 31 экз. белоглазки. Также для срав-
нительного анализа использована выборка 
леща в количестве 34 экз. из того же района 
отлова (рис. 1).

Площадь малых прудов, где обитает ро-
тан, составляет от 3 до 6 га, грунт песчан-
ный с наилком. Вдоль берегов произрастают 
лиственные и хвойные породы деревьев, а 
также отмечены заросли рогоза и различ-
ных видов осок. Вода имеет коричневатую 
окраску с прозрачностью около 0.9 м по дис-
ку Секки. По результатам гидрохимического 
анализа, проведенного на базе лаборатории 
«Экоаналит» Института биологии Коми НЦ 
УрО РАН, вода относится к гидрокарбонат-
но-кальциевому классу 1-го типа с повышен-
ным содержанием ионов натрия и калия. 
Минерализация составила до 300 мг/л, что в 
два раза выше, чем в пойменных водоемах 
бассейна среднего течения р. Вычегда. В лет-
ний период отмечено большое количество 
нитчатых водорослей, покрывающих собой 
дно водоема, а также зарастание поверхно-
сти водного зеркала исследованных прудов 
ряской малой Lemna minor L.

Более высокая минерализация, содержа-
ние азота и фосфора, а также интенсивное 
развитие водорослей свидетельствуют о 
происходящем антропогенном эвтрофиро-
вании указанных водных объектов (Рафи-
ков, 2018).
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Рис. 1. Карта-схема района исследования в бассейне р. Вычегда. Условные обозначения: № 1 и 2 – ме-
ста отлова ротана в дачном массиве «Дырнос», № 3 – место поимки ротана в дачном массиве «Наход-
ка», № 4–5 – места отлова белоглазки и леща в русле р. Вычегда, 6 – автодороги, 7 – дачи, 8 – населен-

ные пункты
Fig. 1. Scematic map of the research area in the Vychegda River basin. Symbols: 1 and 2 – ponds, places of 
catching Chinese sleeper in the dacha  community "Dyrnos", 3 – pond, place of catching Chinese sleeper 
in the dacha community “Nakhodka”, 4–5 – places of catching white-eye bream and eastern bream in the 

Vychegda River, 6 – highways, 7 – dachas, 8 – settlements 

Методы 
Обработку материала проводили в ла-

бораторных условиях по стандартным ме-
тодикам (Правдин, 1966), использовав для 
подготовки данной работы лишь группу 
стабильных в онтогенезе меристических 
признаков: ll – число прободенных чешуй в 
боковой линии (для ротана squma – число 
поперечных рядов чешуй в боку тела), D или 
D

2
, A, V, P – число ветвистых лучей соответ-

ственно в спинном (для ротана во втором 
спинном), анальном, брюшном и грудном 
плавнике, sp. br. – число тычинок на 1-й жа-
берной дуге, vert. – общее число позвонков. 
Для более точного определения количества 
лучей в плавниках и тычинок на первой жа-
берной дуге указанные структуры окраши-
вали ализариновым красным (Якубовский, 
1970). Значения парных морфологических 
признаков представлены по левой стороне 
тела. При наличии сросшихся позвонков их 
количество было определено по остаткам 

сочленовых поверхностей и остистым от-
росткам, произведен перерасчет их общего 
количества.

Статистическая обработка данных прове-
дена с использованием программного паке-
та PAST 3.25. Вследствие отсутствия полового 
диморфизма по всем исследованным мери-
стическим признакам выборки представле-
ны смешанным по половому составу мате-
риалом. Значение признаков номинативных 
форм представлено из монографии «Атлас 
пресноводных рыб России» (Атлас…, 2003).

Для оценки стабильности развития чуже-
родных видов проведено определение ча-
стоты асимметричного проявления на при-
знак (Захаров и др., 2000) в билатеральных 
морфологических признаках (squma или ll, P, 
V, sp. br.), определен уровень морфологиче-
ского разнообразия с применением коэффи-
циента вариации, показателя (µ) Животов-
ского и доли (h) редких морф (Животовский, 
1980) на основании семи признаков, указан-
ных в табл. 1 и 3.
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Результаты 
На фоне достаточно интенсивного рыбо-

ловства, сосредоточенного в рассматрива-
емом водотоке, хозяйственно ценных (сиг 
обыкновенный, хариус европейский) и круп-
ных частиковых (щука, лещ) видов рыб, уве-
личивается промысловое значение менее 
ценных представителей ихтиофауны, одним 
из которых является расселяющаяся бело-
глазка. В бассейне р. Северная Двина она 
стала отмечаться в 1960-х гг., а в р. Вычегда 
– в начале 1970-х гг. (Соловкина, 1975; Ново-
селов, 2000). На сегодняшний день данный 
вид освоил русловые биотопы достаточно 
обширной территории бассейна р. Северная 
Двина, в т.ч. нижнее и среднее течения (до 
района с. Усть-Кулом) самого крупного при-
тока – р. Вычегда.

Нам неизвестно, как именно (посред-
ством аквариумистов или рыбаков-любите-
лей) ротан-головешка был акклиматизиро-
ван в пруды дачного общества возле г. Сык-
тывкара, однако необходимо отметить, что 
по прошествии двух десятилетий спектр во-
доемов, где он был обнаружен, увеличился. 
Помимо озер № 1 и 2, где отобран материал, 
обнаружены особи ротана в других пожар-
ных водоемах (№ 3) на удалении 10 км от 
первого места обнаружения (см. рис. 1). В 
иных водных объектах бассейна р. Вычегда 
данный вид пока не зафиксирован.

Величина и диапазон изменчивости ме-
ристических признаков белоглазки и ротана-
головешки из бассейна р. Вычегда (см. табл. 
1)  соответствуют их видовым стандартам по 
большей части показателей (Атлас..., 2003). 
Однако необходимо отметить, что белоглаз-
ка характеризуется большим количеством 
лучей в анальном плавнике и тычинок на жа-
берной дуге. Ротан, в свою очередь, имеет 
большее число лучей в грудном  и спинном 
плавниках. При анализе опубликованных 
данных обнаружены разнонаправленные 
значимые отличия с указанными выборка-
ми. Например, ротан из водоемов Респу-
блики Коми значимо отличается (Tst = 4 при 
p < 0.05) меньшим количеством ветвистых 
лучей во втором спинном и анальном (Tst = 
7.5 при p < 0.05) плавниках по сравнению с 
нативной популяцией из района г. Хабаров-
ска. Однако какая-либо географическая обу-
словленность (зависимость от широты мест-
ности) этих изменений не прослеживается.

Результаты, полученные на основании 
морфологических описаний одних и тех 
же признаков (указаны в табл. 1 и 3), 

свидетельствуют о том, что популяционное 
разнообразие белоглазки (µ = 3.61 ± 0.11 и h 
= 0.14 ± 0.02) и ротана (µ = 3.44 ± 0.12 и 3.45 ± 
0.09; h = 0.15 ± 0.03 и 0.09 ± 0.02) достоверно 
не различаются. В то же время показатель 
частоты асимметричного проявления на 
признак и его балльная оценка для ротана-
головешки указывают на существенные 
отклонения стабильности индивидуального 
развития его выборок от нормы (табл. 2).

Одним из факторов успешной натурали-
зации вселенцев является их филогенетиче-
ское сходство с аборигенными видами рыб 
(Xu et al., 2024). Так, например, для белоглаз-
ки, активно расселяющейся по магистраль-
ному руслу р. Вычегда, можно указать близ-
кородственный вид – лещ Abramis brama 
(Linnaeus, 1758). Это довольно широко рас-
пространенный  и массовый вид в бассейне 
изучаемой реки. Морфологическое разноо-
бразие его выборки оказалось выше (3.93 ± 
0.11, Tst = 2.1 при p < 0.05), чем у белоглазки, 
при отсутствии значимых различий в уровне 
асимметрии.

Наибольший вклад в показатель общей 
морфологической изменчивости леща и бе-
логлазки внесли одни и те же морфологиче-
ские структуры, среди которых: число пробо-
денных чешуй в боку тела, ветвистых лучей в 
анальном плавнике и количество жаберных 
тычинок (см. табл. 3).

Обсуждение 
Рассматриваемые виды рыб очень отли-

чаются по своим предпочтениям к главным 
экологическим характеристикам, что под-
тверждается принадлежностью к разным 
фаунистическим комплексам рыб (Николь-
ский, 1980). Так, например, белоглазка отно-
сится к понтокаспийскому ихтиокомплексу, 
а ротан-головешка – к китайскому равнин-
ному. Однако, несмотря на то, что основная 
черта представителей понтокаспиского их-
тиокомплекса – это теплолюбивость, близ-
кое филогенетическое сходство белоглазки 
с широко распространенным в данном бас-
сейне лещом может свидетельствовать о ее 
предрасположенности к расселению в усло-
виях Севера (Xu et al., 2024). На сегодняшний 
день белоглазка расселилась по руслу Се-
верной Двины и вплоть до верхнего течения 
одного из крупных притоков – р. Вычегда.

Представители китайского равнинного 
комплекса имеют высокий инвазивный по-
тенциал, что позволило им расселиться по 
всей России, сопредельным странам и не 
только (Решетникав, 2009; Интересова, 2016; 
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Таблица 1. Значения меристических признаков ротана-головешки по нашим и опубликованным 
данным

Район поимки, 
широта

Значение морфологического признака Источник
squma D

2
A V P sp. br. vert.

Номинативная 
форма 36–43 9–11 7–10 5 10–14 11–14 - Атлас..., 2003

Респ. Коми, пруды 
(61°)

36–43 8–12 6–10 5 14–18 10–14 29–31 Наши данные 
(объединенная 

выборка, n = 
60)

38.5 ± 
0.2 9.9 ± 0.1 8.2 ± 0.1 5

15.5 ± 
0.1

11.9 ± 
0.1

29.8 ± 
0.1

Архангельская 
обл., озеро (62°)

- 8–11 7–11    29–31

Касьянов, 
Горошкова, 

2012

- 10.1 0.2 9.1 ± 0.2    30.0 ± 
0.1

г. Хабаровск, 
старица (48°)

- 9–12 9–12 - - - 29–31

-
10.8 ± 

0.2 9.9 ± 0.2 - - -
30.2 ± 

0.1

г. Саранск, озеро 
(54°)

- 10–12 8–12 - - - 29–31

-
10.8 ± 

0.2 9.3 ± 0.2 - - -
29.9 ± 

0.1
Подмосковье, 
карьер (55°)

- 6–12 6–11 4–5 8–15 - - Щербакова и 
др., 2017- 10 8 5 11 - -

Томская обл., пруд 
(56°)

- 10–12 8–10 5 10–14 10–13 - Сусляев и др., 
2016-

11.3 ± 
0.1 9.0 ± 0.2 5

13.1 ± 
0.2

10.9 ± 
0.1  

Самарская обл., 
озеро (53°)

- 9–12 8–11 5 15–18 - - Шемонаев, 
Кириленко, 

2013-
10.9 ± 

0.1 9.7 ± 0.1 5
16.7 ± 

0.1 - -

Иркутское вод-ще 
(52°)

38–44 12–14 10–13 5 15–17 - - Богданов, 202341 13 11.5 5 16.2 - -

Верхнее течение 
р. Обь, пойма 

(53°)

36–42 10–12 8–10 - 11–14 11–12 28–30 Журавлев, 
201237.7 ± 

0.3
11.0 ± 

0.1 9.1 ± 0.1 -
12.3 ± 

0.1
11.1 ± 

0.1
28.4 ± 

0.1

Сербия, пойма р. 
Дунай (44°)

- 9–13 7–11 3–6 12–14 - - Nikolić et al., 
2021-

10.4 ± 
0.1 9.7 ± 0.1 3.3 ± 0.1 13.0 ± 

0.1 - -

Примечание. Над чертой  – пределы  варьирования, под чертой  – среднее значение признака ± его 
ошибка (при наличии).

Таблица 2. Значения показателей морфологического разнообразия и флуктуирующей асимметрии 
исследованных выборок белоглазки, леща и ротана-головешки

Вид Число особей ЧАП/П Балл Показатель 
Животовского (µ)

Доля 
редких 

морф (h)
Белоглазка 31 0.26 ± 0.03 1 3.61 ± 0.11 0.14 ± 0.02

Лещ 34 0.30 ± 0.04 2 3.93 ± 0.11 0.13 ± 0.02
Ротан озеро № 1 30 0.36 ± 0.04 3 3.45 ± 0.09 0.09 ± 0.02
Ротан озеро № 2 30 0.40 ± 0.04 4 3.44 ± 0.12 0.15 ± 0.03

Примечание. ЧАП/П – частота асимметричного проявления на признак, балл – балльная оценка по-
казателя асимметрии.
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Таблица 3. Основные показатели изменчивости меристических признаков белоглазки и леща из 
бассейна р. Вычегда

Признак Белоглазка (n = 31) Лещ (n = 34)
min–max X ± x

m
СV m µ min–max X ± x

m
СV m µ

ll 49–54 51.8 ± 
0.2 2.3 6 5.3 ± 0.4 52–60 55.4 ± 

0.4 3.1 9 8.2 ± 0.5

D 8 8 0 1 1.0 ± 0.0 9–10 9.1 ± 0.1 3.2 2 1.6 ± 0.1

A 36–43 40.0 ± 
0.3 4.5 8 7.3 ± 0.4 23–28 25.6 ± 

0.2 5.3 6 5.7 ± 0.2

V 7–8 8.0 ± 0.1 2.3 2 1.4 ± 0.2 8–9 8.0 ± 0.1 2.2 2 1.3 ± 0.2

P 16–18 16.7 ± 
0.1 3.4 3 2.6 ± 0.2 16–17 16.5 ± 

0.1 3.1 2 2.0 ± 0.0

sp. br. 20–25 22.2 ± 
0.2 5.9 6 5.4 ± 0.3 21–27 24.0 ± 

0.3 6.2 7 6.1 ± 0.4

vert. 45–47 46.4 ± 
0.1 1.2 3 2.5 ± 0.2 43–45 44.1 ± 

0.1 1.3 3 2.7 ± 0.2

Уровень морфологического разнообразия, 
рассчитанный по выборке (µ)         3.6 ± 0.1  3.9 ± 0.1

Примечание. min–max – пределы варьирования, x ± x
m

 – среднее значение признака ± его ошибка, 
СV – коэффициент вариации, m – количество вариантов (морф), µ – показатель Животовского. 

Кудерский, 2015; Лукина, 2011). В частности, 
ротан характеризуется такими особенностя-
ми, как короткий жизненный цикл, широкий 
спектр питания и значительный уровень то-
лерантности к различным экологическим 
факторам (Касьянов, Горошкова, 2012). Дан-
ные виды можно рассматривать как пример 
разных механизмов вселения – саморассе-
ления и целенаправленного или случайного 
вселения малой группой.

Проведенное исследование показало, что 
размах изменчивости выборок белоглазки 
и ротана-головешки на приобретенной ча-
сти ареала по некоторым морфологическим 
признакам выходит за пределы ранее опи-
санной номинативной формы изучаемых 
видов (Атлас…, 2003).

Известно, что число элементов в неко-
торых скелетных структурах рыб может не 
только отражать наследственную норму ре-
акции, сформировавшуюся в процессе адап-
тации вида к условиям конкретной локаль-
ной ландшафтно-географической зоны, но 
также быть связано с температурой окружа-
ющей среды, при которой проходит ранний 
онтогенез (Кожара и др., 1996; Ершов, 2003). 
Нативные популяции ротана-головешки 
практически не обитали севернее 54° с.ш., 
а белоглазки севернее 59–60° с.ш. Извест-
но, что значительный уровень изменчивости 
может наблюдаться в группировках, обита-
ющих в неоптимальных условиях, например 
на границе занимаемого ареала (Яковлев, 
Изюмов, 1982). Более высокие показатели 

изменчивости отмечались для инвазивных 
популяций ротана и другими авторами (Жу-
равлев, 2012; Касьянов, Горошкова, 2012; 
Шемонаев, Кириленко, 2013). Количествен-
ные изменения в морфотипе исследован-
ных группировок свидетельствуют об увели-
чении изменчивости особей и возможных 
адаптивных перестройках к условиям при-
обретенной части ареала.

