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УДК 502.743 – 599.74 

СОСТОЯНИЕ ЕВРОПЕЙСКОЙ НОРКИ В РОССИИ                       
И ПУТИ СОХРАНЕНИЯ ВИДА

Н.В. Киселева1

Европейская норка (Mustela lutreola (Linnaeus, 1761)) – один из кандидатов для 
включения в основные списки видов нового издания Красной книги РФ. В начале 
ХIX в. норка обитала на огромной территории – от восточных границ Испании 
до Иртыша. Однако уже к середине ХIХ в. она исчезла на большей части своего 
ареала. В ХХ в. ее ареал продолжал уменьшаться, а численность сократилась на 
90%. В настоящее время норка считается самым уязвимым млекопитающим Европы, 
ей присвоен статус CR (Critically Endangered – вид, находящийся в критическом 
состоянии). Современный ареал европейской норки в России состоит из разрозненных 
изолированных территорий обитания и, если срочно не начать работу по сохранению 
и восстановлению вида, европейская норка исчезнет с территории России. Предло-
жены два пути: сохранение диких группировок европейской норки и создание новых 
поселений в местах ее прежнего обитания, в том числе из животных, рожденных в 
неволе. Разведение в неволе может явиться полезным инструментом для поддержания 
генетического разнообразия и численности вида в дикой природе.

Ключевые слова:  европейская норка, распространение, Красная книга РФ, пути 
сохранения вида.

Сохранение видового и генетического разно-
образия – одна из главных проблем, стоящих перед 
современным человечеством. Темпы вымирания 
видов остаются высокими, и лишь некоторым ви-
дам, обитающим в надежно защищенных место-
обитаниях, удается самостоятельно восстановить 
свою численность до уровня жизнеспособных 
популяций. Задача ученых состоит в том, чтобы 
выявить виды, которым угрожает вымирание и 
разработать меры, которые предотвратят их ис-
чезновение. В этих целях Международный союз 
охраны природы и природных ресурсов (МСОП) 
учредил Красную книгу. Начиная с 1966 г., выхо-
дят ее тома, посвященные разным группам живот-
ных и растений, которым угрожает исчезновение в 
масштабе целой планеты. В 1982 г. было принято 
постановление Совета Министров РСФСР «Об уч-
реждении Красной книги РСФСР». В 2001 г. поя-
вилась Красная книга РФ (Красная книга ..., 2001), 
в настоящее время готовится ее переиздание, рас-
сматривается состояние видов, которые планиру-
ется включить в ее состав. 

Одиним из кандидатов для включения в основ-
ные списки видов нового издания Красной книги 
РФ является европейская норка (Mustela lutreola 
(Linnaeus, 1761)). В начале ХIX в. норка обитала 
на огромной территории – от восточных границ 
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Испании до Иртыша. Однако к середине ХIХ в. 
она исчезла на большей части своего ареала. 
В ХХ в. ее ареал продолжал сокращаться и в на-
стоящее время норка считается самым уязвимым 
млекопитающим Европы, ей присвоен статус СК 
(Critically Endangered), так как ее численность со-
кратилась на 90% (The IUCN Red List…, 2016).

В России европейская норка включена почти 
во все Красные книги регионов, где она некогда 
обитала. Однако во многих региональных Крас-
ных книгах о ней нет достоверных сведений. При 
описании европейской норки зачастую неверно 
указаны данные о ее биологических особенностях 
(наличие диапаузы или латентного периода в бе-
ременности, сроки гона), приведены фотографии 
американской норки вместо европейской (http://
www.iz-article.narod.ru; http://www.redbookkz.inf). 
В качестве причин исчезновения указан стан-
дартный набор факторов, таких как уничтожение 
береговой растительности, сплав, осушение пой-
менных озер, загрязнение водоемов. В некоторых 
Красных книгах в качестве причин исчезновения 
указаны болезни: болезнь Ауэски, паратиф, чума 
плотоядных и др. (http://www.redbookkz; http://red-
book-nn.ru), хотя факты болезни и гибели живот-
ных от этих инфекций не доказаны. Наблюдения 
за европейскими норками в Беларуси, Эстонии, 
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Испании не выявили у европейских норок этих бо-
лезней (Sidorovich et al., 2001; Palazon et al., 2002; 
Maran, 2007). Для сохранения европейской норки 
предложено организовать защиту жизнеспособных 
популяций на особо охраняемых природных тер-
риториях (ООПТ), хотя существование диких по-
пуляций не подтверждено (http://ib.komisc.ru/add). 
Некоторые заповедники и национальные парки в 
списках видов приводят европейскую норку как 
вид, обитающий на их территориях, основываясь 
на исторических и устаревших сведениях, что соз-
дает впечатление о существовании вида, в то вре-
мя как он давно исчез (Киселева, 2012; Скуматов, 
2015). Исследователи, занимающиеся проблемой 
сохранения европейской норки, признают, что в 
настоящее время основная причина исчезновения 
европейской норки – это повсеместное распро-
странение американской норки (Neovison vison), 
появившейся в дикой природе на европейском кон-
тиненте в первой половине ХХ в. (Sidorovich et al., 
2001; Macdonald et al., 2002; Maran, 2007; Kiseleva, 
2016).

По внешнему виду американская и европей-
ская норки сходны, но в природе не скрещиваются 
между собой, так как их генотипы имеют разное 
число хромосом (американская  норка – 30, евро-
пейская – 38), а также различные сроки гона. Изве-
стен только один случай, когда в условиях неволи 
самец американской норки покрыл самку европей-
ского вида, однако приплода не было (Терновский 
и др., 1994).

Численность европейской норки в РФ в на-
стоящее время находится на предельно низком 
уровне, ее распространение в европейской ча-
сти России фрагментарно (Скуматов, 2015), 
поэтому предложено исключить этот вид из 
числа охотничьих и внести в основной список 
видов нового издания Красной книги РФ. В по-
следнее десятилетие имеются лишь единичные 
случаи находок европейской норки с помощью 
камер-фотоловушек, однако в этих же местах 
в эти годы чаще регистрируется только аме-
риканская норка (Скуматов, 2015). По данным 
2003–2006 гг. численность европейской норки 
оценивалась в 20 000 особей (Туманов, 2009), 
однако эти цифры не были основаны на данных 
учетов в конкретных местообитаниях (Маrаn 
et al., 2016http://www.iucnredlist.org/). Мало-
численность и разрозненность сохранившегося 
населения европейской норки создает угрозу 
сокращения генетического разнообразия, уве-
личения инбридинга и как следствие – возрас-
тание риска исчезновения вида. 

Почти повсеместное распространение амери-
канской норки делает невозможным применение 
общепринятых мер по сохранению европейской 
норки (создание ООПТ, охрана территорий, огра-
ничение охоты и т.д.). В случае с европейской 
норкой простая охрана территории – неработаю-
щий метод. Некоторые отечественные специали-
сты убеждены, что сохранение и восстановление 
европейской норки возможно только на островах, 
где отсутствует американская норка и прибытие 
инвазивного вида невозможно. Распространение 
этого мнения связано с тем, что опыт сохранения 
европейской норки на островных территориях из-
вестен довольно широко. В 1981 г. по инициативе 
ученых Новосибирского Биологического институ-
та СО РАН (сейчас Институт систематики и эко-
логии СО РАН) Д.В. Терновского и Ю.Г. Тернов-
ской были проведены выпуски европейских норок 
на острова Курильской гряды (Кунашир, Итуруп, 
Шикотан) (Терновский и др., 1994). На о-ве Куна-
шир европейская норка прижилась и встречается 
в настоящее время (http://sakhalinmedia.ru). Успеш-
ные выпуски европейской норки, выращенной в 
условиях неволи, на о. Хийумаа (Hiiumaa) прово-
дятся в Эстонии, начиная с 2000 г. (Maran, 2007). 

В гораздо меньшей степени известны резуль-
таты работы по восстановлению популяций ев-
ропейской норки на материковых территориях. 
В Испании в 1999 г. была разработана Стратегия 
сохранения европейской норки. Начиная с 2000 г., 
Университетом Барселоны и Департаментом сель-
ского хозяйства, животноводства, рыбного хозяй-
ства, продовольствия и окружающей природной 
среды (DAAM) при Правительстве Каталонии 
начал осуществляться проект по оценке воздей-
ствия американской норки на аборигенную фауну. 
Данный проект являлся составной частью трех 
программ: европейской Программы мониторин-
га хорька (2000–2002 гг. и 2006–2008 гг.), испан-
ской Программы мониторинга, направленной на 
контролирование американской норки и защиты 
находящийся под угрозой исчезновения европей-
ской норки, а также Программы по реинтродукции 
выдры (1996–1999 гг.). Эти Программы финанси-
ровались различными региональными органами 
власти, Правительством Испании и Программой 
Евросоюза LIFE в 2001–2008 гг. В Проекте, оце-
нивающем влияние американской норки, сравни-
вали обилие аборигенных видов до и после ее по-
явления, проверяли, существует ли связь между ее 
численностью и временными колебаниями отно-
сительной численности аборигенных видов. Вы-
яснилось, что и появление, и обилие американской 
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норки оказали существенное негативное влияние 
на население пятнистой генетты, европейского 
хоря и некоторых видов местных рыб (Melero et 
al., 2012). В 2003 г. при университете Барселоны 
была учреждена Ассоциация европейской нор-
ки (the European Mink Association), деятельность 
которой поддерживается администрацией про-
винций Испании. Совместными усилиями всех 
организаций проводятся работы по контролю над 
численностью американской норки, сохранению 
европейской норки и других видов млекопитаю-
щих, которые населяют речные экосистемы Ис-
пании (http://lifelutreolaspain.com/en). В 2014 г. 
был начат проект «Новые подходы к сохранению 
европейской норки в Испании» (LIFE Lutreola 
Spain/ LIFE13 NAT / ES / 001171) для сохране-
ния европейской норки (Mustela lutreola) (http://
lifelutreolaspain.com/en), создана сеть мониторинга 
на р. Эбро (провинция La Rioja). Кроме того, была 
выкуплена земля в провинциях Наварра (Navarra), 
Арагон (Aragón) и Валенсия (Valencia), где прово-
дятся работы по основанию новых поселений ев-
ропейской норки. На всех участках, где выпущена 
и обитает в настоящее время европейская норка, 
проводится контроль распространения и числен-
ности американской норки. Более 5500 американ-
ских норок были уничтожены вокруг и внутри 
ареала европейской норки. Вполне вероятно, что 
без такого контроля инвазивной норки абориген-
ная норка в Испании могла бы уже исчезнуть. 
Этот проект, финансируемый на 75% европейской 
комиссией, планируется осуществлять до 2018 г. 
(общий бюджет проекта 2 536 461 €). Пополнение 
диких популяций европейской норки и создание 
новых поселений осуществляется через выпуски 
норок, рожденных в неволе. В настоящее время 
в Испании в дикой природе обитают около 500 
европейских норок. За выпущенными норками 
ведется наблюдение с помощью радиослежения, 
что помогает корректировать последующие ра-
боты. Результаты этих исследований участники 
проекта представляют в виде ежегодных отчетов 
для финансирующих организаций и публикуют в 
виде научных статей (Palazon et al., 2002;   Zabala 
et al., 2003; 2006; 2007). 

В РФ современное состояние европейской 
норки весьма печально. Реальное обитание евро-
пейской норки в виде малочисленных поселений 
известно лишь для нескольких областей централь-
ной России (Скуматов, 2015; Туманов, 2016). Та-
ким образом, современный ареал европейской 
норки в России состоит из разрозненных изоли-
рованных территорий обитания с малочисленным 
населением вида и, если срочно не начать работу 

по сохранению этого зверька и восстановлению 
его численности, европейская норка исчезнет с 
территории России. Среди некоторых зоологов 
существует мнение, что включение европейской 
норки в основные списки видов Красной книги 
РФ повлечет за собой снижение добычи американ-
ской норки из-за боязни охотников случайно отло-
вить краснокнижный вид, что вызовет увеличение 
численности инвазивного вида и, следовательно, 
окажет негативное влияние на европейскую нор-
ку. Следует отметить, что в большинстве регионов 
американская норка давно уже не является значи-
мым промысловым видом из-за низкой стоимо-
сти шкурок и обилия более качественной клеточ-
ной пушнины, т.е. фактор охоты уже не является 
сдерживающим для распространения инвазивного 
вида. 

Для России пока еще существуют два пути 
сохранения вида. Первый предусматривает со-
хранение диких группировок европейской нор-
ки, определение их численности, состояния мест 
обитания, наличия в этих территориях американ-
ской норки. Для каждой обнаруженной группи-
ровки европейской норки должны быть опреде-
лены меры по сохранению, исходя из конкретных 
условий, необходим мониторинг населения аме-
риканской норки и ее удаление из поселений ев-
ропейской норки.

Второй путь заключается в создании новых по-
селений европейской норки в местах ее прежнего 
обитания, в том числе из животных, рожденных в 
неволе. Животные, разведенные в неволе, могут 
являться генетическим резервом в случае падения 
численности дикого населения вида на той или 
иной территории. Кроме того, особи, рожденные 
в неволе, могут быть использованы для поддер-
жания генетического разнообразия и укрепления 
существующего в определенной области населе-
ния или реинтродукции вида в дикую природу. 
Конечно, для того чтобы выращенные в неволе 
норки выжили в условиях дикой природы, не-
обходима специальная адаптация. Существуют 
обобщенные результаты многолетних выпусков 
разных видов животных, выращенных в условиях 
неволи (Biggins et al., 1998; Maran et al., 2009). По-
ложительный опыт реализации программ восста-
новления видов получили американские зоологи 
при восстановлении черноногого хорька Mustela 
nigripes (Miller et al., 1988), а испанские и эстон-
ские зоологи при восстановлении населения евро-
пейской норки. В Ильменском заповеднике много 
лет разводят европейскую норку, разработана си-
стема тестирования норок для оценки успешно-
сти освоения ими новой незнакомой среды. Реин-
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STATUS OF THE EUROPEAN MINK IN RUSSIA AND ACTIONS                      
ON CONSERVATION

N.V. Kiseleva1

European mink (Mustela lutreola Linnaeus, 1761) is the contender for inclusion to the new 
edition of the Russian Red Data Book. In ХIХ century mink inhabited the vast area from east-
ern border of Spain to Irtysh River. However, by the middle of ХIХ century this species had 
disappeared from the most part of its range. In the twentieth century, its range has continued to 
decline, and the population was reduced by 90%. Currently the European mink is the most en-
dangered small carnivore in Europe and it was given the status CR (Critically Endangered – the 
species critically endangered). The current range of the European mink in Russia consists of the 
isolated fragmented areas and if urgently not to begin actions on conservation and restoration 
of this species, the European mink will disappear from Russia. Two ways for conservation of 
the species are offered: conservation of wild populations of the European mink and the estab-
lishment of new settlements in ranges of its former habitat, including animals born in captivity. 
Captive breeding may be a useful tool to support genetic diversity and abundance of the species 
in the wild. 

Key words:  European mink, distribution, Russian Red Data Book, actions for con-
servation.

 1 Kiseleva Nataliya Vladimirovna, Ilmen State Reserve, 456317, Miass, Chelyabinsk oblast, Russia 
(natakis17@gmail.com).
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Важнейшая характеристика популяции лю-
бого вида животного – тип динамики численно-
сти, которую рассматривают с позиции внеш-
них факторов, взаимоотношений видов и их по-
пуляций внутри биоценозов (Лэк, 1957; Шилов, 
1977; Максимов, 1984; Andrewartha, Birch, 
1954; Hörnell-Willebrand, 2005 и др.). У белой 
куропатки, совершающей регулярные сезонные 
перекочевки, численность каждой конкретной 
популяции восточноевропейских тундр зависит 
от ряда факторов, роль которых неравнозначна. 
В результате общая схема взаимодействия фак-
торов, обусловливающих динамику численности 
птиц, получается очень сложной. В упрощенной 
форме ее изменения могут рассматриваться как 
результат отношения рождаемости и смертности 
(Северцов, 1941; Паевский, 1985; и др.).