Показано отсутствие значимых различий в 
показателях популяционного разнообразия 
(индекс Животовского и доля редких морф) 
между выборками белоглазки и ротана-го-
ловешки. В то же время при сравнении бе-
логлазки и близкородственного вида – леща 
обнаружены значимые различия. С одной 
стороны, это может объясняться индивиду-
альным характером изменчивости разных 
видов рыб, с другой – отражать общую тен-
денцию снижения популяционного разноо-
бразия при вселении на новую территорию.

Популяция, формирующаяся из неболь-
шого числа особей в водоеме малой пло-
щади, испытывает эффекты «основателя» и 
«горлышка бутылки», приводящие к обедне-
нию генофонда. Некоторые авторы связыва-
ли с пониженной величиной гетерозиготно-
сти популяции (которая также наблюдается 
и при инвазивном процессе) повышенный 
уровень флуктуирующей асимметрии, т.е. 
ухудшение процессов стабильности разви-
тия особей (Handford, 1980; Møller, 1997). В 
таких условиях ранний онтогенез наиболее 
подвержен воздействию разных экологиче-
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ских факторов, что затрудняет поддержание 
гомеостаза развития особей. Данное пред-
положение может объяснять высокие зна-
чения асимметрии в выборках ротана-голо-
вешки (4 балла по 5-балльной шкале – зна-
чительный уровень отклонений от нормы). 
Ранее были описаны различные фенодиви-
ации (аномалии позвоночного столба и лу-
чей в плавниках) у исследованных выборок 
ротана. Так, например, у особей из пруда № 
2 до 57 % (17 особей из 30 экз.) от выбор-
ки имели компрессии позвонков, включаю-

щее срастание позвонков в количестве от 1 
до 3 случаев на 1 особь. Количество анома-
лий позвоночника в выборке из пруда № 1 
составила до 20 %, или 6 особей из 30 экз. 
(Рафиков, 2018). Для чужеродных популяций 
ротана уже описаны случаи большого чис-
ла аномалий (до 40 % выборки) в строении 
плавников (Шемонаев, Кириленко, 2013). 
Показан высокий уровень флуктуирующей 
асимметрии (0.35–0.42, что соответствует 
3–4 баллам), рассчитанной по единой мето-
дике с применением тех же признаков для 
популяций ротана из некоторых водоемов 
Тюменской области (Бойченко, 2020).

В качестве альтернативной причины ка-
чественных и количественных изменений 
фенотипических характеристик указанных 
видов можно предположить неравнознач-
ный характер отбора в популяциях видов-
вселенцев, находящихся в разных услови-
ях. При расселении в естественном водном 
объекте чужеродный вид встраивается в 
систему отношений в сообществе, как и або-
ригенные виды, в частности отношения по 
типу «хищник – жертва». В изолированных 
водных объектах может не быть естествен-
ных хищников, которые бы нивелировали 
особей с дефектами развития.

После накопления морфологических опи-
саний других чужеродных видов рыб, оби-

тающих на территории Республики Коми, 
высказанная гипотеза будет проверена на 
более широком перечне видов из разных 
местообитаний. В дополнение к изучению 
фенотипических признаков актуально при-
менение дополнительных молекулярно-ге-
нетических маркеров для изучения измене-
ний генетического разнообразия расселяю-

щихся видов.
Заключение

Проведенная работа показала, что в бас-
сейне р. Вычегда расширяется ареал чуже-
родных видов рыб. С момента начала инва-
зии белоглазка распространилась по русло-
вым местообитаниям нижнего и среднего 
течений рассматриваемой реки. Количество 
водных объектов, где был обнаружен ро-
тан-головешка, также увеличилось до трех, 
однако все они являются пожарными водое-
мами дачных обществ. В придаточных (пой-
менные озера, курьи) водоемах бассейна р. 
Вычегда данный вид пока не отмечался.

В результате исследования было установ-
лено, что размах изменчивости по некото-
рым морфологическим признакам выходит 
за пределы ранее описанной номинативной 
формы изучаемых видов, что можно расце-
нивать как происходящую адаптацию иссле-
дованных чужеродных видов к обитанию в 
условиях приобретенной части ареала.

Показано, что популяция, формирующа-
яся из нескольких особей в водоеме малой 
площади, характеризуется низкой стабиль-
ностью индивидуального развития ее осо-
бей и наличием большого числа фенодиви-
аций. В качестве основной гипотезы необ-
ходимо указать, что подобные популяции 
могут подвергаться большему воздействию 
экологических факторов в период раннего 
онтогенеза по сравнению с самостоятельно 
расселяющимися группировками других ви-
дов в русле крупных рек.
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Summary: This paper presents a description of the morphological diversity 
of populations of white-eye bream and Chinese sleeper, which are alien to 
the Vychegda River basin. Their introduction occurred as a result of different 
mechanisms of invasion – self-settlement and acclimatization. It is shown that 
the white-eye bream has widely spread along the main channel of the Vychegda 
River, up to the upper stream. The acclimatized Chinese sleeper inhabits several 
fire ponds of dacha communities in the middle stream of the Vychegda River. 
Comparison of morphological descriptions of the white-eye bream sample 
with its nominative form allowed establishing a wider range of variability in the 
number of rays in the anal fin and rakers on the first gill arch. For the Chinese 
sleeper, there are also a greater number of rays in the pectoral and dorsal fins. 
These changes can be regarded as the result of the adaptation of the studied 
populations of alien species to inhabit the conditions of the acquired part of 
the range. Using the Zhivotovsky µ indicator, a similar level of intrapopulation 
morphological diversity of Chinese sleeper and white-eye bream samples was 
revealed. This may indicate the similarity of ongoing processes when a species 
moves into a new territory. However, the frequency of asymmetric manifestation 
per trait in the Chinese sleeper sample turned out to be high (4 points) and 
corresponded to the level of significant deviation from the norm. Based on 
the work done, a hypothesis was put forward that a population formed from 
a small number of individuals in a small reservoir area is more influenced by 
environmental factors during the period of early ontogenesis compared with 
species independently settle along riverbeds. It is assumed that the «founder» 
and «bottle neck» effects are the basis of this process.
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СРЕДООБРАЗУЮЩЕЕ ВЛИЯНИЕ 
CASTOR FIBER L. НА СООБЩЕСТВА ЗОО-
ПЛАНКТОНА МАЛЫХ РЕК НА ТЕРРИТО-

РИИ ГОСУДАРСТВЕННОГО ПРИРОДНОГО 
ЗАПОВЕДНИКА «КОЛОГРИВСКИЙ ЛЕС» 

ИМ. М. Г. СИНИЦЫНА

УДК 574.583

Ключевые слова:
зоопланктон 
малые реки 
зоогенный фактор 
Кологривский лес

Аннотация: Исследован зоопланктон малых рек на территории государствен-
ного природного заповедника «Кологривский лес» им. М. Г. Синицына (Ко-
стромская область) в условиях влияния зоогенного фактора. В составе зоо-
планктона выявлено 107 видов. Из них 42 вида относятся к Cladocera, 19 ви-
дов – Copepoda, 46 видов – Rotifera. Выделены доминирующие виды и опре-
делены значения численности, биомассы зоопланктона, индекса видового 
разнообразия Шеннона и индекса выравненности по Пиелу для малых рек 
Сеха, Понга, Ломенга, Лондушка, Черная, Талица на участках, подверженных 
зоогенной деятельности, и на участках, не испытывающих воздействия Castor 
fiber L. Отмечена средообразующая роль бобра для зоопланктонных сооб-
ществ, влияние деятельности Castor fiber на видовой состав, количественные 
показатели зоопланктона, комплекс абиотических факторов (температуру, 
рН, значения БПК5, удельную электропроводность). С помощью статистиче-
ских методов выявлено, что в условиях зоогенной деятельности достоверно 
выше численность, биомасса зоопланктона, индекс видового разнообразия, 
однако индекс выравненности по Пиелу ниже по сравнению с участками, не 
подверженными зоогенной трансформации. Зоогенная деятельность оказы-
вает влияние на абиотические факторы, тем самым опосредованно действуя 
на сообщества зоопланктона. В условиях действия зоогенного фактора выше 
температура водного объекта, значения биологического потребления кисло-
рода (БПК5), но ниже значения удельной электропроводности и водородного 
показателя. На малых реках изученного участка южной тайги обыкновенный 
бобр является средообразующим видом для зоопланктона, замедляя течение 
водотоков, способствуя повышению температуры воды, влияя на другие аби-
отические факторы среды, формируя специфичные рефугиумы для зооплан-
ктонных сообществ.
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Введение
Обыкновенный бобр (Castor fiber L.) – вид-

реинтродуцент на территории Костромской 
области, практически уничтоженный в ее 
экосистемах человеком к началу ХХ в. В 1958 
г. бобры были завезены из Воронежского 
заповедника в Костромскую область, где 
широко распространились по всем подходя-
щим водоемам и водотокам. Бобры успеш-

но освоили и особо охраняемые природные 
территории, где отсутствует антропогенное 
влияние и фактор беспокойства (Зайцев 
и др., 2018). В экосистемах бобры играют 
средообразующую роль вида-эдификатора 
и значительно изменяют гидрологический 
режим водотоков, влияют на гидрохимиче-
ские свойства природных вод, оказывают 
формирующее действие на состав и количе-
ственные характеристики гидробиоценозов 
(Крылов, 2005; Завьялов, 2015; Завьялов и 
др., 2005). Под воздействием зоогенного 
фактора меняется состав водных экосистем, 
в них начинают развиваться виды, харак-
терные для лентических гидробиоценозов. 
Изменения затрагивают и береговые фито-
ценозы, водную и прибрежно-водную рас-
тительность (Завьялов, 2015; Завьялов и др., 
2005). Мониторинг этих процессов является 
особенно актуальным на заповедных тер-
риториях, где особое внимание уделяется 
сохранению уникальных коренных участков 
леса, которые не подвергались воздействию 
антропогенного фактора.

На изменения, привносимые бобрами в 
природные экосистемы, чутко реагируют ор-
ганизмы зоопланктона. При запруживании 
русел рек, уменьшении скорости течения, 
как правило, происходит увеличение числен-
ности и биомассы зоопланктона, меняется 
его таксономическая структура и состав эко-
логических групп (Крылов, 2005, 2008, 2012; 
Czerniawski et al., 2017; Осипов и др., 2017; 
Grudzinski et al., 2022). Обыкновенный бобр, 
выступая в качестве средообразующего 
вида, влияет на параметры среды обитания 
зоопланктонных организмов. Важной зада-
чей представляется выявление конкретных 
абиотических факторов, которые изменяют-
ся под воздействием зоогенного фактора и 
составляют экологический спектр параме-
тров, оказывающих влияние на развитие зо-
опланктоценозов. Организмы зоопланктона 
могут служить биоиндикаторами состояния 
гидроэкосистем (Макеев, Гаврилко, 2014; 
Кадочников, 2014; Голубева, 2016; Ильин и 
др., 2016; Шурганова и др., 2017; Лобуни-

чева и др., 2023). Сообщества зоопланктона 
могут быть использованы для мониторинга 
сукцессионных процессов на заповедных 
территориях, которые подвергаются зооген-
ному воздействию, что обусловливает акту-
альность проведенных исследований.

Целью исследований было выявить влия-
ние Castor fiber на сообщества зоопланктона 
и абиотические факторы среды, имеющие 
значение для развития зоопланктона малых 
рек на заповедной территории.
Материалы 

Исследования проводились на террито-
рии государственного природного заповед-
ника «Кологривский лес» им. М. Г. Синицына 
(рис. 1) в июне 2023 г. Заповедник располо-
жен в подзоне южной тайги на территории 
Костромской области и предназначен для 
сохранения участка уникальных коренных 
темнохвойных лесов. Изучен зоопланктон 
малых рек кологривского участка заповед-
ника (Понга, Лондушка, Сеха, Ломенга, Чер-
ная, Талица). Пробы зоопланктона отбирали 
на участках, не подверженных зоогенной де-
ятельности, и на участках рек, трансформи-
рованных Castor fiber.

Река Сеха имеет длину 34 км, ширина на 
изученных участках составляла 4.0–7.6 м при 
глубине 0.28–0.7 м. Скорость течения нахо-
дилась в диапазоне 0.2–0.31 м/с. Исследова-
ния проводились в верхнем, среднем и ниж-
нем течении реки. Рипаль р. Сехи во многих 
местах покрыта макрофитами.

Река Понга имеет длину 73 км, ширину от 
8.1 до 18.0 м, образуется при слиянии рек 
Лондушки и Сехи. Исследования проводи-
лись в верхнем и среднем течении реки. На 
изученных участках глубина реки составля-
ла от 0.15 до 0.30 м на перекатах и до 2 м 
в плесах. Скорость течения реки колебалась 
от 0.55 м/с на перекатах до 0.09 м/с в плесах.

Река Лондушка имеет длину 26 км, глуби-
ну 0.4–0.6 м на перекатах и до 1.5 м и более 
в плесах, ширина реки на исследованных 
участках составляет от 2.0 до 3.5 м в летнюю 
межень и до 5–10 м в весенний период. Ис-
следования проводились в среднем и ниж-
нем течении реки. Скорость течения изме-
нялась от 0.57 м/с на проточной части реки 
до нулевых значений на участках, подпру-
женных бобровыми плотинами. Русло реки 
в значительной мере зарастает высшей во-
дной растительностью.

Река Черная является притоком р. Сехи, 
имеет длину около 8 км. Ширина водотока 
составляла от 2.3 до 6.3 м, скорость течения 
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– 0.33–0.6 м/с.  Исследования проводились в 
среднем и нижнем течении реки.

Река Талица – приток р. Понги. Значитель-
ная часть реки преобразована зоогенной де-
ятельностью обыкновенного бобра, однако 
в период исследования бобровые поселе-
ния оказались нежилыми. На исследован-
ном участке средняя глубина реки составила 
0.4 м при ширине 4 м.

Река Ломенга является правым притоком 
реки Лондушки, ее длина составляет 14 км, 
средняя ширина реки на изученном участке 
находилась в пределах 4.7–4.9 м, глубина – 
0.54 м. Скорость течения составляла 0.03–
0.15 м/с. Низкая скорость течения была об-
условлена подпруживанием реки бобровой 
плотиной.

Изученные бобровые пруды – это пруды 
руслового типа, отгороженные плотинами, 
они не образовывали больших разливов. 
Хотя подобные пруды могут существовать 

в течение нескольких сезонов, но в период 
весеннего половодья они промываются та-
лыми водами.
Методы 

Отбор проб проводился количественной 
сетью Джеди (размер ячеи 74 мкм) путем 
процеживания 50 л воды, пробы фиксиро-
вались формалином, концентрация доводи-
лась до 4 %. Отобрано 86 количественных и 
27 качественных проб, обработку проб про-
водили с помощью традиционных гидроби-
ологических методик (Салазкин и др., 1982). 
Оценка видового разнообразия выполне-
на с помощью информационного индекса 
Шеннона – Уивера (Нn), бит/экз. (Shannon, 
Weaver, 1963), выравненность оценивалась 
по индексу Пиелу (En) (Pielou, 1966), доми-
нирующие виды выделены при помощи ин-
декса Палия – Ковнацки (D) (Шитиков и др., 
2003).