Первые упоминания в научной литературе о 
белой куропатке в тундрах Европейского северо-
востока России связаны с ее промыслом на р. Уса 
(Латкин, 1853). Сведения о распространении, фе-
нологии и некоторых чертах биологии вида при-

ведены в немногих фаунистических работах 
(Гофман, 1856; Дмоховский, 1933; Дементьев, 
1935; Спангенберг, Леонович, 1960; Гладков, 
1962; Успенский, 1965; Seebhom, 1880, 1901). 
Исследования по экологии (распределение по 
биотопам, размножение, питание, численность) 
белой куропатки в Малоземельской тундре пред-
приняты А.В. Михеевым (1948) в марте–августе 
1937–1938 гг. в низовьях р. Вельт. В 1939–1941 
и 1953–1957 гг. в Большеземельской тундре 
(Вашуткины озера, побережье Болванской губы, 
р. Черная) и на северо-востоке Югорского полуо-
строва (хребет Пай-Хой) размножение и числен-
ность куропатки исследовал В.Д. Скробов (1968, 
1975). В 1964–1975 гг. в бассейне р. Большая 
Роговая (Большеземельская тундра) экологию 
птиц изучал Р.Н. Воронин (1978). Сезонное рас-
пределение белой куропатки в Малоземельской 
и Большеземельской тундрах, на Югорском полу-
острове было изучено в 1976–1981 гг. А.А. Естафь-
евым и Ю.Н. Минеевым (1984). 

УДК 596.619+639.124

ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ И РАСПРЕДЕЛЕНИЕ БЕЛОЙ 
КУРОПАТКИ В ВОСТОЧНОЕВРОПЕЙСКИХ ТУНДРАХ 

РОССИИ

О.Ю. Минеев1, Ю.Н. Минеев2

В тундрах Ненецкого автономного округа и Республики Коми с 1973 по 2015 г. 
проводились исследования динамики численности и распределения белой куропатки. 
Крупно- и мелкоерниковая тундры, расположенные на возвышенностях, оптимальны 
для жизни белой куропатки. Здесь отмечены высокая плотность гнездования и 
наибольшая численность этого вида. Динамика численности белой куропатки, 
совершающей регулярные сезонные миграции, достаточно сложна и зависит от 
многих факторов. Наиболее значительными из них являются численность, плотность 
гнездования и реализация репродуктивного потенциала птиц. В динамике численности 
белой куропатки в восточноевропейских тундрах отсутствует точная регулярность 
цикличности. Многолетняя динамика имеет короткие (3–4 года) и длинные (6–11 
лет) циклы высокой численности. Максимумы численности имеют место через 3–11 
лет (в среднем через 6–7 лет), минимумы – через 2–11 лет  (в среднем через 6 лет). 
Интервал времени между многолетним максимумом и многолетним минимумом в 
среднем составляет 12,7 лет. Похожие изменения численности (цикличность в 3–4 года 
и 10–11 лет) белой куропатки типична также для западносибирской и большинства 
норвежских популяций.

Ключевые слова: белая куропатка, экология, распределение, численность, 
восточноевропейские тундры России.
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ное бюджетное учреждение Институт биологии Коми Научного центра Уральского отделения РАН, канд. биол. наук 
(mineev@ib.komisc.ru); 2 Минеев Юрий Николаевич – глав. науч. сотр. лаборатории экологии наземных позвоночных, 
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Район исследований

Исследования проводили (1973–2015 гг.) 
в Канинской, Тиманской, Малоземельской и 
Большеземельской тундрах и на Югорском 
полуострове Ненецкого автономного округа 
Архангельской обл., а также в Республике Коми. 
Исследованная территория расположена между 
северным Тиманским кряжем и Уралом (рис. 1, 
2). Она представляет собой волнистую равни-
ну, рельеф которой сложен многочисленными 
возвышенностями и грядами. Выровненные 
низинные пространства между возвышенно-
стями сильно заболочены, много озер и водо-
токов. В исследованном регионе с севера на юг 
происходит смена северных тундр на южные, а 
также предтундровые редколесья в сочетании 
с южными тундрами.

Методы исследований

Для изучения распределения белой куропатки 
по территории, специфики использования гнез-
довых местообитаний, а также численности птиц 
проведены учеты на площади свыше 200 тыс. км2. 
Исследования проводили методом стационар-
ных, пешеходных (6800 км), лодочных (7400 км) 
и авиавизуальных (свыше 43 000 км) маршрутов. 
Сведения о размещении и местах скоплений бе-
лой куропатки в июне–сентябре 1973–1977, 1979, 
1983, 1985, 1989, 1994–1996 гг. получены методом 
авиаучетов (Исаков, 1963; Кищинский, 1973) на 
постоянных трансектах с самолета и вертолета. 
Расчет плотности населения птиц проводили на 
основе учетов территориальных самцов, плот-
ность гнездования птиц рассчитана по данным 
пробных участков и линейных маршрутов.

Рис. 1. Исследованные районы восточноевропейских тундр России: 1 – Канинский полуостров 
(обследован на авиамаршрутах); 2 – Тиманская тундра (обследована на авиа- и пешеходных 
маршрутах); 3 – Малоземельская тундра (обследована на авиа-, пешеходных и лодочных маршру-
тах); 4 – Большеземельская тундра (обследована на авиа- , пешеходных и лодочных маршрутах); 

5 – Югорский полуостров (обследован на авиа-, пешеходных и лодочных маршрутах)
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Результаты

Распространение. Белая куропатка населяет 
материковую тундровую зону, местами проникая в 
тайгу Крайнего Севера. Выявлено, что оптималь-
ными местообитаниями белой куропатки служат 
участки крупно- и мелкоерниковых тундр, приуро-
ченные к положительным орографическим струк-
турам (мореные гряды и поднятия с абсолютными 
высотами до 220 м над ур. моря). В гнездовой пе-
риод на участках с пересеченным рельефом плот-
ность населения птиц выше, чем на равнинах, где 
угодья более заболочены. На участках понижен-
ного рельефа (низменности) плотность населения 
птиц заметно снижается. 

В широтном аспекте белая куропатка с наи-
большей плотностью населяет подзону южной 
тундры. Подзона северной тундры менее соответ-
ствует условиям обитания птиц, поэтому их чис-
ленность там в семь раз меньше, чем в подзоне 
южной тундры.

Структура популяции. Одной из важных ха-
рактеристик популяции считается ее возрастной 
состав. Сведения о соотношении возрастных групп 
в популяции белой куропатки и о фенотипической 
популяционной структуре в восточноевропейских 
тундрах немногочисленны. В Большеземельской 
тундре выделены четыре возрастные группы 
птиц: 1) в возрасте одного года (15,8%), 2) двух-
летние (52,6%), 3) трехлетние (26,3%), 4) четы-
рехлетние и старше (5,3%). Доля первогодков в 
популяции белой куропатки в сезон размножения 
по годам меняется от 0 до 37,3% (Воронин, 1978). 
В зимне-весенний период в популяции белой ку-

ропатки Большеземельской тундры численно пре-
обладают самцы (40,3–67,1%, в среднем 54,4%). 
Установлено, что при увеличении плотности на-
селения наблюдается тенденция к преобладанию 
в ней самцов, а при уменьшении этого показателя 
число самцов падает. Популяция белой куропатки 
Большеземельской тундры полиморфна, в ней вы-
явлены две фенотипические группы, соотношение 
которых меняется по годам. Установлено, что раз-
ные фенотипические группы начинают гнездиться 
в разные сроки, причем они отличаются друг от 
друга и по выбору гнездовых биотопов (Воронин, 
1978).

Размножение. В местах размножения первы-
ми появляются самцы, большинство их держатся 
стаями, хотя даже в это время есть самцы, мар-
кирующие характерными полетами и токовыми 
песнями занятую ими территорию. Самцы актив-
но занимают появившиеся из-под снега участки 
тундры. В этот период и позднее (даже при на-
личии гнезд с яйцами) среди самцов нередки 
своеобразные стычки за обладание территорией. 
Они выражаются в конфликтах, напоминающих 
петушиные бои, в которых участвуют по 2–3 сам-
ца. Перед началом размножения отмечены также 
брачные игры, напоминающие тетеревиный ток. 
В них участвуют по 4–5 самцов, которые току-
ют на земле, гоняются друг за другом, дерутся 
и совершают воздушные погони, при этом ря-
дом находятся несколько самок. Конфликтные 
ситуации самцов чаще имели место 6–28 июня 
в Большеземельской тундре и 9–22 июня на 
Югорском полуострове.

Рис. 2. Колебания среднего числа яиц в кладках белой куропатки в восточноевропейских тундрах России:                  1 
1 – Малоземельская тундра, 2 – Югорский полуостров, 3 – Большеземельская тундра
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Размеры гнездовых участков зависят от ка-
чества биотопов и участвующих в размножении 
птиц. На п-ове Русский Заворот гнездовая плот-
ность белой куропатки по годам варьировала от 
0,07 до 0,40, в среднем она составляла 0,2 пары на 
1 км2 (n = 9 лет). На островах Коровинской губы 
и в районе Колоколковой губы куропатки гнезди-
лись с плотностью соответственно 0,2 и 0,3 пары 
на 1 км2, в бассейнах рек Индига, Вельт, Нерута и 
в междуречье рек Сулла и Сойма их плотность со-
ставляла соответственно 0,18; 1,3; 0,15 и 6,8 пары 
на 1 км2.

В Большеземельской тундре (район с. Юшино) 
в 1953 и 1968 гг. плотность гнездования куропат-
ки составляла 1,36 и 5,2 пары на 1 км² (Скробов, 
1975). В других районах Большеземельской тун-
дры гнездовая плотность белой куропатки ва-
рьировала от 1,9 до 26,3 пар на 1 км² (Фауна…, 
1995; наши данные). В некоторых местообита-
ниях (р. Черная) куропатки гнездились на рас-
стоянии 300–500 м друг от друга.

Многолетний показатель плотности гнездо-
вания белой куропатки в Малоземельской тун-
дре варьировал от 0,07 до 3,40 (в среднем 0,93), 
в  Большеземельской тундре  ‒ от 0,52 до 25,1 (в 
среднем 10,3) и на Югорском полуострове ‒ от 
0,42 до 2,55 (в среднем 0,98) пары на 1 км².

Величина кладки белой куропатки изменяется 
по годам. По сведениям А.В. Михеева (1948), в 
низовьях р. Вельт кладки белой куропатки содер-
жали по 8–15, в среднем (n = 14) 11,2 яйца; на по-
бережье Коровинской губы – 5–11, в среднем (n = 

5) 8,6 яйца (Бианки, Краснов, 1987). Б.Т. Семенов 
(1939) сообщает, что оленеводы находили гнезда, 
содержащие 16–18, 24 и даже 29 яиц. Оленеводы 
нам также сообщали о гнездах белой куропатки, 
где находились 24 яйца. За исследованный период 
в Малоземельской тундре в гнездах куропаток мы 
зарегистрировали 3–14, в среднем (n = 45) 9,4 яйца 
(Минеев, Минеев, 2009). Средний размер кладки 
куропатки в Малоземельской тундре по годам ва-
рьировал от 5,6 до 11,2 яйца.

В Большеземельской тундре размер кладки 
колебался в пределах 3–13, в среднем (n = 192) 
был равен 7,9, на Югорском полуострове – 8–12, 
в среднем 9,6 яйца (Фауна…, 1995). По нашим 
данным, в Большеземельской тундре кладки ку-
ропаток содержали 1–12, в среднем (n = 170) 
8,1 яйца, на Югорском полуострове ‒ 2–13, в 
среднем (n = 37) 9,1 яйца. По годам средняя ве-
личина кладки куропатки в Большеземельской 
тундре варьировала от 5,7 до 11,7, на Югорском 
полуострове – от 5,3 до 9,6 яйца. Колебания чис-
ла яиц в кладках белой куропатки по годам пред-
ставлены на рис. 3.

Появление птенцов белой куропатки в 
Малоземельской тундре и дельте Печоры отмечено 
28 июня – 19 июля. Выводки в конце июля содер-
жали 1–14, в среднем (n = 70) 6,7 птенца (Минеев, 
Минеев, 2009). Колебания среднего числа птенцов 
в выводках белой куропатки показаны на рис. 4. 
По нашим наблюдениям первые выводки куропат-
ки в Большеземельской тундре зарегистрированы 
22 июня – 19 июля, в среднем 6 июля, на Югорском 

Рис. 3. Колебания среднего числа птенцов в выводках белой куропатки в восточноевропейских тундрах России:                          
1 – Малоземельская тундра, 2 – Югорский полуостров, 3 – Большеземельская тундра
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полуострове – 12–17, в среднем (n = 5) 15 июля. Из 
яиц вылупляются от 100 до 65,5% птенцов, гибель 
яиц и птиц в отдельные годы составляет свыше 
71% (Воронин, 1987; Фауна…, 1995).

Численность в восточноевропейских тун-
драх по годам варьирует в больших пределах 
(рис. 5). В Тиманской тундре, в бассейне р. Большая 
Светлая численность белой куропатки летом 
2014 г. составляла 0,5 ос./км2. Плотность терри-
ториальных самцов белой куропатки в летний 
период на п-ве Русский Заворот (Малоземельская 
тундра) колебалась от 0,4 до 2,7, в среднем (n = 
8) составила 1,76, в бассейне р. Вельт – от 0,1 до 
6,3, в среднем (n = 2) 2,6 ос./км2. В бассейнах 
рек Индига, Нерута и Черная плотность населе-
ния в среднем составила 0,3; 1,1 и 2,5 ос./км2 со-
ответственно, в районе Колоколковой губы (n = 
2) – 0,31 ос./км2, на островах Коровинской губы 
(Ловецкий, Кашин) – 0,7 ос./км2. В лесотундро-
вой зоне (междуречье Сула–Сойма) численность 
птиц варьировала в пределах 2,7–10,0, в среднем 
(n = 3) составляла 6,3 ос./км2.

Для популяции белой куропатки Больше-
земельской тундры характерна высокая измен-
чивость плотности населения по годам. В мае 
1940 г. численность этого вида на побережье 
Баренцева моря от мыса Болванский Нос до мыса 
Горелка варьировала от 4 до 25,7 ос./км2, на возвы-
шенности Яней – от 2,9 до 22,1 ос./км2, а в бассей-
не р. Черная этот показатель составил 0,96 ос./км2 
(Скробов, 1975).

Результаты наземных учетов (1973–2015 гг.) 
в сезон гнездования в Большеземельской тундре 

также выявили неравномерность распределения 
куропатки. В крупноерниковой кустарниковой 
тундре плотность населения самцов варьировала 
в больших пределах. Она колебалась в бассейнах 
рек Большая Роговая (n = 7 лет), Море-Ю (n = 4) 
и Черная (n = 2) в пределах от 1,1 до 7,9, от 0,73 
до 5,5 и от 0,9 до 2,7 соответственно. Плотность 
населения птиц в бассейне верхнего течения      
р. Шапкина составляла 12,7 ос./км2, рек Харьяга и 
Сейда – 0,4 и 1,8, в районе Вашуткиных озер – 4,9 
и Падимейских озер – 1,6 ос./км2. В пойме рек 
Урерьяха и Черная (мелкоерниковая кустарни-
ковая тундра) численность самцов варьировала 
от 0,3 до 9,9, в пойме р. Коротаиха – от 0,3 до 
1,1 особей на 10 км. В приморских местообита-
ниях побережья Хайпудырской губы (n = 2) чис-
ленность птиц изменялась от 0,5 до 1,9 ос./км2 
(Минеев, Минеев, 2012).