Рис. 1. Основные реки на кологривском участке заповедника «Кологривский лес» с привязкой к терри-
тории Костромской области

Fig. 1. The main rivers in the Kologrivsky cluster of the Kologrivsky Forest nature reserve with reference to 
the territory of the Kostroma region
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Одновременно с отбором проб зооплан-
ктона проводили измерения температуры 
воды, рН измеряли карманным водонепро-
ницаемым pH-метром HI 98127 pHep4 (Hanna 
Instruments, США). Для расчета БПК

5
 коли-

чество растворенного кислорода измеряли 
амперометрическим датчиком растворенно-
го кислорода с термоэлектрическим преоб-
разователем ДКТП-02 и комбинированным 
анализатором жидкости «Эксперт-001-2.0.1». 
Удельную электропроводность измеряли 
кондуктометром «Эксперт-002-2-6п» с по-
гружным датчиком УЭП-П-С для водоемов. 
Статистическую обработку полученных ре-
зультатов проводили в программах Statistica 
12 и Microsoft Excel. Проверку равенства ме-
диан и значимости полученных данных осу-
ществляли при помощи U-критерия Манна 
– Уитни (Mann, Whitney, 1947), ранговую кор-
реляцию оценивали при помощи теста Спир-
мена (Кобзарь, 2006).
Результаты 

В результате исследований в составе зо-
опланктона малых рек изученного участка 
южной тайги выявлено 107 видов, из них к 
надотряду Cladocera относятся 42 вида (39.2 
%), к классу Веслоногие (Copepoda) – 19 ви-
дов (17.8 %), к типу Коловратки (Rotifera) 
– 46 видов (43 %). Для исследованных во-
дотоков и их зарегулированных участков 
были выделены доминирующие виды. На 
изученных участках реки Сехи доминиро-
вали ювенильные стадии Copepoda (D = 
14.91–60.21), Ceriodaphnia megops Sars, 1862 
(D = 13.50–16.25), Scapholeberis mucronata 
(O. F. Müller, 1776) (D = 2.33–12.26), Euchlanis 
dilatata Ehrenberg, 1832 (D = 7.41–19.62). На 
р. Понге кроме копеподитов и науплиусов 
Copepoda в числе доминантов и субдоми-
нантов были взрослые Eucyclops serrulatus (D 
= 1.43–15.52) и коловратки Euchlanis dilatata 
(D = 2.73–43.33). На р. Лондушке, кроме юве-
нильных Copepoda (D = 9.63–26.05), преоб-
ладали Acroperus harpae (Baird, 1834) (D  = 
6.17–11.76) и Euchlanis dilatata (D = 7.23–
10.92). Для реки Черной доминантом являлся 
Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1761) при зна-
чении индекса D = 80.59–90.15. Копеподиты 
Cyclopoida находились в числе доминантов и 
субдоминантов (D = 5.31–12.94). На р. Тали-
це преобладали копеподиты Cyclopoida (D = 
16.89–40.90), среди Cladocera доминировали 
Polyphemus pediculus (D = 11.25–18.12). Также 
к числу доминантов и субдоминантов отно-
сились Euchlanis dilatata (D = 7.93–22.72). На 
изученном участке р. Ломенги доминирова-
ли копеподиты Cyclopoida (D = 22.34–75.87), к 

числу доминантов и субдоминантов относи-
лись науплиусы Cyclopoida (D = 1.10–19.56), 
Daphnia (Daphnia) longispina (O.F.Müller, 1776) 
(D = 2.63–12.62) и Scapholeberis mucronata (D 
= 1.62–10.47).

На участках рек, подверженных зоогенной 
деятельности, доминантами и субдоминан-
тами являлись ювенильные стадии Copepoda 
(D = 2.85–40.92), Alona affinis (Leydig, 1860) (D 
= 2.32–12.18), Ceriodaphnia megops (D = 2.04–
43.56) и Chydorus sphaericus (O. F. Müller, 1776) 
(D = 2.34–24.75), Polyarthra vulgaris Carlin, 
1943 (D = 7.31–15.99), Euchlanis dilatata (D = 
2.88–12.84) и Conochilus unicornis Rousselet, 
1892 (D = 8.24–12.08).

В июне 2023 г. средние показатели числен-
ности и биомассы зоопланктона исследован-
ных рек имели невысокие значения (табл. 1). 
Самая высокая численность зоопланктона от-
мечена для участков рек, подверженных зо-
огенному влиянию. Наиболее высокие зна-
чения биомассы зоопланктона наблюдались 
на станциях отбора проб на р. Ломенге, на р. 
Лондушке и на участках рек, подверженных 
деятельности обыкновенного бобра.

Следует отметить, что реки Лондушка и 
Ломенга в период исследования были в вы-
сокой степени зарегулированы бобрами та-
ким образом, что и на участках, достаточно 
удаленных от бобровых плотин, течение от-
сутствовало, что отразилось на повышении 
биомассы зоопланктона. Значения индекса 
видового разнообразия Шеннона – Уивера 
были наиболее высокими на исследован-
ных участках р. Ломенги, но на остальных 
изученных водотоках этот показатель ниже, 
чем на участках, подверженных зоогенной 
деятельности. Индекс выравненности по Пи-
елу на участках рек, подверженных зооген-
ному влиянию, в среднем ниже большинства 
аналогичных показателей для участков водо-
токов, не подверженных влиянию бобра. Од-
нако самый низкий индекс выравненности 
по Пиелу характерен для р. Черной (см. табл. 
1).

Значимость отмеченных закономерно-
стей можно подтвердить с помощью стати-
стических методов, используя коэффициент 
Манна – Уитни. В результате исследований 
выявлено, что показатели численности зоо-
планктона на участках малых рек на террито-
рии заповедника «Кологривский лес», под-
верженных зоогенной деятельности, значи-
мо выше по сравнению с участками рек без 
влияния обыкновенного бобра (рис. 2А) (р 
= 0.000033). Также значимым является вли-
яние зоогенного фактора на биомассу зоо-
планктона (рис. 2Б) (р = 0.000101).
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Таблица 1. Средние показатели численности, биомассы, индекса видового разнообразия (Нn), ин-
декса выравненности (En) зоопланктона исследованных рек в июне 2023 г.

Название реки Численность, тыс. экз./
м3 Биомасса, мг/м3 Нn En

Сеха 12.23 ± 3.53 286.21 ± 91.35 2.35 ± 0.11 0.78 ± 0.02
Понга 6.99 ± 1.33 128.41 ± 34.60 2.07 ± 0.12 0.78 ± 0.03

Лондушка 19.55 ± 4.24 625.56 ± 197.24 1.70 ± 0.24 0.68 ± 0.09
Черная 4.72 ± 0.94 322.91 ± 78.56 0.78 ± 0.15 0.36 ± 0.09
Талица 0.44 ± 0.09 15.95 ± 3.21 2.18 ± 0.12 0.84 ± 0.02

Ломенга 23.80 ± 9.57 1171.72 ± 268.25 2.98 ± 0.06 0.83 ± 0.02
Участки рек, 

подверженные 
зоогенной деятельности

71.39 ± 18.84 608.10 ± 133 2.44 ± 0.12 0.69 ± 0.03

Рис. 2. Влияние зоогенного фактора на численность и биомассу зоопланктона
Fig. 2. The influence of the zoogenic factor on the abundance and biomass of zooplankton

Зоогенный фактор оказывается связан-
ным и с видовым разнообразием в зооплан-
ктоценозах. Анализ с помощью коэффици-
ента Манна – Уитни значений индекса видо-
вого разнообразия Шеннона – Уивера (Hn) в 
условиях зоогенного воздействия и без него 

показал существующую зависимость (рис. 
3А). Видовое разнообразие зоопланктона в 
условиях зоогенной деятельности повыша-
ется. Разница между медианными значени-
ями индексов в условиях зоогенного пресса 
и без него является значимой (р = 0.021069).
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Рис. 3. Влияние зоогенного фактора на индекс видового разнообразия зоопланктона Шеннона – Уиве-
ра (Hn) и индекс выровненности по Пиелу (Еn)

Fig. 3. The influence of the zoogenic factor on the Shannon – Weaver index of zooplankton species diversity 
(Hn) and the Pielou evenness index (En)

Одновременно коэффициент Манна 
– Уитни позволил найти закономерность 
между действием зоогенного фактора и ин-
дексом выравненности по Пиелу (Еn) (рис. 
3Б). При отсутствии зоогенной деятельности 
значения индекса по Пиелу выше, соответ-
ственно, сообщество зоопланктона явля-
ется более выравненным. Разница между 
значениями индекса выравненности явля-
ется существенной при уровне значимости 
(р = 0.010159), что является значимым. При 
зоогенном воздействии в бобровых прудах 
на определенных стадиях сукцессии в мас-
се могут развиваться крупные ветвистоусые 
(Daphnia longispina, Polyphemus pediculus), 
что снижает выравненность сообществ.

Обыкновенный бобр как средообразую-

щий вид оказывает опосредованное дей-

ствие на зоопланктоценозы через измене-
ние значений ряда абиотических факторов, 
среди которых важнейшую роль играет 
замедление скорости течения водотоков 
(Крылов, 2005). Однако зоогенный фактор 
влияет и на другие абиотические факторы, 
имеющие важное значение для развития 
зоопланктона. Нами на станциях отбора зо-
опланктонных проб фиксировались показа-
тели (табл. 2) и анализировалось влияние 
зоогенного фактора, который выступал в 
качестве эдификатора, изменяя ряд характе-
ристик среды обитания зоопланктонных ор-
ганизмов. Значимость влияния зоогенного 
фактора определялась при помощи коэффи-
циента Манна – Уитни.

Таблица 2. Некоторые абиотические показатели на исследованных участках водотоков

Название реки Температура, °С рН БПК
5

Удельная 
электропроводность 

(ЕС), мкСм/см
Сеха 15.07 ± 0.69 7.42 ± 0.09 1.06 ± 0.21 44.04 ± 5.75

Понга 11.8 ± 0.19 7.37 ± 0.05 1.91 ± 0.19 63.77 ± 0.78
Лондушка 12.96 ± 0.80 6.95 ± 0.16 3.19 ± 0.55 54.01 ± 4.64

Черная 15.65 ± 0.02 8.0 ± 0.01 2.73 ± 1.48 53.16 ± 4.45
Талица 15.01 ± 0.01 7.45 ± 0.15 -* 64.11 ± 25.20

Ломенга 15.00 ± 0.01 7.10 ± 0.30 1.54 ± 0.53 42.9 ± 6.72
Участки рек, 

подверженные 
зоогенной 

деятельности
16.76 ± 0.68 6.32 ± 0.16 4.01 ± 0.52 12.14 ± 2.45

Примечание. * – данные отсутствуют.
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Так, в условиях действия зоогенного фак-
тора температура оказалась значительно 
более высокой по сравнению с незарегу-
лированными участками водотоков (рис. 
4А). Разница между значениями является 
существенной при уровне значимости р = 
0.000019. В отсутствии течения бобровые 

пруды лучше прогреваются солнцем, что 
обеспечивает более высокую температуру 
и создает благоприятные условия для раз-
вития зоопланктона. Также нами выявлена 
зависимость между наличием зоогенной де-
ятельности и значениями водородного пока-
зателя (рН) (рис. 4Б).

Рис. 4. Влияние зоогенного фактора на температуру и водородный показатель (рН) воды водотоков и 
водоемов исследованной территории

Fig. 4. The influence of the zoogenic factor on the temperature and pH value of water in watercourses and 
waterbodies in the studied area

Значения водородного показателя на 
участках водотоков и водоемов без зоо-
генной деятельности выше по сравнению с 
участками, подверженными влиянию обык-
новенного бобра. Разница между значени-
ями показателей без зоогенного влияния и 
с его наличием является существенной при 
уровне значимости р = 0.000314.

Зоогенный фактор также оказывает влия-
ние на биологическое потребление кислоро-
да (БПК

5
) (рис. 5А).  Биологическое потребле-

ние кислорода является одним из важных 
критериев определения уровня загрязнения 
водных объектов органическими вещества-
ми и отражает содержание легкоокисляю-

щихся органических веществ.
На участках, подверженных зоогенной 

деятельности, значения БПК
5
 являются до-

стоверно более высокими по сравнению 
с участками, не подверженными влиянию 
обыкновенного бобра. Разница является 
статистически значимой (p = 0.012125). По-
вышение значений БПК

5
 связано с наличием 

органического загрязнения участков, под-

верженных влиянию зоогенного фактора. 
Кроме экскретов и экскрементов бобра ор-
ганика поступает в воды рек вместе с остат-
ками древесины и макрофитов, наличие 
которых в водотоках обусловлено трофиче-
ской и строительной деятельностью бобра.

Действие зоогенного фактора оказыва-
ет влияние и на значения удельной элек-
тропроводности (ЕС). Значения удельной 
электропроводности выше на участках, не 
подверженных зоогенной деятельности, по 
сравнению с участками, подверженными 
влиянию обыкновенного бобра. Разница 
между значениями является существенной 
при уровне значимости р = 0.000008. Удель-
ная электропроводность поверхностных вод 
характеризует приблизительную концентра-
цию в воде неорганических электролитов – 
катионов и анионов.

Также нами был проведен корреляцион-
ный анализ по Спирмену и выявлена корре-
ляционная зависимость и значимость факто-
ров, влияющих на показатели зоопланктона 
(табл. 3).
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Рис. 5. Влияние зоогенного фактора на значения биологического потребления кислорода (БПК
5
) и 

удельной электропроводности (ЕС), мкСм/см
Fig. 5. The influence of the zoogenic factor on the values   of biological oxygen demand (BOD

5
) and specific 

electrical conductivity (EC), µS/cm

Таблица 3. Корреляционная зависимость показателей и факторов исследуемых водоемов 
(ранговая корреляция Спирмена)

 N B Hn En pH t ЕС БПК5 ЗФ*
N 1.00         
B 0.93 1.00        

Hn 0.29 0.37 1.00       
En -0.43 -0.38 0.19 1.00      
pH -0.53 -0.43 -0.35 0.26 1.00     
t 0.36 0.33 0.35 -0.36 -0.47 1.00    

ЕС -0.51 -0.40 -0.32 0.29 0.56 -0.79 1.00   
БПК5 0.30 0.24 -0.01 -0.05 -0.42 0.09 -0.28 1.00  
ЗФ* 0.62 0.58 0.35 -0.38 -0.54 0.64 -0.67 0.38 1.00

Примечание. ЗФ – зоогенный фактор; значимые коэффициенты (p < 0.05) выделены.

В табл. 3 показана умеренная прямая за-
висимость (0.3 ≤ p ≤ 0.7) численности, био-
массы зоопланктона, индекса Шеннона – Уи-
вера, температуры водотока, значений БПК

5
 

от наличия зоогенного фактора. В отноше-
нии рН среды, значений удельной электро-
проводности, индекса выравненности по 
Пиелу отмечается умеренная обратная за-
висимость.
Обсуждение 

Количественные и структурные показа-
тели сообществ зоопланктона речных эко-
систем зависят от комплекса экологических 
факторов. Среди них для водотоков особен-
но важными являются гидрологические фак-
торы (Крылов, 2002, 2005). Одновременно 
биотические факторы обладают значитель-

ной эдификаторной ролью, влияя на абиоти-
ческие характеристики среды. Среди биоти-
ческих факторов особенно заметное влияние 
на сообщества зоопланктона имеют высшие 
водные растения (Крылов, 2005; Мухортова, 
2011; Гаврилко, 2019) и деятельность обык-
новенного бобра (Крылов, 2005; Завьялов 
и др., 2005, 2015). Заросли макрофитов в 
водотоках могут снижать скорость течения, 
создавать убежища для зоопланктеров, что 
положительно сказывается на развитии зоо-
планктона. Но наибольшее влияние на ком-
плекс условий обитания зоопланктона ока-
зывает зоогенный фактор. Под его влиянием 
значительно снижается (порой до нулевых 
значений) скорость течения водотока, изме-
няются значения температуры, водородного 
показателя, содержания кислорода, удель-
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ной электропроводности и др.
Общий видовой состав зоопланктона ис-

следованных участков рек характеризует-
ся доминированием ювенильных стадий 
Copepoda и широким распространением ко-
ловраток Euchlanis dilatata. Доминирование 
науплиальных и копеподитных стадий вес-
лоногих рачков отмечено как для незарегу-
лированных участков рек, так и для участков, 
где наблюдалась зоогенная деятельность. 
Однако на участках, подверженных влиянию 
обыкновенного бобра, выявлено большее 
количество ветвистоусых рачков и коловра-
ток в качестве субдоминантов и доминантов 
(Alona affinis, Ceriodaphnia megops, Chydorus 
sphaericus, Polyarthra vulgaris, Euchlanis 
dilatata, Conochilus unicornis). Таким обра-
зом, в условиях влияния зоогенного фактора 
увеличивается доля ветвистоусых, являю-

щихся плавающими и ползающими вторич-
ными фильтраторами и коловраток – верти-
каторов, что связано с повышением концен-
трации питательной взвеси в воде боброво-
го пруда.

Зоогенный фактор оказывает влияние на 
количественные показатели зоопланктона 
– численность и биомассу, по которым мы 
отмечаем значимо более высокие значения, 
что подтверждается коэффициентом Ман-
на – Уитни. Также успешное развитие сооб-
ществ зоопланктона отражает индекс видо-
вого разнообразия Шеннона – Уивера, кото-
рый в условиях зоогенного фактора является 
значимо более высоким по сравнению с не-
зарегулированными участками рек. Однако 
при протекании зоогенных сукцессий в бо-
бровых прудах могут в массе развиваться 
крупные ветвистоусые ракообразные (Кры-
лов, 2005), что может привести к снижению 
индекса выравненности по Пиелу, что также 
подтверждается значениями коэффициента 
Манна – Уитни.

Зоогенный фактор оказывает влияние на 
абиотические факторы среды, нами отме-

чено влияние деятельности Castor fiber на 
температуру водотока, значения БПК

5
, вы-

зывающее увеличение этих показателей. 
Повышение температуры воды связано с 
лучшей прогреваемостью вод в условиях за-
медленного водотока. Увеличение значений 
БПК

5
 вызвано увеличением содержания ор-

ганических веществ в воде зоогенно транс-
формированных участков, что требует боль-
шего количества кислорода для процессов 
его окисления. Одновременно в зоогенно 
трансформированных водотоках значения 
рН сдвигаются в сторону более кислых, от-
мечена более низкая электропроводность 
воды. Кислотность воды, как правило, уве-
личивается при более активном распаде ор-
ганических веществ, которым характеризу-
ются зарегулированные участки водотоков. 
Электропроводность воды – показатель, 
который связан со значениями кислотности 
природных вод (Женихов и др., 2022), умень-
шающийся при снижении значений рН.  
Заключение

Таким образом, ведущим биотическим 
фактором, определяющим развитие сооб-
ществ зоопланктона малых рек на террито-
рии государственного природного заповед-
ника «Кологривский лес» им. М. Г. Синицы-
на, является зоогенная деятельность. Обык-
новенный бобр формирует в изученных во-
дотоках специфичные условия в рефугиумах 
зоопланктонных организмов, которые зна-
чимо отличаются от параметров среды на 
участках рек, не подверженных зоогенной 
деятельности. Сложный комплекс факторов, 
складывающийся в зоогенно трансформи-
рованных участках водотоков, обеспечивает 
успешное развитие зоопланктонных орга-
низмов, что проявляется в повышении ко-
личественных показателей зоопланктона, 
в увеличении значений индекса видового 
разнообразия, а также отражается на изме-
нении видового состава зоопланктоценозов.
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Summary: The zooplankton of small rivers in the territory of the M. G. Sinitsyn 
Kologrivsky Forest State Nature Reserve (Kostroma region) was studied under the 
influence of a zoogenic factor. 107 species were identified among zooplankton. 
Of these, 42 species belong to Cladocera, 19 species - to Copepoda, and 46 
species - to Rotifera. The dominant species were identified and the values of 
abundance, zooplankton biomass, Shannon species diversity index and Piel 
uniformity index were determined for small rivers Seha, Ponga, Lomenga, 
Londushka, Chornaya, Talitsa in areas exposed to zoogenic activity and in areas 
not affected by Castor fiber L. The environment-forming role of the beaver for 
zooplankton communities, the influence of Castor fiber activity on the species 
composition, quantitative indicators of zooplankton, and a complex of abiotic 
factors (temperature, pH, BOD5 values, and specific electrical conductivity) were 
noted. Using statistical methods, it was revealed that in the conditions of zoogenic 
activity, the abundance, biomass of zooplankton, and the species diversity index 
are significantly higher, but Piel uniformity index is lower compared to areas not 
exposed to zoogenic transformation. Zoogenic activity influences abiotic factors, 
thereby indirectly affecting zooplankton communities. Under the influence 
of the zoogenic factor, the temperature of the water body, the values of the 
hydrogen index, and the values of biological oxygen demand (BOD5) are higher, 
but the specific electrical conductivity is lower. In the small rivers of the studied 
area of the southern taiga, the common beaver is a habitat-forming species for 
zooplankton. This animal slows down the flow of watercourses, contributes to an 
increase in water temperature, influences other abiotic environmental factors, 
and forms specific refugiums for zooplankton communities.
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РЕШЕНИЕ ЗАДАЧИ КЛАССИФИКАЦИИ С 
ПОМОЩЬЮ НЕЧЕТКОЙ ЛОГИКИ

УДК 574.4:510.644.4

Ключевые слова:
нечеткая логика 
функция принадлежности 
диагностика пола 
обыкновенная гадюка

Аннотация: Работа посвящена использованию методов нечеткой ло-
гики для решения задач классификации биологических объектов. Рас-
смотрено построение и использование нечеткого вывода методом 
Заде – Мамдани. Поставлена задача выработки логических правил 
прижизненного определения пола гадюки по серии качественных и 
количественных морфологических признаков. Показаны два варианта 
решения задачи с помощью методов формальной бинарной логики и с 
помощью методов нечеткой логики. Рассмотрены основные компонен-
ты формальной логики (понятия, суждения, законы) и нечеткой логики 
(функции принадлежности, лингвистические переменные, вычисление 
нечетких умозаключений). Указаны методы задания функций принад-
лежности; реализован метод составления логистических уравнений 
с использованием распределений значений признаков по обширной 
выборке животных. Предлагается интерпретировать функции принад-
лежности как семантический фильтр, усиливающий диагностические 
свойства изучаемых признаков. Все расчеты проиллюстрированы чис-
ленными примерами. Для всех этапов моделирования написаны свои 
скрипты, прикрепленные по гиперссылке к тексту. Выполнение скрип-
тов в среде пакета R позволит в деталях ознакомиться со всеми этапа-
ми исследования. Обсуждаются причины невостребованности данного 
метода в практике экологических исследований. Рассмотрены вопросы 
настройки параметров и способы верификации логической модели. От-
мечено активно развивающееся направление интеграции нечеткой ло-
гики с нейросетевым моделированием.
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Введение
Нечеткая логика призвана трансформи-

ровать множество неточных фактов и со-
ображений в конкретный вывод, решение, 
действие. Начиная с семидесятых годов 
алгоритмы нечеткой логики используются 
для управления роботами и производствен-
ными процессами (Рыбин, 2007). Нечеткая 
логика − это синтез аппарата формальной 
логики и теории множеств (Паклин, 2021). 
По мнению ряда авторов, теория нечеткой 
логики оказалась главным прорывом ма-
тематики прошлого века (Ланге, 2018). В 
экологической сфере она позволяет класси-

фицировать природные явления (объекты) 
(Меншуткин, 2010) в медицине − диагности-
ровать заболевания (Харьков, 2011; Зюбова, 
2013; Быков и др., 2016; Ramirez-Mendoza, 
2022). Наработки нечеткой логики исполь-
зуются в близких дисциплинах − биометри-
ке (boimetrics − распознавание личности по 
биологическим свойствам, Du, 2012) и био-
информатике (bioinformatics − моделирова-
ние структуры биологических макромоле-
кул, Baldi, Brunak, 2001; Bandyopadhyay et al., 
2007). Собственно биометрия (biostatistics, 
прежняя biometrics), широко используемая 
в экологических исследованиях, практиче-
ски игнорирует эту область: ни в одном до-
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статочно свежем учебнике по биометрии 
(Quinn, Keough, 2002; Дюк, Эмануэль, 2003; 
Chang, 2011; Джеймс и др., 2016; Соколов и 
др., 2016; Pagano, Gauvreau, 2018) нет пред-
ложений по использованию нечеткой логи-
ки. Основной лейтмотив нашей публикации 
состоит в популяризации этого метода коли-
чественной обработки экологических дан-
ных.

Цель сообщения − показать алгоритм кон-
струирования классификационных построе-
ний в экологических исследованиях с помо-
щью аппарата нечеткой логики.

В нашем сообщении рассмотрен подход к 
решению задачи определения пола обыкно-
венной гадюки (Vipera berus L.) по качествен-
ным и количественным признакам. По мере 
изложения задач вводятся необходимые те-
оретические понятия. Расчеты выполнены 
в среде R (The R…, 2023). Все этапы можно 
повторить, выполняя представленные в тек-
сте скрипты. Перед чтением статьи мы ре-
комендуем ознакомиться с кратким, но ре-
льефным описанием изучаемой технологии 
(Палкин, 2021). Этот удачный текст поможет 
создать общее впечатление о методе, тогда 
как наш материал детально покажет все эта-
пы осуществления процедуры.
Материалы

Данные по морфологии обыкновенной 
гадюки собраны нами в 1992−2023 гг. на 
островах Кижского архипелага (Коросов, 
2010). В качестве источника данных служит 
обширная таблица, сокращенный вариант 
которой (datavip.csv, 325 записей) доступен 
по гиперссылке. Пол гадюк из представ-
ленной базы данных определялся по серии 
внешних морфологических признаков, часть 
из которых проанализирована в статье. Под-
тверждение определений пола выполнено 
при вскрытии около 50 особей.
Традиционные методы исследований

Нечеткая логика является развитием фор-
мальной («четкой») логики и решает в том 
числе похожие задачи, например классифи-
кацию особей по статусу. Рассмотрим реше-
ние задачи прижизненной диагностики пола 
обыкновенной гадюки сначала методами 
традиционной логики, а в следующем раз-
деле − с помощью нечеткой логики.

Цель предстоящей работы состоит в том, 
чтобы составить логические правила, ко-
торые позволяют по внешним морфоло-
гическим признакам выявить среди гадюк 
самцов и самок. Сначала предстоит изучить 

экстерьерные признаки, выявить значения, 
характерные для разнополых особей, и в за-
ключение построить логическую модель для 
идентификации пола. В качестве характери-
стик выступят следующие: окраска спины и 
хвоста, размеры тела и хвоста.

Для введения в метод понадобится ряд 
терминов формальной логики и теории 
множеств. Формальная (аристотелева) логи-
ка изучает методы правильного мышления 
и рассматривает три главных темы: поня-
тия, суждения и «законы» логики (Свинцов, 
1987).

Вводя биологическое понятие, например 
«хвост», о котором пойдет речь, нужно ви-
деть весь путь становления этого понятия. 
Непосредственное чувственное восприятие 
конкретных хвостов гадюк сохраняем в па-
мяти как представление о них. Опыт изуче-
ния разнообразных примеров приводит к 
абстрагированию от конкретного наполне-
ния, к обобщению, собственно к понятию, 
относящемуся ко всем объектам данного 
класса: «хвост − это часть тела, орган живот-
ного, который включает в себя позвоночный 
столб и расположен позади ануса или клоа-
ки». Определение понятия дается по прави-
лам: определяемое равно определяющему, 
без логического круга, с положительным со-
держанием, видовые признаки следуют за 
родовыми. В нашем примере используют-
ся следующие понятия: тело, хвост, спина, 
окраска, размеры, пол.

(Здесь не обойтись без примеров оши-
бочных дефиниций. Так, непрофессиона-
лизм некоторых авторов Википедии виден 
по логическим ошибкам даже в простейших 
определениях: «Хвост... − отдел сегменти-
рованного тела, располагающийся поза-
ди анального отверстия и не содержащий 
кишечника» (https://ru.wikipedia.org/wiki/
Хвост); налицо отрицательное содержание, 
т. е. ошибка в построении дефиниции. Од-
нако известное определение Н. Винера «...
информация − это... не вещество и не энер-
гия...» (что, в принципе, позволяет добавить: 
«и не заячий хвостик»), на наш взгляд, не 
следует рассматривать как ошибку, но как 
умышленную провокацию, заставляющую 
исследователей глубже вникать в тему.)

Понятия объединяются в словесные кон-
струкции − простые суждения, логически 
сочетающие субъект (предмет, «хвост») и 
предикат (характеристики, «длинный») и 
поэтому обладающие свойством истин-
ности (ИСТИНА − это когда суждение соот-
ветствует наблюдению, и ЛОЖЬ − когда не 
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соответствует). В формализованной теории 
множеств суждения обозначаются латински-
ми буквами (A, B...), а значения истинности 
— цифрами 0 и 1, в среде R − константами 
FALSE, TRUE. Утверждение «длинный хвост» 
(A) истинно, если перед нами самец гадюки, 
и ложно, если самка; для любой самки A = 0, 
для самца A = 1. Другое утверждение, «спи-
на серая», для самцов истинно, B = 1, для са-
мок − ложно, B = 0.

Память подсказывает, что для самцов ис-
тинными будут следующие суждения: спи-
на серая, спина синяя, спина черная, хвост 
длинный, хвост (снизу) черный, тело длин-
ное, тело короткое.

Сложные суждения объединяют серию 
простых суждений, которые занимают во 
фразе свои позиции. Находясь в пропози-
ции, они объединяются пропозициональны-
ми союзами. Для наших целей важны лишь 
три метода объединения простых суждений, 
три союза: конъюнкция (логическое И, ∩), 
дизъюнкция (логическое ИЛИ, ∪) и имплика-
ция (логическое ВЛЕЧЕТ, →). Сложное сужде-
ние обретает значение истинности в зависи-
мости от истинности входящих в него сужде-
ний и способа их объединения (табл. 1).

Таблица 1. Значения истинности для суждения «самец» по характеристикам гадюк 

Хвост длинный, 
A

Спина серая, B A ∩ B A ∪ B A → B

0 0 0 0 1

0 1 0 1 1

1 0 0 1 0

1 1 1 1 1

Смысл операций, представленных в табл. 
1 для гадюк из нашего примера, очевиден. 
Конъюнкция (∩). Это не самец, когда хвост 
не длинный И спина не серая (0 ∩ 0 = 0), ког-
да хвост не длинный И спина серая (0 ∩ 1 
= 0), когда хвост длинный И спина не серая 
(1 ∩ 0 = 0). У самца обязательно длинный 
хвост и серая спина (1 ∩ 1 = 1). Дизъюнкция 
(). Это может быть самец, когда ИЛИ хвост 
длинный (1  0 = 1), ИЛИ спина серая (0  1 = 
1), ИЛИ и хвост длинный, и спина серая (1  
1 = 1); это не самец, если хвост не длинный 
и спина не серая (0  0 = 0). Импликация (→). 
Когда хвост не длинный, то спина не серая 
(0 → 0 = 1); импликация истинна (это не са-
мец). Когда хвост длинный, то спина серая (1 
→ 1 = 1); импликация истинна (это самец). В 
отличие от первых союзов, импликация со-
держит неравнозначные суждения, второе 
важнее. Поэтому если верное (второе) суж-
дение получено из неверного (первого) суж-
дения, в целом оно считается истинным. Все 
равно, какой хвост, когда спина серая (0 → 
1 = 1), импликация истинна. Независимо от 
того, какой хвост, когда спина не серая (1 → 0 
= 0), импликация ложна (это не самец).