В горных местообитаниях Пай-Хоя (Югорский 
полуостров) плотность населения самцов куропат-
ки в бассейне среднего течения р. Большая Ою 
(n = 2) варьировала от 0,42 до 0,85, в между-
речье Васьяха – Янгарея составляла в среднем 
1,1 ос./км2. В приморских местообитаниях 
Карской губы (n = 2) численность самцов колеба-
лась от 1,2 до 1,4, а на побережье Баренцева моря 
в междуречье Лымбадаяха – Сиртияха (n = 2) – от 
0,9 до 1,1 ос./км2. Распределение районов с высо-
кой численностью самцов куропатки в период раз-
множения показано на рис. 6.

Авиаучеты, проведенные весной 1976–1981 гг. 
в кустарниковой и приморской территориях тун-
дры, выявили неравномерность распределения 

Рис. 4. Колебания численности белой куропатки в восточноевропейских тундрах России: 1 – Малоземельская тундра, 
2 – Большеземельская тундра, 3 – Югорский полуостров
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Рис. 5. Численность белой куропатки в различных частях восточноевропейских тундр России в летний 
период по данным пешеходных и авиамаршрутов: 1 – бассейн р. Индига; 2 – междуречье Сойма – Сула; 
3 – бассейн р. Вельт; 4 – бассейн р. Черная; 5 – бассейн р. Нерута; 6 – район Колоколковой губы; 7 – по-
луостров Русский Заворот; 8 – район Коровинской губы; 9 – болото Океан, верхнее течение р. Шапкина;                        
10 – бассейн р. Черная; 11 – район Хайпудырской губы; 12 – бассейн р. Море-Ю; 13 – система Вашуткиных 
озер; 14 – бассейн р. Большая Роговая; 15 – система Падимейских озер; 16 – бассейн р. Сейда; 17 – бассейн              

р. Коротаиха; 18 – междуречье Лымбадаяха – Сиртияха; 19 – гряда Пай-Хой (бассейн р. Большая Ою); 
20 – гряда Пай-Хой (междуречье Васьяха – Янгарей); 21 –  район Карской губы

белой куропатки как в широтном, так и в долгот-
ном направлениях. Плотность населения сам-
цов белой куропатки в промышленно освоенном 
районе тундры (окрестности г. Воркута) не пре-
вышала 0,01 ос./км2. В районе Вашуткиных и 
Падимейских озер имеют большое распростра-
нение холмистые тундры со значительными пло-
щадями ерниковых и ивняковых ассоциаций. Это 
создает хорошие условия для успешного размно-
жения куропатки. Численность птиц в этом районе 
варьировала от 0,12–0,5 до 3,5–5,7 ос./км2. В цен-
тре Большеземельской тундры (бассейн р. Колва) 
площадь ивняковых зарослей уменьшается, со-
кращается также и плотность населения птиц 
(0,07–3,0 ос./км2). В приморских местообитаниях 
Баренцева моря ерники и ивняки приурочены в 

основном к берегам рек и озер, а их площадь не-
значительна. В этих местообитаниях численность 
самцов белой куропатки варьировала от 0,01 до 
1,4 ос./км2.

Не участвующие в размножении самцы с конца 
июня – начала июля перемещаются в приозерные 
ивняки и долины рек. Их скопления (по 3–70 осо-
бей) в Большеземельской тундре зарегистрирова-
ны 12 июня – 6 июля (в среднем (n = 5) 23 июня), 
последний раз ‒ 25 июня – 27 июля. На Югорском 
полуострове объединение самцов в стаи (5–17 
особей) происходило 29 июня – 20 июля, в сред-
нем (n = 5) с 8 июля.

Во время послегнездовых кочевок происхо-
дит объединение белых куропаток в крупные 
стаи. В Малоземельской и Большеземельской 
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тундрах в начале августа – середине сентября 
выводки и перелинявшие взрослые птицы объ-
единяются в небольшие стаи (по 15–20 осо-
бей), в начале октября в основном встречаются 
крупные стаи (по 30–300 особей). На Югорском 
полуострове появление крупных стай белой ку-
ропатки отмечено в первой декаде октября; на 
побережье Баренцева моря – во второй половине 
ноября (Естафьев, Минеев, 1984). Основная мас-
са птиц в это время концентрируется не в пой-
мах рек, а в ивняковых кустарниках по склонам 
холмов, около водоемов и в мохово-кустарни-
ковых тундрах водоразделов. Это обусловлено 
возрастанием роли ивы и карликовой березки, а 
также ягод в питании птиц. 

В сентябре 1939 г. плотность населения бе-
лой куропатки на побережье Баренцева моря 
варьировала от 18,1 до 98,5, в мелкоернико-
вой кустарниковой тундре ‒ от 42,2 до 125,9 и 
в крупноерниковой кустарниковой тундре ‒ от 
200 до 210 ос./км2. На гряде Чернышева (озера 
Вашуткины, Ватьярто и др.) численность птиц 

Рис. 6. Осенние концентрации белой куропатки по данным авиаучетов

варьировала от 13,0 до 21,5 ос./км2 (Скробов, 
1975). Численность куропаток в разных место-
обитаниях Югорского полуострова в сентябре 
1939 г. колебалась от 65,0 до 146,7 ос./км2, птицы 
отсутствовали на Пай-Хое (Скробов, 1975). На 
Югорском полуострове нераспавшиеся выводки 
мы встречали до третьей декады сентября, стаи 
(20–30 особей), откочевывающие к югу, отмечены 
в начале октября.

Осенью высокую концентрацию птиц в 
Большеземельской тундре отмечали в северной 
части гряды Чернышева (верховья рек Коротаиха, 
Большая Роговая, Адзьва, район Вашуткиных и 
Падимейских озер) (рис. 7). Значительные скопле-
ния (в среднем 12,1 ос./км2) белых куропаток обыч-
ны в западной части Большеземельской тундры на 
возвышенности Лыммусюр, в центральной части 
гряды Чернышева. В то же время Приморская, 
Припечорская, Колвинская и другие низменности 
были заселены птицами очень слабо (Естафьев, 
Минеев, 1984). В Малоземельской тундре высо-
кая (5–12 ос./км2) плотность населения куропатки   
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Рис. 7. Зимне-весенние пути миграции белой куропатки на европейском северо-востоке 
России (Скробов, 1975)

выявлена на мореных грядах и Ненецкой возвы-
шенности. Значительные площади тундровых низ-
менностей восточноевропейских тундр были насе-
лены слабо (0,2–9,5 ос./км2).

Миграции. В малоснежные зимы, при отсут-
ствии оттепелей, когда кустарники в течение всей 
зимы доступны куропатке, она почти не мигрирует 
и всю зиму держится в тундре, обитая в поймах 
рек и островных лесах. В снежные зимы, с оттепе-
лями и следующими за ними заморозками, когда 
кустарники засыпает снег или они обледеневают, 
птицы перекочевывают в долины рек с произрас-
танием древовидных ивняков и березы извили-
стой (Семенов, 1939; Михеев, 1948; Скробов, 
1968). В такие зимы основная масса куропаток пе-
релетает в лесотундру и даже северную тайгу. Для 
зимней миграции характерно быстрое перемеще-
ние куропатки (стаи 50–600 особей) почти без за-
держек на значительные расстояния. Однако даже 
при многоснежье небольшая часть птиц остается 
зимой в тундре в местах произрастания кустар-

ников (Естафьев, Минеев, 1984). В массовых 
перемещениях куропаток прослеживается опре-
деленная цикличность с периодичностью от 3–4 
до 8–11 лет. Наличие массовых налетов куропатки 
в крайнюю северную тайгу не чаще 8–10 лет от-
мечено и в Приенисейской тайге (Сыроечковский, 
Рогачева, 1968).

Куропатки, гнездящиеся в Малоземельской 
тундре, в зимний период откочевывают на юг 
по долинам рек Печора и Сула (Скробов, 1975). 
С о. Колгуев птицы перемещаются в основ-
ном в устья рек Индига и Вельт и далее в глубь 
Малоземельской тундры – в бассейны рек Сула и 
Печора (Михеев, 1948). На побережье Сенгейского 
пролива откочевка куропаток с о. Колгуев проис-
ходит в октябре–декабре, в некоторые годы мигра-
ция завершается в начале января.

Птицы, в гнездовой период обитающие в за-
падной части Большеземельской тундры, зимой 
мигрируют по долинам рек Печора, Куя, Шапкина, 
Колва и Адзьва. Куропатки из восточной части 
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Большеземельской тундры и Югорского полу-
острова при глубокоснежье мигрируют в основном 
в бассейны рек Большая Роговая, Сейда, Воркута и 
Уса (рис. 8) (Скробов, 1975).

Возвращение птиц в места гнездования проис-
ходит теми же путями что и зимой. Птицы переме-
щаются постепенно, по мере таяния снега и обна-
жения из-под него кустарников. Начало весенней 
миграции куропатки приходится на третью декаду 
марта – вторую половину апреля, массовая мигра-
ция птиц происходит в начале мая. Куропатки по-
являются стайками по 3–6 и 15–250 особей, а сред-
ний размер стаи не превышает 50 особей.

Обсуждение

Динамика численности белой куропатки ха-
рактеризуется наличием цикличности, которая 
не имеет строгой закономерности. В многолет-
ней динамике выявлены короткие (3–4-летние) и 
длинные (6–11-летние) циклы высокой численно-
сти. Максимумы подъема численности варьируют 
от 3 до 11 лет, в среднем они происходят через 
6–7 лет, минимумы варьируют от 2 до 11 лет (в 
среднем 6 лет). Временной отрезок между много-
летним максимумом и многолетним минимумом 
составляет в среднем 12,7 лет. Сходный харак-
тер динамики численности (3–4- и 10–11-лет-
няя цикличность) белой куропатки выявлены и в 
других частях ареала (Бахмутов, 1971; Назаров, 
1983; Myrberget, 1974, 1984; Bergerud, 1970, 1971; 
Hörnell-Willebrand, 2005 и др.).

Основные факторы динамики численности за-
висят от общей численности птиц перед размно-
жением, возрастного состава и физиологического 
состояния самок. При этом в одной и той же по-
пуляции генетический состав самок меняется из 
года в год. Эффективность размножения белой 
куропатки находится в зависимости от широкого 
спектра факторов, под воздействием которых ее 
численность изменяется в очень широких преде-
лах. Уровень смертности куропатки в период меж-
ду сезонами размножения лишь в малой степени 
зависит от плотности их популяций в это время. 
Анализ популяционной динамики куропатки с по-
зиций избыточного числа птиц показывает, что го-
довые колебания численности куропатки зависят 
в первую очередь от успешности их размножения 
(Bergerud et al., 1985).

Холодные и затяжные вёсны отрицательно ска-
зываются на интенсивности размножения куропа-
ток или приводят к такому явлению, как негнездо-
вание птиц. В такие годы велика гибель кладок от 
хищников (преимущественно в начальный период 
насиживания) и по причине оставления их самка-

ми. Неблагоприятная погода в период после вы-
лупления губительно влияет на птенцов, особенно 
велика гибель птенцов в условиях холодной и сы-
рой погоды. 

Существует определенная корреляция меж-
ду численностью мелких грызунов, хищников и 
успешностью размножения куропаток, хотя эта 
зависимость не всегда четко выражена. В восточ-
ноевропейских тундрах хищничество не является 
основным фактором, лимитирующим успех раз-
множения белой куропатки и вызывающим ци-
клические колебания ее численности. Однако ис-
следований для окончательного выяснения этого 
вопроса почти не проводили.

Сезонные перекочевки куропаток связаны глав-
ным образом с кормовыми условиями, переходом 
на питание почками и сережками ивы и березы. 
Наличие и доступность основных зимних кормов 
в местах обитания в зависимости от характера по-
годы – важное условие выживаемость взрослых 
птиц. Следует отметить, что в Северной Норвегии 
показатель зимней смертности молодых и взрос-
лых птиц не обнаружил циклических колебаний 
(Myrberget, 1984). В восточноевропейских тундрах 
характер трофических взаимоотношений куропат-
ки в зимний период складывается таким образом, 
что связь их с регуляцией численности представ-
ляется не до конца выясненной. 

Изменения численности, в том числе и цикли-
ческие, определяются действием не одного-двух, а 
целого комплекса факторов (Marcström, Höglund, 
1980). Циклическая изменчивость численности и 
демографических параметров куропатки, а так-
же отсутствие прямой связи этой изменчивости 
с перечисленными неблагоприятными фактора-
ми может свидетельствовать о существовании у 
птиц ритмичности процессов. Проявление одних 
факторов обусловлено внутрипопуляционными 
причинами (они возникают и существуют само-
стоятельно), другие представляют собой резуль-
тат интеграции целого ряда факторов. Динамика 
популяционных параметров белой куропатки в 
Большеземельской тундре мало отличается от та-
ковой в других частях ареала. Это дает основание 
предполагать, что отмеченные циклы динамики 
численности являются результатом достаточно 
длительной сопряженной эволюции между птица-
ми и периодическими процессами, происходящи-
ми в северных биоценозах.

С конца 90-х годов XX в. численность белой 
куропатки в восточноевропейских тундрах сни-
жается, циклический (3–4-летний) характер ди-
намики численности нарушился. Воздействие 
человека на популяции куропаток в восточноев-
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POPULATION CHANGES AND DISTRIBUTION OF THE WILLOW 
GROUSE IN EAST-EUROPEAN TUNDRA OF RUSSIA

O.Yu. Mineev1, Yu.N. Mineev2 

Investigations were carried out since 1973 to 2015 in tundra of Nenets autonomous district 
and Komi Republic. Areas of big- and small-dwarf birch tundra situated on positive orographi-
cal structures are optimal for life of the Willow Grouse. There we can observe high breeding 
density and maximal number of the Willow Grouse. Population density of birds in areas of 
depressed relief is decreasing noticeably. Population dynamics of Willow Grouse, making 
regular seasonal migrations, in east-European tundra is rather complicated and depends from 
many factors. The most remarkable from them are number, breeding density and realization of 
reproductive potential of birds. Population changes of Willow Grouse in East-European tundra 
characterizes by cyclicity that haven’t exact regularity. Many years dynamic have short (3–4) 
and long (6–11 year) cycles of high number. Maximums of increasing number vary from 3 to 
11 years, and on average they occurs over 6.7 year. Minimums vary from 2 to 11 years, and 
on average they occur over 6 year. Interval of time between many years maximum and many 
years minimum on average is equal 12.7 years. Similar nature of population changes (3–4 and 
10–11-years ciclicity) of Willow Grouse is also typical for West Siberian populations and most 
of Norwegian populations.

Key words: Willow Grouse, ecology, distribution, number, East-European tundra of 
Russia.
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Безногая ящерица веретеница ломкая рас-
пространена в Европе, в том числе в прибреж-
ной Скандинавии, и по всей Западной Азии (Бан-
ников и др., 1971, 1977). В России ареал доходит 
на севере до Карелии, на востоке до Тюмен-
ской обл., на юге до Кавказа и простирается по 
всей Восточно-Европейской равнине (Ануфриев, 
Бобрецов, 1996). Везде на своем ареале верете-
ница в основном приурочена к лесным биотопам 
(Литвинов, Ганщук, 2009). Численность вида на 
большей части ареала относительно стабильна. 
Тем не менее смертность в некоторые годы может 
быть очень высокой. Кроме того, что происходит 
уничтожение веретениц естественными врага-
ми (некоторые виды лесных млекопитающих и 
птиц), многие особи погибают по вине человека. 
Имеют место как умышленное истребление, так и 
случайная гибель животных. 

При умышленном уничтожении человек ча-
сто принимает безногую ящерицу веретеницу 
за змею, считая ее ядовитой. При низком уровне 
культурного и духовного развития человек стре-
мится убить все живое, что, по его мнению, пред-
ставляет опасность. Случайная гибель веретениц 
происходит обычно на проезжих или пешеход-
ных дорогах, где они, оставаясь незамеченными, 
попадают под колеса транспортных средств или 
под ноги пешеходов.

Распределение особей по биотопам, разно-
образное в пределах ареала (табл. 1), обзорно рас-
смотрено в работе Н.А. Литвинова и С.В. Ганщук 
(2009). Из всего спектра представленных био-
топов наиболее предпочтительными для верете-
ницы являются широколиственные леса, в мень-

шей степени они заселяют смешанные и хвойные 
леса, еще реже встречаются на лугах и остеп-
ненных участках, незначительное их количество 
отмечено на дорогах, просеках, вырубках и га-
рях. В литературе нами не найдено сведений о 
специальных исследованиях, описывающих роль 
антропогенных дорог в жизненном цикле верете-
ниц. Е.А. Дунаев в монографии о земноводных и 
пресмыкающихся Подмосковья (1999) упоминает 
о встречах веретениц на дорогах и прилегающих 
участках. Биологию и экологические особенно-
сти веретениц на урбанизированных территориях 
описывает Г.С. Бутов (2003) .

В мае–июне 2015–2016 гг. на территории Во-
ронежской обл. мы проводили специальные ис-
следования, включая учет погибших веретениц 
и наблюдения за поведенческими реакциями раз-
новозрастных особей. Местом проведения учетов 
и наблюдений служили грунтовые дороги Воро-
нежской нагорной дубравы, район исследования 
располагался на юго-западной окраине г. Воро-
неж. Общая протяженность дорожной трансекты 
составляла около 5 км. 

Май 2015 г. был относительно теплым и су-
хим: среднесуточная температура колебалась от 
11 до 16 °С, число дождливых дней 9; в июне сред-
несуточный температурный диапазон составлял 
12–24 °С, дождливых дней было также 9. В 2016 г. 
май был жарким и дождливым: температура ко-
лебалась от 11 до 23 °С, дождливых дней было 18; 
в июне среднесуточная температура колебалась в 
пределах 16–28 °С, число дождливых дней 12.

Грунтовые дороги размещались на серых 
лесных почвах легкого механического состава с 

УДК 591.5

ЭТОЛОГИЯ ВЕРЕТЕНИЦЫ ЛОМКОЙ ANGUIS 
FRAGILIS L., 1758 НА ГРУНТОВЫХ ДОРОГАХ В ЛЕСНЫХ 

ЭКОСИСТЕМАХ

А.Н. Тимофеев1 

Рассмотрены поведенческие особенности безногой ящерицы веретеницы Anguis 
fragilis L., 1758 на лесных дорогах центра Русской равнины. Отмечены негативная роль 
эффекта затаивания веретениц на дорогах при приближении опасности, а также их 
неспособность быстро передвигаться по ровной поверхности дорог. Эти особенности,  
наряду с уничтожением веретениц человеком, – существенный фактор снижения 
численности данного вида.
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большим содержанием песчаной фракции, но из-
за значительной пешеходной и автотранспортной 
нагрузки верхний слой почвы становится сильно 
уплотненным. По этой причине после продолжи-
тельных осадков вода может длительное время 
оставаться на поверхности дороги, а влажное до-
рожное полотно, уплотняясь под колесами автомо-
билей, приобретает во многих местах очень ров-
ную и гладкую поверхность, которая становится 
неудобной для передвижения многих ползающих 
животных, например дождевых червей, выходя-
щих на поверхность земли, а также веретениц, 
змей, некоторых видов насекомых на личиночной 
стадии развития и т.д. 

На дорогах, выбранных для проведения ис-
следований, каждые три дня проводился подсчет 
мертвых веретениц. За указанный период исследо-
ваний найдены 32 особи (14 экз. в 2015 г. и 18 экз. 
в 2016 г.). Среди обнаруженных мертвых особей 
отмечены 7 достоверных случаев умышленного 
истребления веретениц человеком – тело изрубле-
но на куски (в 2015 г. – 4 особи, в 2016г. – 3 особи). 
Остальные 25 экз. оказались мертвы, вероятно, из-
за наезда автотранспортных средств или погибли 
под ногами пешеходов (раздавлены умышленно 
или случайно). Среди мертвых веретениц отмече-
ны сеголетки, молодые (2–3 года) и старые (более 
трех лет) особи (табл. 2). Бóльшая часть погибших 
веретениц была обнаружена в первой декаде июня. 
Гибель веретениц на проезжих грунтовых дорогах 
была более чем в три раза выше, чем на пешеход-
ных тропах.

Высокая смертность веретениц на грунтовых 
дорогах обусловлена их морфо-физиологически-
ми и этологическими особенностями. Естествен-
ная среда обитания этих безногих ящериц – напо-
чвенная подстилка смешанных и широколиствен-

ных лесов. Их тело отлично приспособлено для 
передвижения между листовым опадом, ветками 
деревьев и разлагающейся растительной органи-
кой  в поисках корма: дождевых червей, насеко-
мых, обитающих в лесной подстилке, и их личи-
нок, слизней, многоножек и других беспозвоноч-
ных животных.

Заостренная голова и обтекаемое тело, покры-
тое мелкими чешуйками и щитками, позволяют 
веретеницам как бы прокалывать лесную под-
стилку и,  изгибая тело, плавно скользить в ней, 
отталкиваясь от субстрата. Их движения в лесной 
подстилке аналогичны движению ужей в воде. 
Совершенно иной способ передвижения у змей, 
которые перемещаются по поверхности земли, от-
талкиваясь от субстрата относительно крупными 
чешуйками и щитками тела. Змеям не составляет 
особого труда перемещаться на ровной и гладкой 
поверхности в любом направлении, цепляясь за 
мельчайшие неровности поверхности чешуйками 
своего тела, и отталкиваться с их помощью от суб-
страта.

Веретеницы могут выползать на грунтовые 
дороги либо в поисках пищи (на открытом про-
странстве хорошо заметны объекты питания), 
либо в поисках прогреваемых солнцем участков 
для нормализации термобаланса собственного 
тела, либо в том случае, когда ее собственный 
маршрут пересекается с дорогой. Но, попадая 
на влажные и хорошо укатанные (или утоптан-
ные) гладкие поверхности грунтовых дорог, ве-
ретеницы становятся абсолютно беспомощны-
ми, легко уязвимыми при приближении опасно-
сти. Пытаясь уползти, они производят быстрые 
волнообразные движения, сходные с таковыми 
у плывущей змеи, но остаются при этом на од-
ном месте. Мелкие, плотно прижатые к телу ро-

Т а б л и ц а  2
Гибель веретеницы ломкой на лесных дорогах окрестностей г. Воронеж

Годы Возраст веретениц Умышленное 
истребление

Случайная гибель Всего за год

2015 сеголетки – 3 14

молодые 1 3

старые 3 4

2016 сеголетки – 4 18

молодые 1 4

старые 2 7

Всего 7 25 32
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говые чешуйки не способны создать сцепление 
с относительно гладкой поверхностью дороги, 
которая, в этом случае, становится для веретениц 
смертельной ловушкой.

Другой особенностью веретениц, способ-
ствующей их гибели на дорогах, является их 
поведенческая реакция на приближающуюся 
опасность. Оказавшись в критической ситуа-
ции, они обычно затаиваются, оставаясь без 
движения несколько минут, пока опасность не 
удалится на значительное расстояние (несколь-
ко метров). В условиях их естественной среды 
обитания (в лесной подстилке) такой способ 
выживания себя полностью оправдывает. Зата-
ившуюся во время опасности веретеницу среди 
опавшей листвы и веток деревьев обнаружить 
чрезвычайно трудно. Но этот же инстинкт ока-
зывается бесполезным, а в большинстве случа-
ев вредным, если опасность застает веретениц 
на автодороге. В этом случае они почти всегда 
погибают под колесами транспорта. На пеше-
ходных лесных тропах у веретениц есть шанс 
при затаивании сохранить свою жизнь, так как 
вероятность того, что пешеходы наступят имен-
но на нее, не очень высока. Автор был свидете-
лем случая, когда 14 человек, идущих друг за 
другом по лесной тропе, не замечали затаившу-
юся на ней веретеницу, перешагивали через нее 
и  оставили невредимой. В этом случае шанс на 
выживание был минимален, но веретеница тем 
не менее  осталась жива. На проезжей лесной 
дороге с интенсивным движением транспорта 
вероятность гибели веретениц приближается к 
100%.

На открытой поверхности дорог мертвые ве-
ретеницы хорошо заметны и становятся легкой 
добычей хищников, падальщиков и всеядных жи-
вотных. Отмечены случаи поедания их тел ужа-

ми, землеройками, ежами. Умирающую молодую 
особь веретеницы поедала зеленая жаба, на ко-
лючках дикой груши обнаружены наколотые куски 
тела веретеницы, разрубленной человеком (запа-
сенные, вероятно,  сорокопутом). Вокруг мертвых 
особей веретениц отмечены скопления краснокло-
пов бескрылых, личинок и имаго жужелиц, мерт-
воедов, представителей двукрылых насекомых. 

На дорогах (в зависимости от того, где про-
ходит дорога – лесные поляны, просеки, окраи-
ны леса, чаща и т.д.) погибших веретениц могут 
подбирать вороны, галки, грачи, сороки, сойки, 
некоторые представители хищных птиц, а также 
млекопитающие, такие как хорьки, куницы, ласки, 
горностаи, колонки и др.

Таким образом, наличие дорог существенно 
лимитирует численность веретеницы ломкой. 
В лесных экосистемах, где густая сеть проезжих 
и пешеходных дорог, этот показатель может силь-
но сокращаться. Гибель веретениц на дорогах об-
условлена в основном их неспособностью быстро 
перемещаться, уходя от опасности, по ровной и 
относительно гладкой поверхности дороги, а так-
же инстинктом затаивания, который срабатывает 
при опасности не только в естественной среде их 
обитания, но и на открытой поверхности дорог, 
где они оказываются под колесами автотранспор-
та. На проезжих лесных дорогах гибель верете-
ниц в три раза выше, чем на пешеходных тропах. 
На последних веретеницы погибают или случай-
но, оказавшись незамеченными и раздавленными 
человеком, или в силу целенаправленного, умыш-
ленного уничтожения человеком, принявшим без-
ногую безобидную ящерицу за ядовитую змею. 
Необходимо для предотвращения умышленного 
уничтожения веретениц проводить разъяснитель-
ную работу с населением, особенно в местах мас-
совой гибели этих ящериц.
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ETHOLOGY OF THE BLIND WORM ANGUIS FRAGILIS L., 1758 
ON DIRT ROADS IN THE FOREST ECOSYSTEMS

A.N. Timofeev1 

We examines the behavioral characteristics of legless lizard, blind worm, Anguis fragilis L., 
1758 on the forest roads of the Central Russian plain. The negative role of the effect of hiding 
blind worm on the roads at the approach of danger, and the inability of their fast movement on 
smooth surface roads is noted. Along with the destruction of blind worm man, these features 
are a signifi cant factor in the decline of this species.

Key words: blind worm, ethology of blind worm, regulation of population.
1 Timofeev Andrey Nikolaevich, Voronezh state pedagogical University (www72@bk.ru).
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Многим экономически опасным видам свой-
ственны широкая экологическая валентность и 
значительная численность. Накопление знаний 
о предпочтениях такими видами определенных 
местообитаний позволяет оперативно оценивать 
состояние их популяций, что дает материал для 
составления прогноза вспышек численности. 
Цель настоящей работы – сравнительный анализ 
долей доминирующих видов и широты экологи-
ческой валентности видов жесткокрылых основ-
ных типов местообитаний.

Известно множество публикаций, в которых 
приведены данные о долях числа доминиру-
ющих видов жесткокрылых, в частности у ги-
дробионтов (Graf, 1980), ботробионтов (Roubal, 
1935), хортобионтов (Strejček, 1995), филлоби-
онтов (Шалапенок, 1977), ксилобионтов (Тата-
ринова, 2002), некробионтов (Пушкин, 2011). 
Однако сравнительный анализ этих материалов 
невозможен, так как исследования проводились 
в разных природных зонах, в разные десятиле-
тия, с разной степенью изученности видового 
состава Coleoptera. Решение данной проблемы 

возможно только при проведении многолетних 
исследований жесткокрылых в масштабе отряда 
на ограниченной территории с помощью многих 
методов. Кроме сравнительного изучения струк-
тур доминирования, представляется важным вы-
явление долей числа стенотопных и эвритопных 
видов жуков в различных типах местообитаний. 
Настоящая работа представляет собой первую 
попытку решения обозначенных проблем. 

Терминология

В настоящей работе нами были приняты 
следующие обозначения основных типов ме-
стообитаний вегетационного периода: 1) водо-
емы; 2) почва, подстилка и дерн; 3) норы сус-
ликов; 4) поверхность почвы; 5) травостой; 
6) цветки; 7) кроны деревьев; 8) подкорное 
пространство (под отслоившейся корой дере-
вьев); 9) грибы и миксомицеты; 10) вытекающий 
сок берез; 11) гниющие растительные остатки; 
12) экскременты; 13) трупы животных. Кроме 
этого, в тексте упоминаются основные типы 
местообитаний зимнего периода, названия ко-
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НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ COLEOPTERA (INSECTA) 
ОСНОВНЫХ ТИПОВ МЕСТООБИТАНИЙ ЗАПОВЕДНИКА 

ГАЛИЧЬЯ ГОРА 

М.Н. Цуриков 1

На территории района исследования наибольшие доли доминирующих видов 
жесткокрылых по числу особей отмечены главным образом в субстратах с 
разлагающимися органическими остатками (на вытекающем соке берез, трупах 
животных, в грибах и миксомицетах и др.), а наименьшие – в субстратах с более 
стабильными условиями (в почве, подстилке и дерне, на поверхности почвы, в травостое 
и в кронах деревьев). Наибольшие доли доминирующих видов зимующих жуков по 
общей численности отмечены в местах, наименее пригодных для зимовки большинства 
видов. В вегетационный период в водоемах нет видов жуков с широкой экологической 
валентностью, а на почве и в травостое отмечено значительное преобладание доли 
видов жесткокрылых с узкой экологической валентностью. Вместе с тем, в большинстве 
местообитаний вегетационного периода и во всех местообитаниях зимнего периода 
в общей числе видов Coleoptera преобладает доля видов с широкой экологической 
валентностью.

Ключевые слова: Coleoptera, местообитания, экологическая валентность, 
доминирующие виды, заповедник Галичья гора (Липецкая область).