Сложные суждения должны подчиняться 
«законам логики»: тождества, непротиво-
речия, исключения третьего. Формальная 
логика имеет дело только с двумя значени-
ями − ИСТИНА и ЛОЖЬ: если данная особь 
самец (ИСТИНА), то это не самка (ЛОЖЬ), и 

наоборот. Здесь проявляется закон исключе-
ния третьего: суждение может быть либо 
истинным, либо ложным, третьего не 
дано. Стремление к однозначности харак-
терно для интерпретации человеком явле-
ния окружающего мира, когда все хочется 
свести к дихотомии: «Крым наш или нет?», 
«пить вредно или полезно?». И это понятно, 
поскольку управленческие решения долж-
ны приниматься только тогда, когда ситуа-
ция «созреет»; таков, например, механизм 
одноконтурной отрицательной обратной 
связи. Дискретное, в т.ч. дихотомическое, 
решение при моделировании во многих слу-
чаях полезно, но это не единственный путь.

Теперь есть все термины, чтобы постро-
ить логическую модель для идентификации 
пола гадюк. Любая модель включает в себя 
входные переменные (X), действия над 
ними (f) и выходные переменные (Y) (Коро-
сов, 2002).

Выходная переменная − это пол особи со 
значениями «самец» (y = 1) и «самка» (y = 
0). Для большей наглядности можно эти зна-
чения отобразить на диаграмме, где по оси 
абсцисс отложить значения пола, а по оси 
ординат − истинность этого утверждения 
(иначе − нашу уверенность в конкретном 
диагнозе,  μ) (рис. 1).
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Рис. 1. Выходные функции принадлежности  μ
F
 «самки» и  μM «самцы» для признака «пол» (y)

Fig. 1. The output membership functions µ
F
 "females" and µM "males" for the attribute "sex" (y)

Входные переменные − это морфологи-
ческие характеристики особей: окраска спи-
ны и хвоста, размер тела и хвоста (табл. 2). 
Вспоминая свою многолетнюю работу с га-
дюками (Коросов, 2010), можно отметить 
пять основных градаций окраски спины: 
коричневая (самки), зеленая (самки), серая 
(самцы), синяя (самцы), черная (оба пола). У 

самцов хвост снизу почти весь черный, у са-
мок на треть − желтый. Размер хвоста тоже 
отличается: он короткий у самок и длинный 
у самцов. По размерам тела гадюки обоего 
пола могут быть средними и крупными (мел-
кие молодые особи не рассматриваются, 
т. к. они однотипно окрашены в коричневые 
ювенильные тона).

Таблица 2. Обозначения и значения модельных переменных 

Свойство Градации (термы)
Окраска спины 

(Color)
коричневая ( 
dark yellow)

зеленая 
(salad)

серая 
(grey)

синяя 
(blue)

темная 
(dark)

Окраска хвоста 
(Tail)

желтый 
(yellow)

черный 
(black)

   

Размер тела 
(Length total)

средний 
(small)

крупный 
(big)

   

Длина хвоста 
(Length caudal)

короткий 
(short)

длинный 
(long)

   

Пол (Sex) самка 
(female) 

(y = 0)

самец 
(male) 
(y = 1)

   

Практика показывает, что одни характери-
стики однозначно указывают на самцов, на-
пример, самки не могут быть ни серыми, ни 
синими. Некоторые характеристики имеют 
смысл только в сочетании с какими-то дру-
гими, например, у средних самцов хвост ко-
роткий и неотличим от крупных самок, чер-
ную окраску могут иметь оба пола. Разные 
свойства отличаются по трудоемкости их 
получения, например, определить окраску 
хвоста снизу можно только поймав змею. 
По причине определенной опасности этой 
процедуры такое свойство нельзя рекомен-
довать как приоритетное; сначала следует 
понять, можно ли идентифицировать особь 
по другим характеристикам, дистанционно.

Действия над входными переменными − 
это логические операции преобразования 
входных переменных в выходные. Для диа-
гностики пола особи необходимо отобра-
зить такие сочетания значений изучаемых 
признаков, которые характерны для самок, и 
отдельно − которые характерны для самцов. 
Все возможные сочетания градаций этих 
характеристик отображены в обобщающей 
табл. 3. Часть сочетаний не была включена 
в таблицу, поскольку они невозможны. На-
пример, в природе нет средних коричневых 
самок с желтым и длинным хвостом. Таким 
образом, была создана модель в виде пра-
вил классификации (см. табл. 3).
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Таблица 3. Правила для диагностики пола обыкновенной гадюки

Входные переменные Выходная 
переменная

Краткая запись 
правила

окраска спины, 
Co

окраска 
хвоста, T размер тела, Lt длина 

хвоста, Lc пол, y B∩T∩S∩L → y

коричневая желтая средний короткий самка y∩y∩s∩s → 0
зеленая желтая средний короткий самка s∩y∩s∩s → 0

серая черная средний короткий самец g∩b∩s∩s → 1
синяя черная средний короткий самец b∩b∩s∩s → 1

темная черная средний короткий самец d∩b∩s∩s → 1
темная желтая средний короткий самка d∩y∩s∩s → 0

коричневая желтая крупный короткий самка y∩y∩b∩s → 0
зеленая желтая крупный короткий самка s∩y∩b∩s → 0

серая черная крупный длинный самец g∩b∩b∩l → 1
синяя черная крупный длинный самец b∩b∩b∩l → 1

темная черная крупный длинный самец d∩b∩b∩l → 1
темная желтая крупный короткий самка d∩y∩b∩s → 0

Каждая строка из табл. 3 представляет со-
бой сложное суждение, в котором для объ-
единения пяти простых суждений исполь-
зуются три союза И (конъюнкция), а также 
союз ВЛЕЧЕТ (импликация): B∩T∩S∩L → y. 
Применяя рассмотренные ранее обозначе-
ния, все продукционные правила были за-
писаны в символической форме.

Итак, логическая модель (см. табл. 3) по-
строена. Теперь настает время воспользо-
ваться результатами проделанной работы. 
Таблица дает однозначную идентификацию 
пола гадюки по описанным морфологиче-
ским признакам.

Проанализируем первые попавшиеся 
в Интернете картинки по запросу «vipera 
berus» (рис. 2). Гадюка серой масти (g∩... 
→ 1) (https://avatars.mds.yandex.net/i?id=8
bd188b4d5dde604dc081a659bcdd95f4d17
ea98-4860111-images-thumbs&n=13) легко 
определяется как самец (y = 1); у крупной 
коричневой змеи виден короткий и на треть 
желтый хвост (y∩y∩b∩s → 0) (https://avatars.
mds.yandex.net/i?id=f440ff55dcee3023f7e
ea2fdbc6edfaa4932af31-10525373-images-
thumbs&n=13), значит, это самка (y = 0).

 Рис. 2. Фото из Интернета: самец и самка обыкновенной гадюки
Fig. 2. Photo from the Internet: male and female common viper
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Представленный выше алгоритм класси-
фикации был основан на экспертном мне-
нии (воспоминаниях) автора о наличии тех 
или иных показателей у разнополых гадюк. 
Во многих случаях представлений экспертов 
достаточно, чтобы можно было составить 
успешную классификацию, тем более что 
существуют методы, позволяющие путем 
итеративных опросов нескольких экспертов 
прийти к выравненным оценкам (Григорье-
ва и др., 2018). Иногда и не существует дру-
гих путей анализа ситуации. Однако в нашем 
случае мы можем обратиться к фактам, ста-

тистике и построить распределения выбран-
ных значений в изученной выборке (рис. 
3) для уточнения диагностических свойств 
рассмотренных характеристик. В среде R 
распределение показателя позволяют по-
строить функции table() для качественных 
данных, hist() − для количественных. В рас-
четах использована обучающая выборка из 
250 экз., выбранных случайно. Расчет и по-
строение частотных распределений входных 
переменных (см. рис. 3) выполняется в пер-
вой части скрипта 01 memfun.R.

Рис. 3. Распределение самок (1) и самцов (2) гадюки по окраске спины (Co, А), по длине хвоста (Lc, Б) и 
по длине тела (Lt, В)

Fig. 3. Distribution of female (1) and male (2) vipers by back coloration (Co, A), tail length (Lc, Б) and body 
thickness (Lt, В)

Анализ распределений показывает, что у 
разных полов есть представители со всеми 
вариантами окраски, даже одна серая сам-
ка! Утверждение (суждение) «серая спина» 
для самцов оказалось не абсолютно истин-
ным, B ≠ 1. Еще хуже оказалась ситуация с 
длиной хвоста: трансгрессия между распре-
делениями для разнополых животных «на 
глаз» больше половины от размаха выбор-
ки. Иначе говоря, вопреки экспертному мне-
нию, утверждение «у самцов хвост длин-
ный» далеко от истины, А < 1.

Итак, реальность указывает на то, что экс-
пертные бинарные утверждения не были 
абсолютно истинными. Если стоит цель опи-
сать действительность, то категории «истин-
ность» и «ложность» должны быть не дис-
кретными целочисленными, но непрерыв-
ными дробными.

Собственно в этом и состоит переход от 
четкой логики к нечеткой: с подачи автора, 
Л. Заде (1976), истинность стала рассма-
триваться как переменная, которая прини-
мает не два, а множество разных значений: 
«очень истинно», «более-менее истинно», 

«не очень ложно» и т. д., и выражаться дроб-
ным числом в диапазоне от 0 до 1.
Оригинальные методы исследований

В стремлении включить в логические ка-
тегории все многообразие мира, автор тео-
рии нечеткой логики (Заде, 1975) приблизил 
ее к естественному языку, который в боль-
шей мере соответствует действительности, 
чем формальная бинарная логика Аристо-
теля. Теорию и приложения нечеткой ло-
гики можно найти во многих публикациях 
(Рыбин, 2007; Григорьева и др., 2018; Ланге, 
2018; Чернов, 2018 и др.).

Функция принадлежности
В первую очередь было предложено от-

казался от дискретной степени истинности 
и вместо двух значений ЛОЖЬ (0) и ИСТИНА 
(1) использовать дробную степень истин-
ности, которая была названа «функция при-
надлежности» (membership function, обо-
значается MF или μ). В литературе можно 
найти разные синонимичные обозначения 
для этой функции − характеристическая, со-
вместимости, соответствия, уверенности, 
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истинности. В каждом случае имеется в виду 
«степень принадлежности определенного 
значения характеристики x к данному классу 
объектов». Эта степень принимает дробные 
значения в пределах от 0 до 1 (Заде, 1975).

Функции принадлежности могут быть за-
даны, исходя из теоретических представле-

ний, мнений экспертов или с опорой на эм-
пирические данные.

Функцию принадлежности можно задать 
графически или аналитически, с помощью 
формул (Чернов, 2018). Часто используют 
функции в форме треугольника, трапеции, 
гауссианы и логита (рис. 4).

 Рис. 4 . Варианты форм функции принадлежности
Fig. 4. Variants of the forms of the membership function

Для треугольной функции принадлеж-
ности аналитическая форма определяется 
тремя значениями абсциссы для левой (a), 
средней (b) и правой (c) вершин треуголь-
ника, в которых функция принадлежности 
равна 0, 1, 0; промежуточные значения MF 
вычисляются по формуле:

Трапеция задается четверкой значений x 
(a, b, c, d), которым соответствуют значения 
MF: 0, 1, 1, 0. Промежуточные значения MF 
вычисляются по формуле:

Ключевые точки (a, b, c, d) задаются, исхо-
дя из теоретических или практических сооб-
ражений. Частным случаем трапеции можно 
считать прямоугольник, для задания которо-
го достаточно всего двух значений − одной 

абсциссы и одной ординаты (см. выше).
Функция принадлежности может быть за-

дана гауссовой кривой с двумя параметра-
ми (средней M и стандартным отклонением 
S): μx = a * exp{−[(x − M) / S]2}. В этом случае 
предварительно нужно изучить статистиче-
ские свойства базовой переменной x и на-
значить параметры M и S.

Для той же цели можно использовать 
формулу логита: μx = 1/(1 + exp(−(a0 + a1 * x)), 
заранее подбирая параметры кривизны (a) 
и смещения. Для моделирования двух аль-
тернативных термов удобнее всего выбрать 
именно этот вариант.

Параметры функций принадлежности в 
процессе работы над моделью могут быть 
изменены, в т. ч. с помощью методов опти-
мизации.

* * *
Решая поставленную задачу, для начала 

составим функции принадлежности в гра-
фической форме. Для этого найдем отно-
сительные веса тех или иных значений для 
каждой группы, используя ранее получен-
ные распределения.

Так, окраску D (черную) имеют 69 самок 
из 237 (0.29 из 1) и 10 самцов из 39 (0.26 из 1) 
(табл. 4). Рассчитав отношение долей (0.29 
и 0.26) к сумме (0.55), находим, что при об-
наружении, например, черной особи (Dark) 
степень уверенности в том, что это самка, со-
ставит 0.52, что самец − 0.48.
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Таблица 4. Расчет значений функции принадлежности μ
Co

 для показателя окраски Co 

  Варианты окраски спины  
Показатель Пол Yallow-dark Salad Dark Grey Сумма

Число самок f 50 118 69 0 237
Число самцов m 0 0 10 28 38

Доля от самцов f 0.21 0.5 0.29 0 1

Доля от самцов m 0 0 0.26 0.74 1

μ
CoF

f 1 1 0.52 0  
μCoM m 0 0 0.48 1  

Расчет эмпирических входных функций 
принадлежности выполняется во второй ча-
сти скрипта 01 memfun.R. Все рассчитанные 
эмпирические значения функций принад-

лежности были записаны в файлы 'mfCo.
csv', 'mfLc.csv', 'mfLt.csv' и представлены на 
диаграмме (рис. 5). Для упрощения рассче-
тов данные по окраске хвоста опустили.

Рис. 5. Функции принадлежности для показателей окраска спины (Co) («цветная, самочья», μ
CoF

; 
«бесцветная, самцовая», μCoM), длина хвоста (Lc) («хвост короткий», μLcS; «хвост длинный», μLCL) и длина 

тела (Lt) («тело короткое», μLtS; «тело длинное», μLtL)
Fig. 5. Accessory functions for indicators back coloration (Co) ("colored, female", µ

CoF
; "colorless, male", µCoM), 

tail length (Lc) ("tail short", µLcS; "tail long", µLCL) and body length (Lt) ("body short", µLtS; "body long", µLtL)

Рассмотрим показатель «длина хвоста» 
(Lc) для класса объектов «самки гадюки» 
(см. рис. 3, 5). Не все значения длины хвоста 
принадлежат этому классу. Значения менее 
50 мм, действительно, принадлежат только 
самкам (см. рис. 3, 5), значения от 50 до 70 
мм частично принадлежат не только самкам, 
но и самцам; …; ни одно значение более 90 
мм не принадлежит самкам. По этому опи-
санию (используя частоты распределения) 
можно построить график, соответствующий 
ходу функции принадлежности значений 
длины хвоста, обнаруженной у самок гадю-

ки. От 30 до 50 мм она будет равна единице, 
затем начнется снижение, и с 90 мм она бу-
дет равна нулю (см. рис. 5). Поскольку все же 
часть значений из этого ряда встречается и 
у самцов, эту функцию принадлежности сле-
дует назвать «кроткий хвост» (μLcS). Анало-

гичное построение нужно выполнить и для 
самцов (см. рис. 5), построив функцию при-
надлежности «длинный хвост» (μLCL).Для конкретных значений переменной Lc 
первый график μLсS читается так: для промера 
Lс = 60 мм с уверенностью на 90 % (μLcS = 0.9) 
мы можем утверждать, что хвост короткий. 
Для того же значения на втором графике μLcL: утверждение «хвост длинный» для Lс = 60 
мм истинно на 10 %. Важно отметить, что 
отдельные функции принадлежности − это 
как бы прежние дискретные суждения («у 
самцов хвост длинный»), которые в новой 
интерпретации расширились, разрослись до 
серии количественных оценок истинности, 
отображаемых в виде графика функции.