1  Цуриков Михаил Николаевич  – ст. науч. сотр. заповедника Галичья гора Воронежского государственного университета, 
канд. биол. наук (mntsurikov@rambler.ru). Статья публикуется в авторской редакции.  
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торых соответствуют названиям субстратов, в 
которых была зафиксирована зимовка имаго 
жесткокрылых: 1) песчаная коса (берег р. Дон); 
2) дерн; 3) подстилка; 4) гниющие раститель-
ные остатки (огород на лугу); 5) навоз (коров 
и лошадей); 6) почва с трухой сена и сухим 
навозом (скотный двор); 7) труха пшеницы 
и мука (неотапливаемый амбар); 8) скопление 
веток и стеблей; 9) прелое сено (остепнен-
ная опушка); 10) сено (залежь, сеновал, луг); 
11) сено (поле многолетних трав); 12) трух-
лявые березовые пни; 13) подкорное простран-
ство и труха валежника; 14) настоящие трутови-
ки. В случаях, когда было важно сделать акцент 
на физических свойствах среды, в которой были 
зафиксированы жесткокрылые, вместо термина 
«местообитание» нами был использован термин 
«субстрат».

Материал и методика

Материалы для исследования были собраны в 
1995–2011 гг. на территории урочища Морозова 
гора (заповедник Галичья гора), расположенно-
го на левом берегу р. Дон у восточной границы 
Среднерусской возвышенности (в центральной 
части Липецкой обл.). 

Для отлова имаго жуков были использованы 
122 типа (с модификациями ловушек и методик, 
104 из которых разработаны автором (Цуриков, 
2006а, 2006б; Цуриков, Цуриков, 2001; Голуб 
и др., 2012). При проведении исследования со-
бирали и определяли представителей всех се-
мейств жуков без исключения. Определение 
значительной части жесткокрылых, собранных 
в процессе работы, проверено специалистами. 
При этом часть материала идентифицирована 
путем тщательного сравнения с видами из фон-
довой коллекции заповедника Галичья гора и 
личной коллекции автора. Подавляющее боль-
шинство этих видов в разные годы были опре-
делены ведущими специалистами России, Бела-
руси, Латвии, Украины и Чехии (Цуриков, 2009). 
Диаграммы построены с помощью программы 
Excel 2010. 

Выделение основных типов местообитаний 
жесткокрылых происходило следующим обра-
зом: все сборы Coleoptera, проведенные на тер-
ритории урочища Морозова гора, подвергали 
корреляционному анализу в программе Statistica 
6.0, после чего проводилось объединение в 
группы сборов жесткокрылых, имеющих боль-
шие значения коэффициента корреляции. После 
проведения неоднократных объединений были 

выявлены упомянутые выше местообитания, в 
которых был зафиксирован своеобразный со-
став видов и значительная численность жестко-
крылых.

Результаты и обсуждение

В результате исследования были собраны 
255 523 экз. имаго жесткокрылых, принадлежа-
щих к 2000 видов из 844 родов и 86 семейств. 
При этом в вегетационный период были отме-
чены 213 667 экз. (1898 видов из 86 семейств), 
а зимой – 41 856 экз. (673 вида из 50 семейств). 
По причине уникального характера локализа-
ции имаго жесткокрылых в каждом из местооби-
таний вегетационного периода исследования 
проводили разными методами, что не позволя-
ет сравнивать абсолютные данные по числен-
ности доминирующих видов. Некорректным 
представляется и сравнение абсолютных дан-
ных местообитаний зимнего периода, так как 
они существенно различаются по общей чис-
ленности Coleoptera. Для унификации матери-
алов были вычислены значения долей числен-
ности доминирующих видов (включая и виды-
субдоминанты), составляющих 2% и более от 
числа жуков соответствующего местообитания 
(Renkonen, 1938) (рис. 1, 2). 

Результаты анализа (рис. 1) свидетельствуют 
о том, что наибольшие доли численности доми-
нирующих видов жесткокрылых отмечены глав-
ным образом в субстратах с разлагающимися 
органическими остатками (на вытекающем соке 
берез, трупах животных, в грибах и миксомице-
тах и др.), а наименьшие – в субстратах с более 
стабильными условиями (в почве, подстилке и 
дерне, на поверхности почвы, в травостое и в 
кронах деревьев). Полученные данные позволя-
ют высказать предположение о том, что наличие 
больших долей многочисленных видов среди 
жуков, приуроченных к разлагающимся орга-
ническим остаткам, представляет собой пример 
адаптивной стратегии. При возникновении при-
родных аномалий (например, резкое изменение 
температуры воздуха) возможны задержка или, 
наоборот, более раннее развитие вида. Это мо-
жет оставить жуков без достаточного количества 
пищи, так как разлагающиеся субстраты быстро 
теряют необходимые для насекомых пищевые 
свойства. Виды с малой численностью в этом 
случае оказываются гораздо более уязвимыми 
по сравнению с видами, имеющими большую 
численность. Данное предположение согласует-
ся с материалами Ж.-П. Лумарета и Н. Штирнета 
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(Lumaret, Stiernet, 1994), показавших, что навоз-
ные жуки, обладая большой численностью, за-
вершают свой жизненный цикл в течение очень 
короткого благоприятного периода. 

Анализ материалов из местообитаний зим-
него периода показал, что наибольшие доли 
численности доминирующих видов отмечены 
в субстратах, наименее пригодных для зимов-

Рис. 1. Соотношение между долями суммарной численности доминирующих и всех прочих 
видов жесткокрылых в разных местообитаниях вегетационного периода (урочище Морозова 

гора, 1995–2011 гг.)

Рис. 2. Соотношение между долями суммарной численности доминирующих и всех прочих ви-
дов жесткокрылых в местообитаниях зимнего периода (урочище Морозова гора, 1995–2011 гг.)

ки большинства видов, встречающихся в иных 
местообитаниях (рис. 2). Очевидно, что микро-
климатические и иные условия в трутовиках, 
муке, под отставшей корой, в трухе валежника и 
пшеницы, а также в гнилых растительных остат-
ках достаточно специфичны, что является отри-
цательным фактором для зимовки большинства 
Coleoptera. Прочие субстраты значительно более 
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Рис. 3. Доля числа видов жесткокрылых с разной экологической валентностью, отмечен-
ных в местообитаниях вегетационного периода (урочище Морозова гора, 1995–2011 гг.)

доступны для жуков, поэтому одни и те же виды 
распределяются по нескольким типам субстра-
тов, что снижает концентрацию этих насекомых 
в каждом из них. 

В целях сравнительного анализа состава 
жуков в основных типах местообитаний веге-
тационного периода для каждого из этих ме-
стообитаний вычислены значения долей видов, 
встречающихся только в одном местообитании, 
и долей числа видов, экологическая валентность 
которых шире (отмеченных более чем в трех ме-
стообитаниях) (рис. 3). 

Анализ рис. 3 показывает, что в водоемах 
отсутствуют виды жуков с широкой экологиче-
ской валентностью, что связано с особой средой 
обитания. Значительное преобладание жестко-
крылых с узкой экологической валентностью 
отмечено на почве и в травостое, в то время как 
во всех прочих местообитаниях видов с широ-
кой экологической валентностью больше. При 
этом в почве, подстилке и дерне, норах сусли-
ков, вытекающем соке берез и трупах животных 
значения долей численности видов с широкой 
экологической валентностью в три и более раз 
превышают доли видов с узкой экологической 
валентностью. Полученные материалы свиде-
тельствуют о присутствии здесь значительного 
числа жуков, встречающихся в иных местооби-
таниях. В частности, почва, подстилка и норы 
сусликов используются в качестве временных 

убежищ, а сок берез – при дополнительном 
питании ранней весной. Преобладание долей 
видов жуков с узкой экологической валентно-
стью в водоемах, травостое и на поверхности 
почвы можно объяснить наибольшей степенью 
приспособленности жуков данных местообита-
ний к условиям региона, так как пищевая база и 
иные благоприятные для них факторы остаются 
в относительно стабильном состоянии многие 
годы. Правомерность такого предположения 
можно подтвердить результатами исследований 
навозных жуков. В частности, было показано, 
что при изменении режима выпаса овец и круп-
ного рогатого скота навозные жуки изменяют 
состав и численность, приспосабливаясь к но-
вым условиям (Lumaret et al., 1992). Согласно 
другому источнику (Lobo et al., 1998), в мест-
ностях, где выпас скота с участием большого 
поголовья животных был непрерывным во вре-
мени, разнообразие и обилие навозных жуков 
было значительно выше, чем в местах, где скот 
начали выпасать недавно.

Анализ зимующих жесткокрылых показал, 
что во всех местообитаниях зимнего периода по 
численности преобладает доля видов с широ-
кой экологической валентностью, что объясня-
ется присутствием в каждом из местообитаний 
значительного числа видов, встречающихся в 
иных местообитаниях. Полученные данные под-
тверждают ранее опубликованные материалы 
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о том, что в подстилке зимой, по сравнению с 
вегетационным периодом, число особей гораздо 
больше за счет прихода насекомых на зимовку 
(Пшеничникова, 1961). При этом в кучах сена, 
скоплениях веток и стеблей, трухлявых березо-
вых пнях и др. значения долей видов с широкой 
экологической валентностью более чем в два 
раза превышают значения долей видов с самой 
узкой экологической валентностью, так как эти 
субстраты привлекают наибольшее число раз-

личных видов. В то же время в подкорном про-
странстве и трухе валежника, в настоящих тру-
товиках, в дерне и почве с трухой сена и навоза 
значения долей видов с широкой экологической 
валентностью не превышают значения долей 
видов с минимальной экологической валентно-
стью более чем в 1,5 раза.

Автор выражает глубокую благодарность 
В.Б. Чернышеву за ценные советы при подго-
товке данной работы. 
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SOME COLEOPTERA (INSECTA) CHARACTERISTICS OF THE MAIN 
TYPES OF HABITATS OF GALICHYA GORA RESERVE

M.N. Tsurikov 1

The highest percentage of the predominant Coleoptera species density in the study area has 
been recorded mostly in environments with decomposing organic debris (dripping birch tree 
sap, animal remains, fungi, myxomycetes etc.), whereas the lowest percentage – in environ-
ments with more stable conditions (soil, plant litter, turf, surface soil, grass and tree crowns). 
The highest percentage of the predominant species of wintering beetles has been recorded in 
wintering locations least suitable for most species. During the growing season beetle species 
with a wide ecological valence are not to be found in water reservoirs, whereas on the ground 
and in the grass a considerable prevalence of Coleoptera groups with a narrow ecological 
valence is observed. However, in most habitat of vegetation period and in all winter habitats 
proportion Coleoptera species with broad ecological valence is predominant.

Key words: Coleoptera, habitat, ecological valence, predominant species, State Natural 
Reserve “Galich’ya Gora” (Lipetsk Area).

1 Tsurikov Michael Nikolaevich , Galichya Gora nature reserve, Voronezh state University 
(mntsurikov@rambler.ru). 
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При разборе коллекции южноамериканских 
жуков-точильщиков, присланных из Генуэзского 
Национального музея (Museo civico di storia 
naturale di Genova – MCG), нам встретились эк-
земпляры, несомненно принадлежащие к новым 
родам. Описание одного из них, очень красивого 
и крупного жука (что встречается редко среди то-
чильщиков, – в основном мелких жуков), мы даем 
в этой статье, вместе с описанием и рисунками ти-
пового вида.

Методика измерений

Длину переднеспинки измеряли в профиль, 
так как измерение сверху, как правило, дает ис-
каженные результаты из-за выпуклости передне-
спинки. Длину надкрылий измеряли от базально-
го края щитка, ширину – чуть ниже плеч. Длину 
члеников измеряли между точками их соедине-
ний, ширину членика – по его апикальному краю. 
Описание особенностей брюшных стернитов, 
относящееся только к видимым стернитам, ради 
экономии места не повторяется. О с а н и е  р о д а

Ptilinastidius gen. n. (рис. 1)
Внешний вид. Жуки крупные, в плотном, при-

легающем, блестящем опушении. Тело немного 
сужается к концу (рис. 1, 1).

Голова. Лоб выпуклый. Наличник попе-
речный, прямой. Верхняя губа двулопастная. 
Глаза круглые, выпуклые, цельные (рис. 1, 2). 
Последний членик челюстных щупиков ромбо-
видный (рис. 1, 3). Усики: 1-й членик толстый, 
слабо серповидный; 2-й членик очень маленький, 
округлый, поперечный; 3-й членик треугольный, с 
вогнутой вершиной; 4–7-й членики с отростками 
(8–11-й (?) членики утрачены) (рис. 1, 4).

Переднеспинка с полным боковым кантом, по-
перечная, выпуклая, но без горба (рис. 1, 5), в ос-

новании равна ширине плеч надкрылий. Боковые 
края не уплощенные. Диск с тонкой средней лини-
ей, с треугольным рельефом, подчеркнутым опу-
шением. Базальный край слабо дуговидный; бока 
выпуклые; переднеспинка полукругом сужается к 
вершине (рис. 1, 1).

Щиток маленький, треугольный.
Надкрылья. Диск с четырьмя ребрышками, из 

которых 2-, 3- и 4-е ребрышки соединяются в одно, 
немного не доходя до вершины (рис. 1, 1). Бока с 
двумя латеральными бороздками и двумя лате-
ральными ребрышками. Междурядья в крупных, 
неправильных точках. Боковой край без выреза 
для задних ног (рис. 1, 5). Плечи хорошо развиты.

Грудные стерниты. Переднегрудь очень ко-
роткая, передние тазики сближены. Средние тази-
ки едва раздвинуты. Заднегрудь выпуклая, со сре-
динной бороздкой; шов, соединяющий заднегрудь 
со среднегрудью, имеет вид тонкого киля (рис. 1, 
6). Задние тазики раздвинуты. Передний край за-
днегруди без вдавлений для средних ног. Эпимеры 
расширяются кпереди.

Ноги. Бедра длинные. Средние голени и лап-
ки тонкие; лапки значительно короче голеней; 1-й 
членик лапок очень длинный (рис. 1, 7).

Брюшко. Первый стернит без выемок для за-
дних ног. Стерниты убывают по длине: за 1-м (са-
мым длинным) следует 2-й, затем 5-й, 3-й, 4-й (са-
мый короткий); 1-й шов одинарный, слабо выгнут 
назад; остальные швы двойные, прямые.

Род отнесен к подсемейству Ptilininae и немно-
го напоминает род Phanerochila Fleutiaux, 1896  
суживающимся к концу телом, ребрышками на 
переднеспинке и надкрыльях, размерами и швами 
брюшных стернитов. Но у Phanerochila члени-
ки усиков с очень длинными отростками, форма 
переднеспинки совершенно другая, ребрышки на 

УДК 595.766.44

PTILINASTIDIUS MIRABILIS GEN. N., SP. N. – НОВЫЕ РОД 
И ВИД ЖУКОВ-ТОЧИЛЬЩИКОВ ИЗ БРАЗИЛИИ 

(COLEOPTERA: PTINIDAE: PTILININAE)

И.Н. Тоскина

Описаны новый род Ptilinastidius gen. n. и новый вид P. mirabilis sp. n. жуков-
точильщиков (Coleoptera: Ptinidae: Ptilininae) из Бразилии.

Ключевые слова: Ptilinastidius mirabilis, Ptilininae, Ptinidae, Coleoptera, новый род, 
новый вид, Бразилия.

1 Тоскина Ирина Николаевна, канд. биол. наук (e-mail: nina_11235813@mail.ru).
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надкрыльях очень короткие (White, 1972; Toskina, 
2000). По усикам (отростки начинаются с 4-го чле-
ника (рис. 2, 1)) и некоторым деталям вентральной 
поверхности (средне- и заднегруди) (рис. 2, 2) но-
вый род напоминает Ptilinomorphus Español, 1965. 
Но у Ptilinomorphus, кроме цилиндрической фор-
мы тела, огромные глаза (рис. 2, 3), веретеновид-
ный последний членик челюстных щупиков (рис. 
2, 4) (Español, 1965; Español, Blas, 1991) и над-
крылья без ребрышек.