В дальнейшем при упоминании термина 
«функция принадлежности» перед внутрен-
ним взором читателя должен возникать об-
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раз одной кривой линии графика, отражаю-

щего соответствие всех изучаемых значе-
ний признака x − одному из классов.

Таким образом, говоря о каком-то свой-
стве одной группы в рамках нечеткой логи-
ки, мы имеем в виду два ряда значений: 1) 
базовую переменную (это собственно про-
меры, например, x

1
, длина хвоста, варьиру-

ющая от 20 до 110 мм) и 2) функцию при-
надлежности (степень уверенности, что эти 
числа принадлежат данной группе, μ, варьи-
рующей от 0 до 1).

Рассматривая все эти графики, по-
прежнему можно видеть, что обычно сам-
ки крупнее, у самцов хвост длиннее, серые 
особи − самцы, а зеленые − самки. Однако 
теперь прежние простые однозначные суж-
дения «расширились», получив плавные 
количественные характеристики, т. е. они 
стали полнее описывать действительность. 
Став функциями принадлежности, эти ут-
верждения не потеряли смысла логических 
суждений (со своей степенью истинности). 
Именно поэтому над ними можно произво-
дить логические операции, строить логиче-
ские модели, т. е. соединять пропозицио-
нальными союзами в сложные логические 
суждения.

Лингвистическая переменная
Автор теории нечеткой логики предло-

жил название «лингвистические перемен-
ные» для подобных многозначных характе-
ристик. В примере их три: «окраска спины 
гадюки», «размер хвоста гадюки», «размер 
тела гадюки». Обозначение «лингвистиче-
ская» (или «словесная») эти переменные по-
лучили потому, что они призваны словами 
охарактеризовать какие-то градации. Так, 
«длина тела» (Lt) включает две градации, 
два качества особей, обозначенные словами 
«длинное тело» (рис. 5: 1) (в основном сам-

ки) и «короткое тело» (рис. 5: 2) (в основном 
самцы). В нашем примере лингвистическая 
переменная «длина тела» составлена из 
двух функций принадлежности (называе-
мых еще «термы»). Две другие лингвистиче-
ские переменные − «длина хвоста» и «окра-
ска спины» также имеет по два терма, по 
две функции принадлежности. На диаграм-
ме (рис. 5) показаны три лингвистические 
переменные. В строгое определение линг-
вистических переменных входят не только 
список термов, значения базового признака 
x и функции принадлежности μx, но и другие 
характеристики. Однако пока достигнутого 
объема знаний достаточно для построения 
нашей модели.

Построение логической модели (продук-
ционные правила)

Новая логическая модель имеет типичную 
структуру: входные переменные в резуль-
тате некоторых действий над ними долж-
ны превращаться в выходные переменные 
(рис. 6).

Однако на этом пути «четкие» входные 
переменные (имеющие физическую раз-
мерность − граммы, секунды, миллиметры, 
x, y) преобразуются в «нечеткие» величины 
− функции принадлежности (μx, μy), выра-
жающие степень соответствия конкретных 
значений тем или иным классам объектов. 
Такое преобразование названо фаззифика-
цией. Далее выполняются некие действия 
(по определенным правилам) над преобра-
зованными входными величинами, в резуль-
тате получают преобразованную выходную 
величину (μy). Затем выполняется обратное 
преобразование нечеткой переменной μy в 
«четкую» величину, выходное модельное 
значение y’. Эта операция названа деаззи-
фикация.

Рис. 6. Схема моделирования с помощью аппарата нечеткой логики
Fig. 6. The scheme of modeling using the fuzzy logic apparatus
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Вернемся к примеру.
Выходная лингвистическая переменная 

(«пол» со значениями y = 1 «самец» и y = 0 
«самка») по-прежнему задана как два тер-
ма (прямоугольной формы) со значениями 
функций принадлежности 0 и 1 (см. рис. 1).

Входные лингвистические переменные 
«окраска спины», «длина хвоста», «размер 
тела» заданы в виде графиков функций при-
надлежности μ

Co
, μLc, μLt для базовых пере-

менных Co, Lc, Lt (см. рис. 5).
Действия над входными переменными − 

это логические операции преобразования 
входных лингвистических переменных в 
выходные лингвистические переменные. В 
примере смысл этих операций состоит в том, 
чтобы, получив характеристики конкретных 
особей, можно было оценить, насколько хо-
рошо они соответствуют характеристикам 
самок и самцов.

Существует несколько алгоритмов нечет-
кого моделирования; ниже рассмотрен ал-
горитм Мамдани (Осовский, 2002; Григорье-
ва и др., 2018; Чернов, 2018).

Продукционные правила для расчета вы-
ходных функций принадлежности

Общая формула нечеткого логического 
вывода выглядит так же, как и для формаль-
ной логики μCo ∩ μLc ∩ μLt → μS. Однако из-за 
изменения смысла входных переменных 
операции конъюнкции, дизъюнкции и им-
пликации в нечеткой логике приняли форму 
действий над множествами, это операции 
пересечения, усечения, объединения.

Конъюнкция становится пересечением 
множеств в точке x:

μFM = μCo ∩ μLc ∩ μLt = min(μ
Co

, μLc, μLt ).Импликация принимает смысл усечения 
выходной функции принадлежности.

Дизъюнкция становится объединением 
усеченных множеств в точке x:

μFM = μF1 U μF2 U … U μM7 U μM8 = max(μF1 ..., ... μM8).Используя эти операции, составляем мо-
дель − таблицу продукционных правил (табл. 
5), которые позволяют по конкретным зна-
чениям характеристик (Co, Lc, Lt) для каждой 
особи определить пол (y).

С формальной стороны продукционные 
правила должны строиться так, чтобы рас-
сматривать все возможные сочетания функ-
ций принадлежности (как это было сделано 
в табл. 5). Если какие-то сочетания невоз-
можны, то их не включают в таблицу и не ис-
пользуют в расчетах. В нашем примере все 
три входные функции имеют по два терма, 

значит, общее число комбинаций термов 
равно восьми: 23 = 8. 

Составление продукционных правил 
представляет собой не формальный, а ос-
новной, интеллектуальный, этап работы при 
моделировании с помощью нечеткой логи-
ки. Для каждого сочетания входных функций 
принадлежности нужно подобрать такую 
выходную функцию принадлежности, чтобы 
она была адекватна реальности. При этом 
необходимо учитывать все наблюдаемые 
сочетания характеристик у разнокачествен-
ных объектов. Например, даже если особь 
имеет светлую самцовую окраску, но корот-
кий хвост и длинное тело, это явно самка 
(правило 6). Если построенные правила не 
охватывают всех вариаций реальности, зна-
чит, нужно увеличивать число термов и рас-
ширять спектр возможных ситуаций, строить 
дополнительные продукционные правила.

Возможна и более компактная форма за-
писи тех же правил:

min(μ
CoF

, μLcS, μLtS) → μ
F

min(μ
CoF

, μLcS, μLtL) → μ
F

min(μ
CoF

, μLcL, μLtS) → μM
min(μ

CoF
, μLcL, μLtL) → μ

F

min(μCoM, μLcS, μLtS) → μM
min(μCoM, μLcS, μLtL) → μ

F

min(μCoM, μLcL, μLtS) → μM
min(μCoM, μLcL, μLtL) → μM
Последовательно рассмотрим смысл пе-

ресечения, усечения и объединения функций 
принадлежности для правил 1 и 7, представ-
ленных в табл. 5.

Правило 1. min(μ
CoF

, μLcS, μLtS) → μ
F
 озна-

чает, что для некоей особи неизвестного 
пола, имеющей индивидуальные значения 
трех переменных (самочья цветная окраска, 
короткий хвост, короткое тело − F, S, S), мы 
сначала определяем три значения функции 
принадлежности (μ

CoF
, μLcS, μLtS), затем выби-

раем наименьшее (рис. 7). Отыскивая самое 
слабое звено в наших суждениях, мы выби-
раем минимальный, но тем самым гаран-
тированный результат. После этого выбора 
мы усекаем (→) функцию принадлежности 
«самки» (μ

F
) по этому уровню, получая опре-

деленную степень уверенности, что при дан-
ном конкретном сочетании значений (F, S, S) 
перед нами самка.

Так, конкретная темная особь с хвостом 80 
мм и телом 57 см (Co = D, Lc = 80, Lt = 57) по 
графикам функций принадлежности получа-
ет три значения (μCoF = 0.52, μLcS = 0.04, μLtS = 
0.58), из которых выбираем минимальное 
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Таблица 5. Продукционные правила для диагностики пола обыкновенной гадюки

 Входные лингвистические переменные с градациями
Выходная 

лингвистическая 
переменная

№ окраска спины 
(Co:Colored/Gray/Dark)

длина хвоста 
(Lc: Short/Long)

размер тела 
(Lt: Short/Long)

пол 
(S: M/F)

1 F S S F

2 F S L F

3 F L S M
4 F L L F

5 M S S M
6 M S L F

7 M L S M
8 M L L M

Выходная переменная: y = точка равновесия (max(min(μCo, μLc, μLt))

0.04. Теперь переносим (→) эту величину на 
диаграмму выходной переменной μ

F
 (см. рис. 

1) и отсекаем от нее фигуру выше границы 
μF = 0.04 (см. рис. 7). Итак, гарантированная 
уверенность в том, что особь с характеристи-
ками (Co = D, Lc = 80, Lt = 57) по первому пра-
вилу является самкой, составляет 0.04.

Задача состоит в том, чтобы выполнить 
расчеты по всем правилам для данной особи 
с неизвестным полом. Для примера остано-
вимся на расчете правила 7, затем рассмо-
трим результаты вычислений по всем осталь-
ным правилам.

Рис. 7. Применение правила 1: определение значений трех функций принадлежности ( μ
CoF

 = 0.52, μLcS = 
0.04, μLtS = 0.58) к категории «самка» отдельной особи с характеристиками Co = D, Lc = 80 мм, Lt = 57 см; 
конъюнкция (пересечения) функций принадлежности и отсечение значения от терма «самка» для вы-

ходной переменной «пол»
Fig. 7. Application of rule 1: determination of the values of three membership functions (µ

CoF
 = 0.52, µLcS = 

0.04, µLtS = 0.58) to the category "female" of an individual with characteristics Co = D, Lc = 80 mm, Lt = 57 cm; 
conjunction (intersection) of membership functions and cutting off the value from the term "female" for the 

output variable "gender"

Правило 7. min(μCoM, μLcL, μLtS) → μM означа-
ет, что для той же особи неизвестного пола, 
имеющей индивидуальные значения трех 
переменных (Co = D, Lc = 80, Lt = 57) мы по 
графикам определяем три значения (μCoF = 
0.48 μLcL = 0.98 μLtS = 0.58) функции принад-
лежности и выбираем наименьшее μ = 0.48 

(рис. 8). Переносим (→) эту величину на диа-
грамму выходной переменной μM (см. рис. 
1) и отсекаем от нее фигуру по граничному 
значению μM = 0.48 (рис. 8). Итак, правило 
7 утверждает, что со степенью уверенности 
0.48 эта особь является самцом.
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Рис. 8. Применение правила 7: определение значений трех функций принадлежности (μCoF = 0.48, μLcS = 
0.98, μLtS = 0.58) к категории «самец» отдельной особи с характеристиками Co = D, Lc = 80 мм, Lt = 57 см; 
конъюнкция (пересечения) функций принадлежности и отсечение значения от терма «самец» для вы-

ходной переменной «пол»
Fig. 8. Application of rule 7: determination of the values of three membership functions (µCoF = 0.48, µLcS = 

0.98, µLtS = 0.58) to the category "male" of an individual with characteristics Co = D, Lc = 80 mm, Lt = 57 cm; 
conjunction (intersection) of membership functions and cutting off the value from the term "male" for the 

output variable "gender"

Как можно было видеть, для отдельной 
особи нужно определить 6 значений для 6 
функций принадлежности (табл. 6), а затем 
проанализировать все возможные их ком-
бинации и для каждого случая определить 

значение выходной лингвистической пере-
менной μ (табл. 7).

 Всего для 8 правил рассчитываем 4 зна-
чения для выходного терма μ

F
 и 4 значения 

для μM. 

Таблица 6. Значения всех функций принадлежности для особи с характеристиками Co = D, Lc = 80 
мм, Lt = 57 см 

 μ
Co

μLc μLt
S 0.52 0.04 0.58
L 0.48 0.96 0.42

Таблица 7. Поиск точки равновесия выходной лингвистической переменной для особи с 
характеристиками Co = D, Lc = 80 мм, Lt = 57 см 

Правила μ
Co

μLc μLt min μ
F

μM
1 0.52 0.04 0.58 0.04 0.04  
2 0.52 0.04 0.42 0.04 0.04  
3 0.52 0.96 0.58 0.52  0.52
4 0.52 0.96 0.42 0.42 0.42  
5 0.48 0.04 0.58 0.04  0.04
6 0.48 0.04 0.42 0.04 0.04  
7 0.48 0.96 0.58 0.48  0.48
8 0.48 0.96 0.42 0.42  0.42

max     0.42 0.52
Баланс     y = 0.53

Обобщение выходных функций принад-
лежности 

Формула объединения значений всех тер-
мов выходной лингвистической переменной 
«пол» – это логическое ИЛИ, дизъюнкция, 
которая в терминах теории множеств пре-
вращается в поиск максимального значения: 
μM = max (μf, μ

m
). Смысл такой процедуры 

можно понимать как поиск лучшего для на-
ших целей решения. Поскольку цель состоит 
в диагностике пола, нужно брать самые вы-
сокие оценки уверенности в том, что данная 
особь самка или самец. В результате этого 
выбора получаем фигуру, совмещающую 
максимальные значения функции принад-
лежности к самкам и самцам (рис. 9).
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Рис. 9. Объединенная выходная функция принадлежности μ для значений пола y  с отметкой центра 
равновесия (0.53) для особи с характеристиками Co = D, Lc = 80 мм, Lt = 57 см

Fig. 9. The combined output function of membership μ for the values of sex y with the mark of the center of 
equilibrium (0.53) for an individual with characteristics Co = D, Lc = 80 mm, Lt = 57 cm

Расчет выходного значения y
Последняя процедура нашей модели 

– определение единственного «четкого» 
выходного значения y’ (Чернов, 2018), соб-
ственно пола для конкретной особи. Один 
из методов такой оценки состоит в опреде-
лении точки равновесия полученной фигуры 
для выходной лингвистической переменной 
по формуле: y = Σ(μ*y) / Σμ.