К Ptilininae относится еще род Ptilinus Geoffroy 
(in: Müller, 1764), представители которого широ-
ко распространены в Палеарктике и встречаются 
также и в Южной Америке. У видов Ptilinus тело 
цилиндрическое, не сужается к концу, передний 
край и диск переднеспинки со скульптурой в виде 
зубцов, передние голени с зубом на вершине и с 
зубчиками по внешнему краю; глаза маленькие; 
поверхность надкрылий совершенно другая: «ре-
брышки» не выпуклые или слабо выпуклые и 
разделяют ленты точек. В довершение к деталям 
морфологическим, довольно кратко описанным 
Пиком (Pic), представители родов Ptilinomorphus и 
Ptilinus, известные из Бразилии (P. brasiliensis Pic, 

1901, P. grouvellei Pic, 1901, P. corumbaus Pic, 1932, 
P. magnicollis Pic, 1932), а также из других частей 
Южной Америки (например, P. inaequalithorax 
Pic, 1911 из Аргентины) имеют размеры вдвое или 
почти вдвое меньшие, чем Ptilinastidius mirabilis.

В 1976 г. Уайт (White) описал новый род 
Ptilinobium с единственным видом P. aberrans 
sp. n. из Нижней Калифорнии и отнес его к подсе-
мейству Anobiinae (White, 1976). Но Эспаньол по 
ряду признаков (вооружение голеней, строение ге-
нитального аппарата) переместил его в подсемей-
ство Ptilininae (Español, Blas, 1991). Ptilinastidius 
сильно отличается от Ptilinobium. У последнего 
усики с булавой из трех члеников, а членики жгу-
тика без отростков, апикальный край передне-
спинки с «бахромой» из длинных волосков, по-
верхность надкрылий без ребрышек, передние, 
средние, задние тазики соприкасаются, наиболее 
длинный брюшной стернит – второй (White, 1976). 
У Ptilinastidius членики усика, начиная с 4-го, с от-
ростками, апикальный край переднеспинки глад-
кий, надкрылья с четкими ребрышками, средние 
и задние тазики раздвинуты, наиболее длинный 
брюшной стернит – первый.О п и с а н и е  т и п о 

Рис. 1. Ptilinastidius mirabilis sp.n. (♀?): 1 – общий вид жука; 2 – лоб; 3 – последний членик челюстного 
щупика; 4 – усик; 5 – передняя часть тела, вид сбоку; 6 – левая половина заднегруди; 7 – голень и лапка 

средней ноги. Масштаб: 0,1 мм (3); 0,5 мм (4, 7); 1,0 мм (1, 2, 5, 6)
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Español F. Notas sobre anóbidos (Coleoptera). XVI. Preci-
siones sobre el genero “Ptilinus” Geoffr. y otres elemen-
tos afi nes // EOS, Revista Española de Entomología. 
1965. T. 41. Cuadr. 1. P. 45–58.

Español F., M. Blas. Contribución al conocimiento de los 
Anobiidae del Africa Austral (Coleoptera: Bostrychoi-
dea). 6a nota: A propósito de las subfamilies Ernobiinae y 
Ptilininae // Elytron. 1991. Vol. 5. P. 331–336.

Español F., A. Viñolas. Género y especies nuevas de Ano-

Рис. 2. Ptilinomorphus: 1 – усик P. reductus Pic (из работы: 
Español, Viñolas, 1996, Fig. 14); 2 – заднегрудь P. reductus 
(ibid. Fig. 21); 3 – голова P. tonkineus Pic (из работы: 
Español, 1965, Fig. 5); 4 – последний членик челюстного 
щупика P. australis sp.n. (из работы: Español, Blas, 1991, 

Fig. 5)

в о г о  в иP. mirabilis sp. n. (рис. 1)
Г о л о т и п: Brasile, [18]96, Gianelli | Anobiidae, 

Fleutiaux vid. (MCG).
Внешний вид. Темно-коричневый, в очень 

плотном, серебристом, блестящем, прилегаю-
щем опушении, абсолютно закрывающем по-
верхность. Усики красноватые, начиная с 4-го 
членика. Длина тела превышает ширину в 2,7 
раза (рис. 1, 1).

Голова. Лоб выпуклый, бугристый. Глаза кру-
глые, выпуклые, расположены друг от друга на рас-
стоянии 1,5 диаметров глаза (рис. 1, 2). Последний 
членик челюстного щупика ромбовидной формы; 
его длина примерно в 2,4 раза превышает ширину 
(рис. 1, 3). Усики: 1-й членик большой, толстый, 
слабо серповидный, 2-й – маленький, округлый, 
3-й треугольный, толстый, довольно крупный, с 
вогнутым верхним краем; 4-й членик с отростком, 
который примерно в 1,5 раза длиннее самого чле-
ника; 5–7-й членики с длинными отростками, при-
чем отросток 5-го членика в 2,5 раза длиннее са-
мого членика, отростки 6- и 7-го члеников при-
мерно равной длины и каждый в 3 раза длиннее 

самого членика (конечные членики утрачены) 
(рис. 1, 4).

Переднеспинка имеет ширину, в 1,5 раза пре-
вышающую длину, передние углы слабо острые, 
закруглены, задние углы сильно закруглены. Бока 
не уплощенные и не вздуты. Диск с тонкой средней 
линией и с треугольным рельефом, подчеркнутым 
опушением. Базальный край слабо дуговидный.

Щиток маленький, треугольный, с тупой вер-
шиной.

Надкрылья имеют длину, превышающую их 
ширину в два раза и длину переднеспинки в три  
раза. Диск с четырьмя ребрышками на каждом 
надкрылье. На каждом ребрышке серебристое 
опушение направлено косо с двух сторон к его се-
редине, что создает красивую игру света. Два пер-
вых ребрышка (пришовное и следующее, 2-е) поч-
ти сливаются в одну широкую ленту. 2-, 3- и 4-е 
ребрышки сливаются в одно, немного не доходя до 
вершины. Междурядья в крупных неправильных 
точках. Бока с двумя ребрышками и двумя точеч-
ными латеральными бороздками (рис. 1, 5).

Заднегрудь выпуклая, со срединной бороздкой, 
ее передний край без вдавлений для средних ног 
(рис. 1, 6).

Ноги. Средние голени и лапки тонкие. Длина 
средних лапок составляет меньше половины (0,44) 
длины голени. Длина 1-го членика средних лапок 
примерно равна общей длине остальных члеников 
(рис. 1, 7). (Передние и задние ноги утрачены.)

Длина 10,8 мм, ширина 4,0 мм.
Этимология. Вид получил свое название за 

красоту (лат. «mirabilis» – очень красивый).
В  д и ф ф е р е н ц и а л ь н о м  д и а г н о з е  

повторяются признаки родовых отличий. Сколько-
нибудь похожих видов (хотя бы из других родов) 
пока встречать не приходилось.

Автор сердечно благодарит А.В. Свиридова 
(Зоологический музей Московского ун-та 
имени М.В. Ломоносова), И.Н. Проворову и 
Н.Л. Клепикову (Москва) за большую помощь в 
работе.
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PTILINASTIDIUS MIRABILIS GEN. N., SP. N. – NEW GENUS 
AND SPECIES OF WOOD-BORERS FROM BRAZIL 

(COLEOPTERA: PTINIDAE: PTILININAE)

I.N. Toskina1

Ptilinastidius gen. nov.  (Fig. 1).
General view. Beetle large. Body slightly narrowed to apex. Pubescence very dense, ap-

pressed, nitidous (Fig. 1, 1). Head. Frons convex. Clypeus transverse, straight. Labrum bilobate. 
Eyes round, convex, without notches (Fig. 1, 2). Last segment of maxillary palpi is rhomboid 
(Fig. 1, 3). Antennae pectinate from the 4th segment; 1st segment is thick, slightly falciform; 
the 2nd one is very small, globose, transverse; 3rd segment is triangular, with concave apical 
margin (Fig. 1, 4). (8–11th (?) segments are lost). Pronotum with full side margin, transverse, 
convex, without gibbousness (Fig. 1, 5). Pronotal basal margin is as wide as elytral shoulders’ 
width. Disc with thin median line and triangular relief outlined by pubescence. Lateral margins 
not fl attened. Basal margin is slightly arcuate. Sides convex, and pronotum narrows forward 
in a semicircle(Fig. 1, 1). Scutellum small, triangular. Elytra: shoulders well developed. Disc 
with four costae; 2nd, 3rd, and 4th costae merged in one, not reaching a little the apex. Sides 
with two lateral grooves and two lateral costae. Interstriae with large irregular punctures. 
Lateral margin without notch for the hind legs. Prosternum is very short, fore coxae approxi-
mated. Middle coxae a little separated. Metasternum convex, with median groove; meso- and 
metasternum united by thin carina (Fig. 1, 6). Anterior margin of metasternum without impres-
sions for middle coxae. Epimera broaden forward. Hind coxae separated. Legs. Femora long. 
Middle tibiae and tarsi thin. Tarsi much more shorter than tibiae. First tarsus segment is very 
long (Fig. 1, 7). Abdomen. 1st sternite without impressions for hind legs and is the longest; 2nd 
sternite is a little shorter, then in decreasing order: 5th, 3rd, 4th sternites. First suture is single, 
slightly curved backward. The other sutures are straight and doubled.

We placed the new genus in the subfamily Ptilininae. Ptilinastidius slightly resembles the 
genus Phanerochila Fleutiaux, 1896: body narrows to apex, pronotum and elytra with costae, 
abdominal sternites of the same length and similar sutures. The new genus differs from Ptilinus 
Müller, 1764 and Ptilinomorphus Español, 1965 by narrowing body (body of cylindrical shape 
in the named genera); by the absence of teeth on pronotum (surface with teeth on pronotum 
in the named genera); eyes of average size (enormous eyes in Ptilinomorphus); by rhomboid 
maxillary palpus (fusiform maxillary palpus in Ptilinomorphus (Fig. 2, 4)); elytral surface with 
costae (elytral surface without costae in the named genera). Species of the genera Ptilinomor-
phus and Ptilinus are about twice as small as Ptilinastidius mirabilis.

Ptilinastidius strongly differs from the genus Ptilinobium White, 1976 by antennae (4–7th 
segments with rami in Ptilinastidius and without rami in Ptilinobium), pronotum (apical margin 
with group of long hairs in Ptilinobium whereas pronotal apical margin smooth in Ptilinas-
tidius), elytra (elytral surface striate, without costae in Ptilinobium), abdomen (2nd sternite 
is the longest in Ptilinobium whereas 1st sternite is the longest in Ptilinastidius), members of 
each pair of middle and hind coxae are separated in Ptilinastidius whereas these members are 
touching in Ptilinobium.
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mologiques. 1932. T. 60. P. 1–36.
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P. mirabilis sp. n.
Beetle very dark brown; pubescence very dense, appressed, silvery, nitidous, absolutely 

covering the surface. Antennae reddish from the 4th segment. Body 2.7 times as long as wide 
(Fig. 1, 1). Frons convex, grumose. Eyes bulging, round, separated by 1.5 diameters of an eye 
(Fig. 1, 2). Last segment of maxillary palpus is rhomboid, 2.4 times as long as wide (Fig. 1, 
3). Antennae: 1st segment large, thick, slightly falciform; the 2nd one is small, globose; 3rd 
segment triangular, rather large, with concave apical margin; 4th to 7th segments with rami. 
Ramus of 4th segment about 1.5 times as long as the segment itself, ramus of the 5th segment 
2.5 times as long as the segment; rami of 6th and 7th segments 3 times as long as their segments 
(Fig. 1, 4). (Last segments are lost.) Pronotum 1.5 times as wide as long. Anterior angles slightly 
acute, rounded, posterior ones strongly rounded. Sides not fl attened and not bulging (Fig. 1, 5). 
Disc with thin middle line and with triangular relief. Scutellum small, triangular, with obtuse 
top. Elytra twice as long as wide and three times as long as pronotum. Disc with four costae; 
every costa covered with silvery pubescence, which is directed obliquely to the middle of the 
costa. The fi rst and second costae almost merged into the broad costa. Sides with two costae 
and two lateral punctured striae. Interstriae with large irregular punctures. Metasternum con-
vex, with median groove; its anterior margin without impressions for the middle legs (Fig. 1, 
6). Legs. Middle tarsi smaller than half of the tibia length (tarsus is 0.44 times as long as tibia). 
1st tarsimere about as long as 2nd to 5th tarsimeres together (Fig. 1, 7). (Fore and hind legs are 
lost.) Length 10.8 mm, width 4.0 mm.

Key words: Ptilinastidius mirabilis, Ptilininae, Ptinidae, Coleoptera, new genus, new spe-
cies, Brazil.
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Одним из наиболее известных антропо-
генных факторов, влияющих на состояние оз. 
Байкал, считается влияние сточных вод целлю-
лозно-бумажного комбината БЦБК. Этот вопрос 
достаточно хорошо изучен на примере план-
ктонного сообщества. Исследованы состав и со-
стояние зоопланктона, динамика его структуры 
и структура популяции доминирующих видов 
(эпишуры и циклопа), а также смертность зо-
опланктона в зависимости от влияния стоков 
БЦБК в южной котловине Байкала (Помазкова, 
1974; Помазкова, Кожова, 1976; Помазкова и 
др., 1982; Кожова, 1991; Кожова, Бейм, 1993). 
Однако зависимость смертности байкальского 
зоопланктона от присутствия детрита расти-
тельного происхождения в водной толще спе-
циально не изучали.

В литературе имеются спорадические данные 
по негативному влиянию взвесей на зоопланктон 
оз. Байкал и других водоемов. Так, по данным 

Г.Ф. Мазеповой и Э.Л. Афанасьевой (1971), на 
мелководном участке Селенги отмечали резкое 
снижение численности эпишуры. Одна из важ-
ных причин этого явления – большое количество 
твердых взвешенных частиц, приносимых реч-
ной водой. На оз. Белое повышенная естествен-
ная мутность водоема вызвала перестройку 
сообществ зоопланктона: вначале из состава 
зоопланктона выпали тонкие фильтраторы, по-
том исчезли диаптомиды, в планктоне остались 
только циклопы (Ривьер, Курдин, 1982).

На северной оконечности оз. Байкал, начиная 
с 2013 г., нами регистрируется регулярное разви-
тие зеленых нитчатых водорослей рода Spirogyra 
(Тимошкин и др., 2014). Наибольшее цветение 
воды наблюдается в период с июля по октябрь. 
При этом образуются гигантские скопления во-
дорослей, выброшенных на берег. Концентрация 
спирогиры в узкой прибрежной зоне была в ос-
новном очень высокой. 

УДК 574.583

ДИНАМИКА ЗООПЛАНКТОННЫХ СООБЩЕСТВ 
МЕЛКОВОДЬЯ СЕВЕРНОГО БАЙКАЛА ВО ВРЕМЯ 

ЦВЕТЕНИЯ ВОДЫ ИЗ-ЗА ОБИЛИЯ ЗЕЛЕНЫХ НИТЧАТЫХ 
ВОДОРОСЛЕЙ SPIROGYRA SPP. (CHLOROPHYTA, 

ZYGNEMATOPHYCEAE) В 2013–2014 ГГ.

Н.Г. Шевелева1, О.А. Тимошкин2, Е.А. Мишарина3

Дана оценка сезонных изменений видовой структуры и количественных показателей 
зоопланктонного сообщества мелководья Северного Байкала в условиях обильного 
развития Spirogyra spp. Цветение воды из-за обилия спирогиры в прибрежной зоне юго-
западнее г. Северобайкальск (отбор проб проводился у пос. Заречный и в бухте Сеногда) 
обнаружено поздним летом и осенью 2013 г., а также поздней весной 2014 г. Образование 
огромного количества детрита, на 95% представленного нитчатыми водорослями, 
негативно повлияло на состояние сообщества зоопланктона. Это выразилось в полном 
отсутствии фауны планктона на расстоянии до 10 м от уреза, сокращении численности 
зоопланктона и гибели (до 60%) ракообразных на расстоянии 20–350 м от уреза; 
перестройке структуры планктонного сообщества – выпадении коловраток. Быстрому 
восстановлению сообщества беспозвоночной фауны планктона предшествовали как 
абиотические, так и биотические факторы. К первым относятся сильные осенние 
шторма, перемешивание воды в литорали, локальные течения, способствующие 
привнесению чистых байкальских вод с типичными зоопланктерами. Ко вторым – 
обитание в планктоне круглогодичных видов ракообразных и коловраток, дающих 
потомство за короткий срок жизни, и их горизонтальные миграции.

Ключевые слова: Северный Байкал, мелководная зона, цветение воды, обилие  
спирогиры, структура зоопланктона.
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ского государственного университета, канд. биол. наук (solevgeniya@yandex.ru). 
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Основная цель данной статьи – попытка впер-
вые оценить влияние массового развития спиро-
гиры на количественные и качественные характе-
ристики мелководных сообществ зоопланктона 
Северного Байкала. Нами изучены видовой со-
став, структура зоопланктона, а также его про-
странственно-временная изменчивость и смерт-
ность разных представителей зоопланктона, 
развивавшегося в условиях массового развития 
спирогиры.

Материал и методика исследований

В работе использованы пробы по зоопланкто-
ну, собранные на трех профилях литорали Север-
ной котловины Байкала. Профили располагались 
перпендикулярно к берегу. Точки отбора проб на 
каждом профиле находились на одинаковом рас-
стоянии от уреза воды: 10, 20, 50, 150 и 350 м 
(точки 1–5). Был также проведен отбор проб зо-
опланктона в контрольных точках открытого озе-
ра, расположенных в 1–2 км от берега, над глуби-
ной 3, 5, 10 и 250 м. 

Зоопланктон на профиле I (пос. Заречный 
3,7 км от устья р. Тыя) был собран 23 сентября 
2013 г. (точки 1–3, 5). Район прибрежной зоны с 
густой массой водорослевого детрита от поверх-
ности до дна в виде сплошной полосы шириной 
3–5 м простирался вдоль побережья на расстоя-
ние около 1 км. Повторный отбор проб на про-
филе I был проведен 16 октября 2013 г. (точки 2, 
3, 5) и 29 мая 2014 г. (точки 1–5). В октябре после 
штормов, когда огромная масса гниющих водо-
рослей была выброшены на берег, пятно с детри-
том уменьшилось в размере и составляло не более 
0,5 м в ширину. Весной 2014 г. (29 мая) уровень 
озера был, как обычно, существенно ниже осен-
него, валы гниющих водорослей располагались 
в 15–20 м от уреза. Вода в этот период была ус-
ловно «чистая», прозрачная. На профиле II, рас-
положенном в 6 км западнее устья р. Тыя, т.е. на 
расстоянии 2,3 км от профиля I, вода на урезе и 
на глубине озера также была условно «чистой». 
На этом профиле пробы были взяты только 16 ок-
тября 2013 г. (точки 2, 3, 5). Профиль III (бухта 
Сеногда) расположен примерно в 9,5 км юго-за-
паднее устья р. Тыя; 16 октября 2013 г. (иссле-
дованы точки 1–3, 5) в эту бухту из-за штормов 
сместилось пятно из детрита отмершей спироги-
ры. Пятно простиралось в глубь губы на 5–7 м, 
протяженность пятна вдоль берега превышала 
1 км. 29 мая 2014 г. вода на этом участке также 
была условно «чистая» (исследованы точки 1–5). 
Пробы зоопланктона в точках, где глубина была 
менее 2 м, отбирали сетью Апштейна, глубже – 

сетью Джеди с диаметром входного отверстия 
36 см, с конусом из сита с размером ячеи 76 мкм. 
После отбора все пробы просматривали под би-
нокуляром для учета живых и мертвых организ-
мов. К мертвым относили и травмированных 
особей. Так, в группе веслоногих ракообразных к 
мертвым относили организмы, имеющие дефор-
мированные наружные покровы, через которые 
просачивалось содержимое рачков, или нару-
шенную внутреннюю структуру. У ветвистоусых 
ракообразных мертвыми считались особи с рас-
крытыми створками раковины и разложившимся 
кишечником. Коловратки считались мертвыми, 
если в панцире отсутствовало содержимое. Затем 
пробу фиксировали 40%-м формалином. Одно-
временно с отбором проб измеряли температуру 
воды и прозрачность. Всего за период исследо-
вания собрано и обработано 35 количественных 
проб зоопланктона.

Результаты исследований                                                    
и их обсуждение

В период наших исследований (сентябрь–ок-
тябрь 2013 г., май 2014 г.) зоопланктон северной 
котловины Байкала был довольно разнообразным 
(таблица). Основу численности и биомассы как 
в литорали, так и в открытой части озера состав-
ляли разновозрастные стадии E. baicalensis, C. 
kolensis, а субдоминантами выступали три вида 
круглогодичных коловраток (K. quadrata, K. 
longispina, F. terminalis). Подобный комплекс 
зоопланктона с доминированием эпишуры и ци-
клопа в этот период в северной котловине отме-
чался исследователями в 1960–1980 гг. прошлого 
столетия (Яснитский, 1934; Афанасьева, 1983; 
Помазкова, Пенькова, 1982).

В сентябре на профиле I в точке 1 (10 м от 
берега) при прозрачности 20 см в воде присут-
ствовал детрит черного цвета. Представители 
ракообразных и коловраток полностью отсут-
ствовали. В 20 м от берега (точка 2) зоопланктон 
состоял только из ракообразных (три вида цикло-
пов, столько же ветвистоусых и эпишура) (табли-
ца). Численность определял C. kolensis (74%), 
популяция представлена всеми возрастами, при 
доминировании старших науплиусов и младших 
копеподитных стадий. Доля E. baicalensis в сооб-
ществе составляла не более 18%. Бóльшую часть 
погибших рачков составляли циклопы (42%), 
мертвой эпишуры было в 2 раза меньше (рис. 1, 
А). В составе фауны ветвистоусых ракообраз-
ных отмечены эвритопные организмы (хидорус 
и босмина) и бентосная D. rostrata, при отно-
сительно большей плотности (7%) последнего 
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Рис. 1. Соотношение основных таксономических групп (% от общей численности) зоопланктона на  
профилях I–III (I – пос. Заречный, 3,7 км от устья р. Тыя; II – 6 км западнее устья р. Тыя; III – бухта 

Сеногда, 9,5 км от устья р. Тыя). Отбор проб 23.09.2013, 16.10.2013 и  25.05.2014 
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вида. В точке 3 (50 м от уреза) над глубиной 2 м 
видовой состав зоопланктона увеличился за счет 
циклопов (5 видов), из них 2 эндемичных вида 
(таблица). Структура зоопланктона не измени-
лась: основу также составляли циклопы (59%), 
а на долю эпишуры приходилось 33%. Мертвые 
рачки составляли 37 и 30% соответственно (рис. 
1, А). Состав ветвистоусых ракообразных оста-
вался прежним. В планктоне отмечена коловратка 
S. grandis, ее численность была ничтожна (менее 
1%). В точке 5 (350 м от уреза) над глубиной 5 
м в структуре зоопланктона отмечены изменения 
(рис. 1, А): эпишура лидировала по численности 
(60%), на втором месте были циклопы (34%). Про-
цент мертвых особей среди ракообразных был 
высоким. В сообществе зоопланктона появились 
коловратки, их плотность составляла 5%, среди 
них доминировала K. quadrata. Численность и 
разнообразие ветвистоусых ракообразных были 
ничтожными (рис. 1, А).

Таким образом, исследование показало, что 
большое содержание в воде детрита растительно-
го происхождения вызывает глубокие изменения 
в структуре зоопланктона. Возможно, в слое под 
детритом кислород был в минимальном количе-
стве, бóльшая его часть была потреблена детри-
том. Известно, что циклопы более устойчивы к 
любому антропогенному воздействию (Иванова, 
1976; Ривьер, 1990 и др.). Поэтому в толще воды 
на расстоянии от уреза 20–50 м (точки 2–3) струк-
туру зоопланктона определяла популяция цикло-
па, ветвистоусые представлены эвритопными и 
бентосными организмами. Более требовательные 
к кислороду коловратки отсутствовали. На рас-
стоянии 10 м от берега при прозрачности 20 см 
зоопланктон отсутствовал вовсе. Гибель ракоо-
бразных связана в основном с травмированием 
хитинового покрова. Смертность у циклопа и 
эпишуры отмечалась вплоть до расстояния 350 м 
от уреза и выражалась в равных пропорциях.

Вторая съемка по зоопланктону была выпол-
нена на этом же профиле спустя 23 дня (16 октя-
бря). В результате сильных штормов полоса де-
трита из отмершей спирогиры в воде в литораль-
ной зоне и формирование береговых скоплений 
детрита уменьшились (протяженность полосы 
составила менее 1 м). Во всех точках исследо-
вания (2, 3, 5 – 20, 50 и 350 м от уреза), основу 
численности (от 53 до 70%) зоопланктона со-
ставляла эпишура (рис. 1, Б). Уменьшилось так-
же относительное число мертвых рачков в столбе 
воды. Травмированные и мертвые циклопы (14%) 
и эпишура (32%) отмечены в точке, расположен-
ной в 20 м от берега (рис. 1, Б). Травмированные 

особи эпишуры (не более 1%) встречались даже 
на расстоянии 350 м от уреза на глубине озера. 
Необходимо отметить присутствие коловраток во 
всех точках озера, их абсолютное и относитель-
ное количество по сравнению с предыдущим сро-
ком отбора увеличилось. Они составляли от 19 
до 21% численности сообщества зоопланктона 
(рис. 1, Б). В точках 20 и 50 м доминировала хищ-
ная коловратка S. grandis. По мнению И.К. Ривьер 
(2012), коловратки рода Synchaeta по типу питания 
могут быть отнесены к детритно-бактериальной 
петле. Над глубиной 5 м (станция 350 м от уре-
за) преобладал, обычный вид мелководий Бай-
кала – K. qudrata, относящийся к тонким филь-
траторам, его массовое развитие продолжается 
обычно до осени (Гайгалас, 1957). Полученные 
нами результаты по видовому составу (наличие в 
планктоне циклопа, эпишуры, босмины, дафний, 
хидоруса, круглогодичных коловраток (3–4 вида), 
характерных для осеннего сезона) и структу-
ре (доминирование по численности в лито-
ральной зоне эпишуры) сравнимы с данными 
1961–1979 гг. (Афанасьева, 1983).

Наши исследования показали, что после мас-
совой вспышки развития спирогиры в осенний 
период зоопланктон через 23 дня восстановил 
свою структуру и разнообразие. Этому процессу, 
на наш взгляд, благоприятствовали ветровое пе-
ремешивание и шторма, выброс детрита на берег, 
понижение температуры воды (7–5 оС) и воздуха, 
т.е. возвращение условий среды, типичных для 
прибрежных вод открытого озера.

В этот же день (16 октября) была выполне-
на съемка по исследованию зоопланктона на 
условно чистом месте в 4 км западнее преды-
дущего профиля I в точках в 20, 50 и 350 м от 
уреза воды. В точках 2 и 3 профиля II прозрач-
ность была до дна (3 м). В пробах с фауной ра-
кообразных и коловраток отмечен детрит от-
мершей спирогиры черного цвета, наличие ко-
торого не учитывается при измерении прозрач-
ности с помощью диска Секки. Поэтому при 
большем разнообразии коловраток (9 видов) 
(таблица) и доминировании эпишуры (73–87%) 
в сообществе зоопланктона во всех точках от-
мечены мертвые особи последней, но при этом 
процент гибели рачков уменьшается от берега 
к открытой пелагиали (рис. 1, В). Только в двух 
точках (20 и 50 м), были обнаружены мертвые 
особи циклопа (до 7%) (рис. 1, В). В точке 3 
(50 м от берега) состав зоопланктона оказался 
наиболее разнообразным за счет коловраток. 
Только здесь отмечены эндемики E. ligulata и 
N. lamellifera. По численности коловратки в 
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структуре зоопланктона составляли от 2 до 18%, 
их плотность увеличивается от точки 2 к точке 5. 
Так же изменяется относительная роль коловра-
ток в сообществе. Если в точке 3 (глубина 3 м) 
преобладала хищная S. grandis (4 тыс. экз./м3), то 
в точке 5 (глубина 5 м) лидировали тонкие филь-
траторы K. quadrata (9 тыс. экз./м3), F. terminalis 
(5,4 тыс. экз./м3). Плотность S. grandis оставалась 
на прежнем уровне (3,6 тыс. экз./м3).

Очень концентрированное пятно с раститель-
ным детритом обнаружено нами в 6 км западнее 
пос. Заречный в бухте Сеногда (профиль III). Ис-
следования показали, что в 10 м от уреза воды, 
как и у пос. Заречный (23 сентября), при отно-
сительно большой площади пятна из спирогиры, 
зоопланктон отсутствовал. В точках 2, 3 и 5 (20, 
50 и 350 м от уреза) структура зоопланктона со-
стояла из эпишуры, при абсолютном ее лидирова-
нии по численности (рис. 1, Г), на долю циклопа 
приходилось от 1 до 10%. Относительная плот-
ность мертвых ракообразных уменьшалась с про-
движением в глубь озера. Так, содержание погиб-
ших особей эпишуры составляло 73, 24 и 2%, а 
циклопа – 25, 3 и 0% соответственно. В планктоне 
отмечены ветвистоусые ракообразные и колов-
ратки. Если в 20 м от берега это были единичные 
особи C. sphaericus и S. grandis, то в следующей 
точке разнообразие видов этих групп увеличи-
лось (таблица), а в точке 5 были обнаружены 
семь видов коловраток (42% от численности зо-
опланктона) (рис. 1, Г). В планктоне из коловра-
ток доминировали круглогодичные байкальские 
виды K. quadrata (0,7 тыс. экз./м3), F. terminalis 
(0,6 тыс. экз./м3), K. longispina (0,4 тыс. экз./м3).