Поскольку выходные функции принад-
лежности мы задали в форме прямоуголь-
ника, в качестве абсциссы (y) можно взять 
единственные значения – центры левого и 
правого прямоугольников (y

F
 = 0.25 и yM = 

0.75). 
В качестве ординат нужно взять относи-

тельные веса выходных функций принад-
лежности: 

w0 = 0.42/(0.42 + 0.52) = 0.45, w1 = 0.52/
(0.42 + 0.52) = 0.55.

Расчеты дали величину: y’ = 0.25*w0 + 
0.75*w1 = 0.53.

Поскольку величина 0.5 была ранее при-
нята как пограничное значение между сам-
цами и самками, необходимо заключить, что 
для данной особи (y = 0.53 > 0.5) чаша весов 
склоняется в сторону самцов (рис. 9 ОБ).

Полный цикл моделирования в среде R 
Процедура моделирования с помощью 

нечеткой логики сводится к восьми этапам 
(метод Мамдани):

1.	 определение базовых переменных: 
это входные x и выходная y; 

2.	 задание функций принадлежности 
для выходной лингвистической переменной 
μy;

3.	 задание функций принадлежности 
для входных лингвистических переменных 
μx;

4.	 построение продукционных правил 
(конъюнкция и усечение);

5.	 задание формул обобщения проме-
жуточных выводов (дизъюнкция);

6.	 задание формул расчета выходной 
переменной;

7.	 настройка модели (классификация 
обучающей выборки объектов);

8.	 верификация модели (классификация 
тестовой выборки объектов);

9.	 использование: классификация неиз-
вестных объектов.

Выполняя скрипты 01 memfun.R, 02 fuzzy 
steps.R, 03 fuzzy verific.R, можно в деталях 
изучить всю процедуру. Первый скрипт под-
готавливает эмпирические значения для 
расчета функций принадлежности, второй 
находит логистические формулы для функ-
ций принадлежности и с их помощью клас-
сифицирует особей из обучающей выборки. 
Третий скрипт определяет пол особей по те-
стовой случайной выборке и оценивает по-
грешность. Ниже будут даны пояснения для 
работы некоторых фрагментов кода.

1. Определение базовых переменных. 
Скрипт 01 memfun.R читает значения «чет-
ких» входных переменных из файла datavip.
csv: для 325 особей представлены значения 
пола (S), окраски спины (Co), длины хвоста 
(Lc), длины тела, больше 50 см (Lt > 50). Фор-
мирует массив v для обучающей выборки 
объемом 250 экз. и массив y для «четкой» 
выходной переменной.

nv<-250 
v<-read.csv("vipdata.csv" )[-1]
[sample(1:325,nv),]
y<-rep(0,1,nv)
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 2. Для выходной лингвистической пере-
менной заданы два массива с четырьмя ну-
лями. Эта запись присутствует в скрипте 02 
fuzzy steps.R в теле цикла расчетов для каж-
дой особи.

yF<-yM<-rep(0,1,4)

3. Входные функции принадлежности 
должны быть заданы в форме шести уравне-

ний логистической регрессии, построенной 
по эмпирическим данным, представленным 
на рис. 5: одно уравнение для одной функ-
ции принадлежности. Для каждой перемен-
ной скрипт 01 memfun.R рассчитывает часто-
ты эмпирических распределений и эмпири-
ческие функции принадлежности, которые 
записывает в следующие файлы: для окра-
ски ‘mfCo.csv’, для длины хвоста ‘mfLc.csv’, 
для длины тела ‘mfLt.csv’ (табл. 8).

Таблица 8. Значения функций принадлежности для длины тела в файле mfLt.csv 

 V1 V2 V3 V4 V5 V6
 55 60 65 70 75 80

ddf 0.445 0.742 0.636 1 1 1

ddm 0.555 0.258 0.364 0 0 0

Скрипт 02 fuzzy steps.R, используя данные 
для всех переменных, рассчитывает функ-
ции принадлежности в форме логистической 
регрессии (с помощью функции glm()), фор-

мирует массив коэффициентов a (табл. 9) 
и записывает их в файл fuzzparameters.csv. 
Теперь функции принадлежности оказались 
гладкими (рис. 10).

Таблица 9. Коэффициенты a в уравнении логистической регрессии вида μx = 1/(1 + exp(−(a
1
 + a2*x)) 

для шести функций принадлежности 

 [1] [2]
1 70.96563 -23.5829293
2 -70.96563 23.5829292
3 26.89796 -0.3853506
4 -26.89796 0.3853506
5 -11.04376 0.1935276
6 11.04376 -0.1935276

Рис. 10. Функции принадлежности, рассчитанные по формулам логистической регрессии
Fig. 10. Membership functions calculated using logistic regression formulas

4. В скрипте 02 fuzzy steps.R выполняется 
работа восьми продукционных правил для 
определения пола у особей. Для удобства 
пол задан как числовой массив se. Расче-
ты выполняются в цикле для каждой особи 
из группы случайно отобранных (в коли-
честве nn экз.). Сначала задаются массивы 

для хранения значений выходных функций 
принадлежности (yF nn, yM). Затем форми-
руется массив входных переменных (x), ко-
торый содержит дублированные значения 
(x<-cbind(s=se[j],v[j,3:5])[,c(2,2,3,3,4,4)]). 
Это позволяет с использованием коэффи-
циентов a сразу рассчитать все значения 
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функций принадлежности для данной осо-
би (mf<-1/(1+exp(-(a[,1]+x*a[,2])))). Для на-
глядности полученные значения разносятся 
по ячейкам, имеющим говорящие названия 
(CoF – функция принадлежности «само-
чья окраска» и т.п.). Далее, в соответствии 
с рассмотренными выше правилами, вы-
бираются наименьшие значения из соче-
тания входных функций принадлежности 
(min(CoF,LcS,LtS)...) и присваиваются соот-
ветствующим выходным функциям принад-
лежности (yF[1]...).

5. Формулы обобщения промежуточных 
выводов из правил включены в цикл расчета 
для каждой особи (скрипт 02 fuzzy steps.R) – 
это выбор максимального значения из четы-
рех значений, рассчитанных (max(yF)...).

6. Формула расчета выходной перемен-
ной включена в цикл расчета для каждой 
особи (скрипт 02 fuzzy steps.R) и реализует 
рассмотренный выше метод поиска центра 
равновесия с помощью относительных ве-
сов: w0<-syF/(syF+syM) ; w1<-syM/(syF+syM) 
; y[j]<-0.25*w0+0.75*w1.

7. Настройка модели состоит в снижении 
расхождений между прогнозом модели и 

реальными значениями. Снизить расхожде-
ние (невязку) можно, если целенаправленно 
менять модельные параметры, от которых 
зависит форма входных и выходных функций 
принадлежности. Когда параметры функ-
ций принадлежности принимаются умоз-
рительно экспертами, такая настройка мо-
жет привести к существенному улучшению 
работы модели. Однако в нашем примере 
параметрами модели являются коэффици-
енты логистической регрессии, построенной 
по реальным репрезентативным данным, 
и мы не имеем возможности произвольно 
менять эти коэффициенты. В то же время 
выборка, по которой выполняется расчет, 
имеет меньший размер (250 записей), чем 
исходные данные (325 записей), следова-
тельно, можно несколько раз извлекать раз-
ные случайные выборки и остановиться на 
той, которая дает лучший прогноз. Степень 
прогностических возможностей построен-
ной модели можно оценить по доле случаев 
совпадения прогноза по самцам и самкам 
(sum(round(y)==se)/nv). Представленный ва-
риант модели дает погрешность 12 % (рис. 
11).

Рис. 11. Соответствие между прогнозными значениями y’ (упорядочены по возрастанию) и реальными 
значениями пола гадюк (самцы – крупные красные значки)

Fig. 11. The correspondence between the predicted values of y’ (sorted in ascending order) and the real 
values of the sex of the vipers (males – large red signs)

8. Верификация состоит в проверке точ-
ности прогноза пола по тестовой выборке, 
которая по большей части не участвовала в 
построении модели, в расчете коэффициен-
тов для входных функций принадлежности. 
Для этого служит скрипт 03 fuzzy verific.R. Из 
исходной выборки (объемом 325 записей) 
извлекаются 100 случайных особей и выпол-
няется идентификация пола. Серия прогонов 
показала, что доля правильных определе-
ний составляет от 0.86 до 0.93 (рис. 12).

9. Возможность использования модели 
для определения пола особей неизвестно-

го качества должна определяться, исходя 
из требований к точности модели. На наш 
взгляд, погрешность в 10 % слишком вели-
ка для того, чтобы рекомендовать такую мо-
дель в практику герпетологических исследо-
ваний. Оказалось, что изученных признаков 
недостаточно для уверенной диагностики 
пола, необходимы дополнительные характе-
ристики. Возможно, если бы в анализ были 
включены показатели окраски низа хвоста, 
наличие «перетяжки» в области клоаки, тол-
щина и масса особи, то погрешность модели 
снизилась бы до приемлемой величины.
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Рис. 12. Соответствие между прогнозными значениями y’ (упорядочены по возрастанию) и реальными 
значениями пола гадюк (самцы – крупные красные значки) для проверочной выборки

Fig. 12. The correspondence between the predicted values of y’ (sorted in ascending order) and the real 
values of the sex of the vipers (males – large red signs) for the test sample

Обсуждение 
Первую тему для обсуждения можно вы-

разить в вопросе: почему инструментарий 
нечеткой логики почти не используется в 
биолого-экологических исследованиях? Это 
не вполне понятно, ведь обсуждаемая мето-
дика довольно проста и с ее помощью, как 
мы показали, можно достичь целей клас-
сификации. В первую очередь, такой про-
бел можно объяснить тем, что в изданиях 
по биометрии описания методики либо во-
обще отсутствуют, либо даны очень кратко 
и то относительно лишь некоторых ее при-
ложений (Шитиков, Розенберг, 2013). Что же 
касается специальной математической лите-
ратуры, то для обычных биологов она вряд 
ли может служить эффективным пособием 
по применению, а упрощенные публикации 
из Интернета грешат неточностями и недо-
сказанностью. Другую причину можно усмо-
треть в кажущейся умозрительности пред-
ставления знаний в рамках этой методик. 
Разве можно добиться уточнения выводов, 
если вместо реальных характеристик анали-
зировать наши представления о них, т.е. сте-
пень принадлежности реальных значений к 
тем или иным оценочным сущностям? Если 
есть факты (конкретная выборка значений), 
то может ли наше представление о них быть 
лучше самих фактов? В рамках моделиро-
вания этот вопрос можно переозвучить так: 
разве преобразование исходных данных мо-
жет улучшить описание закономерности? И 
тогда ответ становится очевидным: конечно, 
может! Хорошо известно, что такие преоб-
разования, как избавление от избыточной 
изменчивости или «выпрямление» соотно-
шений (например, путем логарифмирова-
ния) позволяет точнее и полнее описать из-
учаемые биологические зависимости. Функ-

ции принадлежности выполняют именно эту 
роль – ликвидируют «эмпирические пере-
косы». Ближайшая аналогия − процедура 
неметрического шкалирования, которая со-
храняет от конкретных фактов только свой-
ство их упорядоченности, но не величину 
или пропорции. Функции принадлежности 
играют роль неких семантических целесоо-
бразных фильтров, которые уже на первом 
этапе обработки сообщают (приписывают) 
данным те или иные «веса» ценности, опе-
рирование которыми и приводит к искомо-
му результату. Функции принадлежности, на 
первый взгляд, могут показаться произволь-
но назначенными. Однако если настройку 
модели организовать как итеративную про-
цедуру приближения к нужному результа-
ту (см. ниже), умозрительность построения 
быстро превратится в объективность. По-
началу странное впечатление может про-
извести и очень нестрогая формальность 
(«нематематичность») всей процедуры по-
строения нечеткой модели. Число тремов, 
форма функций принадлежности, состав и 
число продукционных правил − все назнача-
ется автором модели. Такая ситуация сильно 
контрастирует с привычными формализо-
ванными методами статистического анали-
за (регрессии, главных компонент и пр.). Все 
это так, однако свободу действий, гибкость 
модели можно считать большим плюсом 
этой методики, что открывает пути ее ис-
пользования в самых разных отношениях, 
в т.ч. в возможности дополнять и усиливать 
формальные статистические процедуры, на-
пример кластерный анализ (C-means). Стоит 
отметить, что аналогичные неформальные 
этапы присутствуют и при нейросетевом 
моделировании (назначение функций акти-
вации, число входных, скрытых и выходных 
слоев и их элементов, структура связей меж-
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ду нейронами и пр.), что позволяет наращи-
вать эффективность  и точность этого метода 
количественного исследования.

Вторая важная тема для обсуждения – это 
принципы назначения функций принадлеж-
ности, решение вопросов о выборе формы 
функции и методах задания параметров 
этих функций. Простые способы задания 
функций принадлежности (треугольник, 
трапеция) удобны для программирования 
в аналоговых устройствах управления быто-
выми приборами (Acun, Cunkas, 2023). Они 
менее удобны для построения количествен-
ных описаний (классификаций) биологиче-
ских объектов, поскольку содержат логи-
ческие операторы, которые медлительны, 
требуют несколько строк кода и неудобны 
при настройке параметров методами опти-
мизации, а также непрерывно не дифферен-
цируемы (Чернов, 2018). Для целей количе-
ственного анализа более удобны функции, 
задаваемые одной формулой с параметра-
ми, определяющими форму кривой. Для 
краевых термов подходит логит, для проме-
жуточных термов – гауссиана. Когда входные 
функции принадлежности назначаются по 
реальным данным, то предложенные фор-
мулы очень хорошо подходят для описания 
эмпирических распределений. Также следу-
ет отметить, что в качестве выходной функ-
ции принадлежности удобно использовать 
прямоугольные фигуры, заданные одним 
всего двумя числами – ординатой 1 и абсцис-
сами 0.25 и 0.75 для альтернатив. Когда мо-
делируется бинарная классификация (самка 
/ самец), основное отличие прямоугольника 
от трапеции состоит в том, что первые фи-
гуры не будут иметь трансгрессии, а трапе-
ции будут. Здесь возникает вопрос: а имеет 
ли смысл эта трансгрессия? Во-первых, если 
цель − получить дихотомию, может быть, ее 
стоит заложить в выходные термы и точнее 
сформулировать продукционные правила? 
Во-вторых, трансгрессия трапеций относи-
тельно незначительна, ее роль теоретически 
непонятна («на всякий случай»?) и практи-
чески малозначима. Тогда, видимо, проще 
использовать прямоугольные функции. Под-
бирая вид функций принадлежности, сле-
дует помнить о запрете нарушать требова-
ние: каждое значение базовой переменной 
должно иметь свое значение функции при-
надлежности (Чернов, 2018).

Необходимо сказать и о процедуре на-
стройки модели, которая может состоять 
как в изменении числа входных и выходных 
термов, так и в изменении значений пара-

метров функций принадлежности. В нашем 
примере единожды рассчитанные значения 
параметров более не менялись. Главный 
аргумент состоял в том, что они характери-
зуют обширные выборки, значит, высоко 
репрезентативны и не будут меняться при 
дальнейшем росте объема выборки. По 
этой причине мы не рассматривали проце-
дуру настройки параметров модели. В иных 
ситуация (например, когда исходная выбор-
ка мала) может потребоваться изменение 
параметров с целью подгонки модельных 
прогнозов под реальность. Другой случай – 
когда форма (параметры) функций принад-
лежности назначается умозрительно, исходя 
их неких теоретических представлений. Пе-
рестройка как структуры такой системы, так 
и количественных соотношений ее компо-
нентов может составлять весь смысл постро-
ения такой модели. Процесс оптимизации 
построенной модели будет состоять из трех 
этапов: а) расчет стартовых значений пара-
метров и выходных модельных значений, б) 
сравнение модельного выхода и реальных 
характеристик (оценка невязки), в) направ-
ленная модификация параметров с целью 
снижения невязки. Процедура повторяется 
до тех пор, пока невязка не перестанет сни-
жаться. Как показала практика, если функции 
подгонки параметров функций принадлеж-
ности передать искусственной нейронной 
сети, то образуется очень функциональный 
синтетический комплекс – neuro-fuzzy – ней-
ро-нечеткие системы, или нечеткие нейрон-
ные сети (Осовский, 2002; Научная сессия..., 
2005; Анисимова, 2015). К сожалению, при-
меры использования нечетких нейронных 
сетей в близких к биологии областях извест-
ны только для моделирования структуры 
биологических макромолекул (Asman et al., 
2023), для диагностики в медицине (Melin et 
al., 2021), для управления процессами в био-
технологии (Лубенцова, Пиотровский, 2017), 
но не в экологии. Эта тема ждет своего раз-
вития в нашей области.
Заключение или выводы

1. С помощью метода Заде – Мамдани 
можно создавать математические правила 
классификации биологических объектов, в 
частности диагностику пола животных.

2. Средствами R несложно создать про-
грамму, осуществляющую полный цикл 
расчетов – ввод эмпирических данных, по-
строение функций принадлежности, расчет 
продукционных правил, расчет модельного 
прогноза (характеристики статуса объекта).
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3. Построенная модель прижизненной 
диагностики пола обыкновенной гадюки по 
окраске тела, размерам хвоста и тела обе-
спечивает определение пола в 90 % случаев, 
что нельзя признать удовлетворительным; 
следует расширить набор характеристик.

4. Очевидным преимуществом рассмо-
тренного алгоритма классификации являет-
ся возможность использования признаков 
любого типа (качественных, счетных, пла-
стических).
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Summary: The work is devoted to the use of fuzzy logic methods to solve 
problems of classification of biological objects. The construction and use of fuzzy 
inference by the Zadeh – Mamdani method is considered. The task is to develop 
logical rules for determining the sex of a viper in life according to a series of 
qualitative and quantitative morphological features. Two variants of solving the 
problem: using formal binary logic methods and using methods of fuzzy logic 
are shown. The main components of formal logic (concepts, judgments, laws) 
and fuzzy logic (membership functions, linguistic variables, calculation of fuzzy 
inferences) are considered. The methods of defining membership functions 
are indicated; the method of composing logistic equations using distributions 
of feature values over an extensive sample of animals is implemented. It is 
proposed to interpret membership functions as a semantic filter that enhances 
the diagnostic properties of the studied features. All calculations are illustrated 
by numerical examples. For all stages of modeling, their own scripts are written, 
attached by hyperlink to the text. Executing scripts in the R package environment 
will allow getting acquainted with all the stages of the study in detail. The reasons 
that this method is not in demand in the practice of environmental research 
are discussed. The issues of parameter settings and verification methods of 
the logical model are considered. It is noted that the direction of integration of 
fuzzy logic with neural network modeling is actively developing.
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Писать рецензию на учебник – всегда 
трудно. Ведь учебник – это специальная кни-
га, содержащая систематическое изложение 
знаний в определенной области и использу-
емая в системе образования и для самосто-
ятельного обучения. Таким образом, в учеб-
нике должны излагаться уже «устоявшиеся», 
концептуально оформленные представле-
ния (современная парадигма). Поэтому об-
суждать, придираться к чему-то здесь замет-
но сложнее (если только неприемлем весь 
учебник, в частности по личной неприязни, о 
чем, например, свидетельствует знаменитая 
дискуссия по пятому (!) изданию учебника 
академика Я. Б. Зельдовича «Высшая мате-
матика для начинающих» (с 1960 г. выдер-
жала не менее 9 изданий) между автором и 
академиком Л. С. Понтрягиным (Зельдович, 
2008)).

Экологическая наука и практика препода-
вания экологии неразрывно связаны между 
собой. С одной стороны, развитие науки 
возможно только при высоком качестве об-
разования, с другой стороны, уровень раз-
вития науки обусловливает качество самого 
образования. От результатов экологического 
образования зависит также состояние окру-
жающей среды. Экологические знания диф-
ференцируются по ряду критериев: по типам 
организмов (экология микроорганизмов, 
животных, растений, человека), по типам 
взаимодействия между организмами и уров-
нями организации живого (экология клет-
ки, аутэкология, демэкология, синэкология, 

биосферология), по видам антропогенного 
воздействия на природную среду (экология 
города, сельскохозяйственная, промышлен-
ная экология) и пр. Рецензируемый учебник 
из разряда деления по типам и совокупно-
сти условий среды (экология моря, степи, 
леса и т.д.). Как отмечает сам автор, учебник 
предназначен «для формирования знаний 
о структуре и функционировании морских 
экосистем и подводных ландшафтов, обуче-
ния корректному использованию теоретиче-
ской базы в морских исследованиях, а также 
для целей правильной и обоснованной по-
становки и решения экологических задач, 
касающихся проблем воздействия человека 
на морские экосистемы» (с. 6).

Сразу хотелось бы пожелать автору. Не 
будем забывать, что это – учебник, и потому 
в качестве первой части следовало бы дать 
студентам и бакалаврам историю становле-
ния и развития морской экологии. И начать 
можно было бы с повести «Старик и море» 
Э. Хемингуэя (2018, с. 22): «Проплывая над 
той его частью, которую рыбаки прозвали 
"великим колодцем", он видел, как светят-
ся в глубине водоросли. Дно в этом месте 
круто опускается на целых семьсот морских 
саженей, и здесь собираются всевозможные 
рыбы, потому что течение, натолкнувшись 
на крутые откосы океанского дна, образует 
водоворот (это ли не подводный ландшафт. 
– Г. Р.). Тут скапливаются огромные стаи кре-
веток и мелкой рыбешки, а на самых боль-
ших глубинах порою толпится множество 
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каракатиц; ночью они поднимаются на по-
верхность и служат пищей для всех бродячих 
рыб». А далее – какие имена (по алфавиту): 
Альберт I (Альберт Оноре Шарль Грималь-
ди; Albert I, князь Монако), К. М. Дерюгин, 
А. В. Жирмунский, Л. А. Зенкевич, С. А. Зер-
нов, В. Л. Касьянов, О. Кинне (Otto Kinne; 
Германия), Н. М. Книпович, О. Г. Кусакин, Ж.-
И. Кусто (Jacques-Yves Cousteau; Франция), 
Дж. Любченко (Jane Ann Lubchenco; США), 
Р. Маргалеф (Ramón Margalef; Испания), А.-
Ф. Марион (Antoine-Fortuné Marion; Фран-
ция), У. Сен-Поль (Ulrich Saint-Paul; Герма-
ния), Р. Тернер (Ruth Dixon Turner; США), К. 
М. Хайлов и др.

Первая часть, «Эволюция жизни и эко-
логия гидробионтов», сразу определяет па-
радигму, которой придерживается автор. 
Существует множество теорий, подходов к 
проблеме происхождения жизни на нашей 
планете. Главными из них являются теории 
биогенеза, абиогенеза, стационарного со-
стояния, Опарина – Холдейна (самозарож-
дение жизни в растворах высокомолекуляр-
ных соединений), панспермия (жизнь за-
несена на Землю из космоса) и др. Теорию 
внеземного происхождения жизни на нашей 
планете аргументированно пропагандиру-
ет академик А. Ю. Розанов (глава комиссии 
по астробиологии РАН), который считает, 
что жизнь на Землю была занесена из кос-
моса. В частности, он утверждает: «Вероят-
ность того, что жизнь зародилась на Земле, 
настолько ничтожно мала, что это событие 
практически невероятно» (https://infoteach.
ru/Панспермия). Именно такой точки зрения 
придерживается и К. М. Петров. Он кратко 
описывает эволюционные процессы в море 
в криптозое («...в течение криптозоя жизнь 
на Земле прошла длительный путь эволю-

ции, но оставалась сосредоточенной пре-
имущественно в пределах теплых морских 
мелководий»; с. 10) и фанерозое (ускорение 
темпов эволюции, увеличение биоразноо-
бразия, изменчивость и дивергенция видов, 
арогенные скачки и др.).

В этой части следует отметить еще и гла-
ву 3, посвященную экологии гидробионтов. 
При обсуждении абиотических факторов (во 
главу угла поставлен принцип Либиха – Шел-
форда) основное внимание уделено факто-
рам, влияющим на жизнь организмов в оке-
ане (подводная освещенность, соленость, 
температура воды, слой скачка (резкий фи-
зико-химический градиент, отделяющий 
поверхностные воды от нижележащих), те-
чения, приливы, волновые процессы, гео-

лого-морфологическое строение морского 
дна и пр.). Рассмотренные биотические фак-
ты в основном традиционны – конкуренция, 
хищничество, паразитизм, симбиоз и др.; 
особый интерес представляет некоторая 
детализация этих факторов (квартиранство, 
аллелопатия). Эти выделяемые факторы 
имеют место и для наземных экосистем, но 
в морских они более выражены.

Вторая часть, «Морские экосистемы и под-
водные ландшафты», пожалуй, основная в 
учебнике. В том числе и потому, что К. М. Пе-
тров известен как один из основоположни-
ков изучения подводных ландшафтов. О нем 
так писал ведущий научный сотрудник Тихо-
океанского института географии ДВО РАН И. 
С. Арзамасцев (2020): «...для работы на дне, 
да еще на коралловых рифах, не было ни 
разработанных методов, ни даже теоретиче-
ской литературы. Единственный человек на 
земном шаре, кто занимался подводными 
ландшафтами, был Кирилл Михайлович Пе-
тров, доктор географических наук, один из 
зачинателей изучения и картографирования 
подводных ландшафтов на основе водолаз-
ных исследований и дистанционного зонди-
рования».

Эта часть состоит из пяти глав (глава 5 
«Океаносфера: континуальность и дискрет-
ность», глава 6 «Тектоника и рельеф как 
фактор ландшафтной дифференциации бе-
реговой зоны и шельфа», глава 7 «Ведущие 
факторы формирования рельефа морских 
берегов», глава 8 «Концепция подводного 
ландшафта береговой зоны моря» и гла-
ва 9 «Принципы детального районирования 
морских экорегионов»). Остановлюсь на не-
которых из них.

Соотношение дискретности и непрерыв-
ности в экосистемах – один из интересней-
ших и важнейших вопросов современной 
экологии (Миркин, 2005). В большинстве слу-
чаев можно говорить о превалировании не-
прерывности над дискретностью (как в рас-
тительности, так и для водных объектов), од-
нако само наличие «дилеммы дискретность 
– непрерывность» заставляет использовать 
различные методы изучения экосистем – и 
классификацию (для дискретных объектов), 
и ординацию (континуумообразные экоси-
стемы). Эту мысль с глубоким пониманием 
и многочисленными примерами проводит 
и К. М. Петров: «Океаносфера, занимающая 
75 % площади поверхности Земли, так же 
как географическая оболочка, в целом об-
ладает свойствами континуальности и дис-
кретности. <…> Меняющиеся природные 
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условия вызывают дискретность океаносфе-
ры – обособление разных по размеру и при-
родным условиям территорий (геохор). Для 
систематизации геохор используются еди-
ницы физико-географического райониро-
вания» (с. 88; ландшафт, фация; выделено 
мною. – Г. Р.). Правда, в дальнейшем он со-
средотачивает свое внимание на проблемах 
районирования, т.е. «отдает предпочтение» 
концепции дискретности (организмизма; 
глава 9).

Еще одна глава этой части привлекла мое 
внимание. Это глава 6 о роли тектонических 
процессов в формировании как глобаль-
ных особенностей морского и прибрежного 
рельефа, так и регионального и локально-
го своеобразия подводных ландшафтов и 
донных природных комплексов. При всей 
специфике и разнообразии методов, изуча-
ющих ландшафты, природные экосистемы 
и строение Земли, геофизические факторы 
(особое место среди них занимает рельеф) 
играют важную роль. Здесь хочется указать 
на интересную серию работ П. А. Шаро-
го (Shary et al., 2002; Шарый, 2006 и др.), в 
которых предложена оригинальная класси-
фикация локальных форм рельефа, которая 
может стать хорошей основой количествен-
ных оценок ландшафтов в рамках морской 
экологии. Кроме того, в силу негладкой при-
роды земной поверхности такие типы форм 
существенно зависят от масштаба исполь-
зуемых карт (Mandelbrot, 1967), что создает 
заметные трудности при их применении. С 
другой стороны, процитированная работа 
Б. Мандельброта послужила основой син-
теза фрактальной геометрии, что позволяет 
привлечь ее строгие количественные мето-
ды для решения «ландшафтных» проблем 
морской экологии.

Последняя часть, «Географическая зо-
нальность, Человек и Океан», состоит все-
го из двух глав – глава 10 «Зональные типы 
ландшафтов Мирового океана» и глава 11 
«Уязвимые звенья экологической системы 
Мирового океана».

В главе 11 очень интересно изложены 
особенности зон контакта «океан – атмосфе-
ра», «океан – суша» и «океан – дно». И если 
проблемы первых двух зон более-менее 
очевидны (прежде всего это хорошо про-
иллюстрированное антропогенное загряз-
нение), то для контакта «океан – дно» (глу-
боководные впадины, рифтовые разломы в 

срединно-океанических хребтах) хотелось 
бы видеть больше конкретных примеров ги-
дротермальных геохимических процессов (с 
этими процессами на дне океанов связано 
возникновение уникальных экосистем, жи-
вущих за счет процессов хемосинтеза, обра-
зование курильщиков и пр.). По-видимому, 
на дне океанов происходят вулканические 
и поствулканические процессы, сходные с 
теми, которые мы наблюдаем на земной по-
верхности. В то же время условия взаимо-
действия продуктов вулканизма (особенно 
вулканических газов) с окружающей средой 
на поверхности суши и в глубинах моря раз-
личны и приводят к неодинаковым резуль-
татам; может быть, на этом следовало бы 
остановиться подробнее.

Замечание, которое нельзя не сделать. 
Список литературы в учебниках очень ча-
сто разделен на два – обязательная и до-
полнительная. В рецензируемом издании 
представлен только основной список всего 
из 9 наименований. «За бортом» остались 
как классические работы (Зенкевич, 1977), 
многочисленные переведенные на русский 
язык труды Ж.-И. Кусто, так и современные 
(и даже учебные) издания (Денисов, 2002; 
Догановский, Малинин, 2004; Блиновская, 
2019; Шошина, Капков, 2021 и др.). Указать 
студенту, бакалавру пути самостоятельного 
знакомства с предметом – это также одна из 
функций такого рода пособий.

Завершая рассмотрение этого учебни-
ка, следует констатировать, что он удался. 
Постулируемая основная задача морской 
экологии (детальное изучении экосистем и 
подводных ландшафтов с целью предупреж-
дения негативных последствий антропоген-
ной деятельности) решена. Особо отмечу 
«видеоряд» – огромное количество очень 
качественных фотографий и рисунков, что, 
несомненно, должно способствовать луч-
шей усвояемости материала студентами и 
бакалаврами.

Следует согласиться с К. М. Петровым, ко-
торый подчеркивает, что «не с океаном воз-
можностей, а скорее с океаном проблем бу-
дут иметь дело потомки в XXI в., причем про-
блем в основном экологических» (с. 169). И 
данный учебник позволит чуть лучше под-
готовиться к решению таких проблем. Вре-
мя еще есть – «конец света наступит тогда, 
когда последние три кита выбросятся на 
берег»[1]…1 

1 Сергей Хохлов (Семен Никанорович; 1927–2013) 
– поэт, афорист, почетный гражданин города Крас-
нодара. 
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