В 2014 г. исследования на створе пос. Зареч-
ный и в бухте Сеногда проводили в поздневе-
сенний период (конец мая), когда спирогира еще 
не успела развиться. Зоопланктон был обилен 
качественно, но беден количественно (табли-
ца, рис. 2). Большее разнообразие отмечено в 
группе коловраток (11–12 видов), где на долю 
эндемиков приходится 50%. В группе рако-
образных, кроме эпишуры, отмечены круглого-
дичные эндемики: A. profundus, K. gaewskajae, 
K. baiсalensis (таблица). Необходимо отметить, 
что при равном числе видов у пос. Заречный и в 
бухте Сеногда, в последней эндемики были пред-
ставлены большим числом: 7 и 10 видов соответ-
ственно. На профилях у пос. Заречный и в бухте 
Сеногда зоопланктон представлен всеми группа-
ми (рис. 1, Д, Е). Подчеркнем особо, что плот-
ность планктонного C. kolensis в бухте Сеногда 
и в открытой части Байкала (пос. Заречный) во 
всех точках ничтожна. Как показали предыдущие 

исследования (Мазепова, 1978; Шевелева и др., 
2009), интенсивное размножение у C. kolensis на-
блюдается в июле–августе. Основу зоопланктон-
ного сообщества на профиле I у пос. Заречный 
составляла E. baiсalensis (рис. 1, Д). В точках 1, 
2 и 5 ниже уреза по численности доминировали 
коловратки весеннего комплекса N. lamellifera и 
S. tremula (0,5 и 2,38 тыс. экз./м3 соответственно). 
Также во всех точках отмечен C. sphaericus, боль-
шое количество которого приходилось на глуби-
ны 1–2 м (рис. 1, Д). В бухте Сеногда (профиль 
III) в трех точках, кроме точек 1 (10 м) и 5 – самой 
отдаленной от берега (350 м), основу структуры 
зоопланктона составляли коловратки (рис. 1, Е). 
Во всех точках обитала эпишура, только в двух 
точках (10 и 20 м от уреза) присутствовали мерт-
вые и травмированные особи эпишуры (20 и 10% 
соответственно). В точке 350 м от берега доми-
нировала эпишура (80%), остальные 20% в рав-
ных долях приходились на коловраток, циклопов 
и ветвистоусых (рис. 1, Е). Из ветвистоусых здесь 
абсолютное доминирование также принадлежало 
эвритопному C. sphaericus.

Динамика численности зоопланктона во вре-
мени и пространстве показана на рис. 2. Наи-
меньшие значения плотности и разнообразия 
зоопланктона отмечены в точке 1 (10 м ниже 
уреза), иногда зоопланктон здесь и вовсе отсут-
ствовал. В местах скопления детрита наиболь-
шие плотности зоопланктона приходятся на 
точки 20 и 50 м от уреза (рис. 2), главным обра-
зом, за счет коловраток и C. sphaericus. Макси-
мальная численность зоопланктона (в основном 
за счет обильного развития эпишуры) отмечена 
в точке 350 м от уреза на профиле II, где детрит 
из спирогиры отсутствовал (рис. 2). В точке в 
10 м от уреза воды отмечен зоопланктон на про-
филях условно чистых от детрита, при плотно-
сти от 2 до 7 тыс. экз./м3 (рис. 2). Наибольшие 
значения численности зоопланктона в мае на 
профилях у пос. Заречный (I) и в бухте Сеног-
да (III) отмечены в точке, находящейся в 150 м 
от уреза: в первом случае – за счет обильного 
развития эпишуры и C. sphaericus, во втором 
случае – за счет эндемичных коловраток рода 
Notholca (рис. 1, 2).

Заключение

Таким образом, нарушение среды обитания, 
обусловленное содержанием большого количе-
ства детрита растительного происхождения, ска-
залось на деградации сообщества зоопланктона. 
Это выразилось в полном отсутствии зоопланкто-
на в точках в 10 м от уреза, сокращении плотно-
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сти зоопланктона, перестройке структуры план-
ктонного сообщества – доминировании циклопа 
и полном отсутствии фильтраторов из ветвисто-
усых и некоторых коловраток. 

Отмечена гибель ракообразных и панцирных 
коловраток за счет механического действия – у 
ракообразных повреждается тонкий хитиновый 
покров. При этом в большей степени страдают 
науплиальные стадии копепод и младшие копепо-
дитные стадии эпишуры. У копеподитных стадий 
циклопа гибель связана с деформацией каудаль-
ных ветвей и поломкой щетинок на них. Детрит, 
с одной стороны, действует как механический ба-
рьер для проникновения кислорода из атмосфе-
ры, а с другой стороны, поглощает кислород из 
воды, при этом коловратки, как наиболее требо-
вательные к кислороду организмы, исчезают из 
планктона.

Рис. 2.  Количественное распределение численности зоопланктона на  профилях I–III (I – пос. Заречный, 
3,7 км от устья р. Тыя; II – 6 км западнее устья р. Тыя; III – бухта Сеногда, 9,5 км от устья р. Тыя). Отбор 

проб 23.09.2013, 16.10.2013 и  25.05.2014

Как показали наши исследования (сентябрь–
октябрь 2013 г. и май 2014 г.), сообщество зоо-
планктона быстро восстановилось. Этому спо-
собствовали абиотические факторы – осенние 
шторма, перемешивание воды в литоральной 
зоне и локальные течения. Биотические факторы 
также играли важную роль, поскольку бóльшая 
часть сообщества зоопланктона была представ-
лена круглогодичными организмами, дающими 
потомство за короткий срок жизни (коловратки, 
ветвистоусые). Определенное значение в восста-
новлении структуры зоопланктона имели также 
горизонтальные миграции беспозвоночных жи-
вотных.

Авторы выражают искреннюю благодарность 
ст. науч. сотр., канд. биол. наук В.В. Мальнику и 
аспиранту И. Зайдыкову за помощь при отборе 
проб.

Исследования поддержаны проектом «Современное состояние, биоразнообразие и экология при-
брежной зоны Байкал» (VI.51.1.10) (2013–2016 гг.).
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DYNAMICS OF ZOOPLANKTON COMMUNITIES IN SHALLOW PARTS 
OF NORTHERN BAIKAL DURING BLOOMS OF GREEN FILAMENTOUS 

ALGAE  SPIROGYRA SPP. (CHLOROPHYTA, ZYGNEMATOPHYCEAE) 
IN 2013–2014 

N.G. Sheveleva1, O.A. Timoshkin2, E.A. Misharina3 

Seasonal variations in species structure and quantitative indices of zooplankton commu-
nity from Northern Baikal shallows were studied during Spirogyra spp. blooms. Spirogyra 
blooming in the shore zone south-west of Severobaikalsk Town was registered in late summer 
and autumn 2013, as well as in late spring 2014 (samples were collected opposite Zarechny 
Settlement and in Senogda Bay). Large amounts of detritus, 95% of which were composed of 
fi lamentous algae, negatively affected the zooplankton community. There was absolutely no 
plankton within 10-meter area off the water edge, dramatic decrease in zooplankton abundance 
and death of crustaceans (up to 60 %) 20–350 m away from the water edge; change in planktonic 
community – disappearance of rotifers. Certain abiotic and biotic factors entailed fast recovery 
of invertebrate fauna, plankton. The former include strong autumn storms, mixing of the littoral 
water, local currents bringing clean Baikal water with typical representatives of zooplankton, 
and the latter – perennial crustaceans and rotifers with a short reproduction period and hori-
zontal migrations inhabiting plankton. 

Key words: Northern Baikal, shallow zone, Spirogyra blooms, structure of zooplankton. 
1 Sheveleva Nataliya Georgievna, Limnological Institute of Sib. Div. of Russ. Academy of Sci. 

(shevn@lin.irk.ru); 2 Timoshkin Oleg Anatol’evich, Limnological Institute of Sib. Div. of Russ. Academy 
of Sci. (tim@lin.irk.ru); 3 Misharina Evgeniya Aleksandrovna, Irkutsk state University.
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Ботаническая часть этого выпуска Бюллетеня 
посвящена 80-летию Нонны Робертовны Мейер-
Меликян (1937–2003) – выдающегося палино-
лога, замечательного педагога  и удивительного 
человека. 

Нонна Робертовна Мейер-Меликян для мно-
гих из нас стала первым научным учителем и 
проводником в палинологическом мире, показав 
увлекательную красоту его объектов. Она умела 
восхищаться, а в палинологии достаточно объ-
ектов для восхищения. Удивительный и разно-
образный мир пыльцы определил широту круга 
ее интересов. Каждый из нас, ее учеников и по-
следователей,  выбрал лишь одно из направле-

К ЮБИЛЕЮ НОННЫ РОБЕРТОВНЫ МЕЙЕР-МЕЛИКЯН 
(1937–2003)

1 Завьялова Наталья Евгеньевна – зав. лабораторией палеоботаники Палеонтологического института им. А.А. Борисяка РАН 
(ПИН РАН), канд. биол. наук (zavial@paleo.ru).

  Zavialova Natalia Е., Laboratory of paleobotany, A.A. Borisiak Paleontological Institute of the Russian Academy of Sciences (PIN 
RAS) (zavial@paleo.ru).

ний, в которые она внесла свой вклад: морфоло-
гия и ультраструктура пыльцевых зерен и спор 
современных и ископаемых высших растений 
от споровых до покрытосеменных, развитие 
оболочек пыльцевых зерен, аэропалинология, 
аллергология, палинология в применении к во-
просам экологии, археологии, криминалистики.  
Во многих областях она была одной из первых.  
Нонна Робертовна не уставала тратить время и 
силы на своих учеников и бурно радовалась на-
шим успехам. Она не только сделала из нас уче-
ных, но и частично передала свое отношение к 
жизни. Нонна Робертовна – человек-праздник, и 
ей невозможно не подражать. 

Н.Е. Завьялова1
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Археологический памятник Денисова пеще-
ра, расположенный в низкогорно-среднегорной 
зоне северо-западного Алтая, относится к числу 
наиболее перспективных объектов для изучения 
культуры и эволюции природной среды времени 
обитания палеолитического человека на террито-
рии Северной Евразии. Толща рыхлых отложе-
ний Денисовой пещеры, содержащая культурные 
остатки от раннего среднего палеолита до этно-
графического времени, является в настоящее вре-
мя опорным разрезом для изучения древнейшей 
истории региона. 

Стационарные исследования плейстоценовых 
отложений этого памятника палеолита ведутся 

под общим научным руководством академика 
А.П. Деревянко с 1983 г. Результаты изучения 
рыхлых осадков стоянки всем комплексом совре-
менных археологических, антропологических, 
геолого-геоморфологических, литологических, 
палеоботанических, палеофаунистических, па-
леопедологических, геохронологических и дру-
гих методов опубликованы в серии монографий 
(Природная среда…, 2003; Деревянко, 2011; и 
др.) и во множестве научных статей. 

В настоящей статье представлены новые па-
линологические данные, полученные в 2015–
2016 гг. для плейстоценовой толщи, изучаемой 
в археологическом раскопе восточной галереи 
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Денисовой пещеры. В ходе проводимых здесь 
с 2005 г. исследований установлено, что толща 
отложений, вскрытая в восточной галерее, от-
личается от опорного разреза центрального зала 
Денисовой пещеры. Подробное опробование от-
ложений всех слоев плейстоцена восточной гале-
реи и полученные к настоящему времени резуль-
таты их палинологического анализа, проведенно-
го Н.С. Болиховской, позволили выполнить кли-
матостратиграфическое расчленение изученных 
среднеплейстоценовых и позднеплейстоценовых 
отложений, охарактеризовать изменения состава 
палинофлор и реконструировать основные эта-
пы развития растительности и климата времени 
их формирования. В слое 11.4 раскопа восточной 
галереи обнаружена фаланга стопы неандерталь-
ца, а из слоя 11.2 получена сенсационная находка 
(фаланга мизинца ребенка), на основании которой 
по результатам палеогенетического анализа уста-
новлена новая популяция древних людей – Homo 
sapiens altaiensis (денисовский человек), поэтому 
детальная реконструкция природной обстановки, 
существовавшей в районе Денисовой пещеры во 
время обитания древнего человека, имеет несо-
мненный научный интерес. 

Район исследования

Геоморфология. Денисова пещера находится 
в долине верхнего течения р. Ануй, в 6 км к севе-
ро-западу от с. Черный Ануй. Долина верхнего 
Ануя, выходящая на севере на Предалтайскую 
равнину, простирается с юго-востока на северо-
запад между Бащелакским (абс. высота 2420 м) 
и Ануйским (1800 м) хребтами. В районе пе-
щеры долина имеет асимметричный, близкий к 
V-образному, поперечный профиль. Левый борт 
долины опирается на склоны г. Каракол (абс. вы-
сота вершины 1315 м), правый борт – на скло-
ны горы Сосновая (абс. выс. 1112 м). Ширина 
днища около 120 м. Абсолютная отметка уреза 
воды 662 м. Склон левого борта долины сла-
бовогнутый, склон правого борта выпуклый, в 
нижней части переходящий в субвертикальные 
стенки высотой до 10–15 м. Весь правый борт 
долины рассечен короткими сухими распадка-
ми и осыпными лотками. Сливающиеся конусы 
выноса и осыпи отжимают современное русло 
р. Ануй к левому борту и  формируют единую 
аккумулятивную поверхность протяженностью 
80–100 м.

Современная растительность. Склоны до-
лины вблизи Денисовой пещеры покрыты  лесом: 
березово-лиственничным на левом борту и разре-
женным березово-сосновым на правом. Согласно 

геоботаническому районированию, пещера рас-
положена в горно-таежном поясе. В раститель-
ном покрове всего верхнего течения р. Ануй 
от днища долины до водораздела представлены 
пойменно-луговые, лугово-степные, лесные (из 
березы, сосны и лиственницы), горно-степные 
и горно-тундровые сообщества (Природная сре-
да…, 2003). Участки поймы заняты луговыми 
травянистыми сообществами. Большие площади 
прирусловых частей поймы и первой надпоймен-
ной террасы покрыты ивово-березовыми лесами 
с кустарниково-ивовым подлеском из смороди-
ны, караганы, черемухи и др. Лугово-степные 
ассоциации распространены на высоте от 680 до 
1100 м. Луговые злаково-разнотравные и осоко-
во-злаково-разнотравные степи занимают участ-
ки пойм и прилежащих склонов. В составе ку-
старниковых степных сообществ произрастают 
спирея, карагана, жимолость, шиповник, барба-
рис, крыжовник и кизильник (Огуреева, 1980). 
На низких террасах и пологих склонах развиты 
луговые степи с кустарниковыми зарослями, в 
которых соэдификаторами выступают куриль-
ский чай (Dasiphora fruticosa) и сибирка (Sibiraea 
altaiensis) (Куминова, 1960). На затененных и 
наиболее увлажненных склонах северной, севе-
ро-западной и северо-восточной экспозиции на 
высоте 700–1300 м развиты лиственнично-бере-
зовые леса с кустарниковым ярусом из караганы, 
спиреи, смородины, жимолости, курильского чая. 
Березово-сосновые леса (иногда с примесью ли-
ственницы, а в привершинных частях – ели си-
бирской и кедра сибирского) приурочены к скло-
нам юго-восточной и юго-западной экспозиции 
в интервале высот 650–1200 м. По небольшим 
долинам и склонам на высоте 1500–2000 м рас-
пространены кедровые леса с примесью ели, ли-
ственницы и пихты (Смагин и др., 1980). Выше 
горно-таежного пояса встречаются подгольцо-
во-субальпийские кедрачи и лиственничники, в 
подлеске которых произрастает кустарник береза 
круглолистная (Betula rotundifolia Spach.) – ха-
рактерный представитель субальпийского и гор-
но-тундрового поясов. Ерниковые сообщества с 
господством березы круглолистной и участием 
спиреи, можжевельника и кустарниковых ив об-
разуют кустарниковые тундры на высокогорных 
плато, сглаженных перевалах и седловинах в ин-
тервале высот 1800–2300 м. Кроме того, высоко-
горные ландшафты представлены субальпий-
скими и альпийскими луговыми ассоциациями, 
мохово-лишайниковыми, дриадовыми, лишай-
никово-щебнистыми и другими тундровыми 
сообществами.
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Данная статья посвящена истории плейсто-
ценовой растительности, которая в межледнико-
вые и межстадиальные этапы характеризовалась 
участием широколиственных пород, поэтому от-
метим, что ныне широколиственные и хвойно-
широколиственные леса в растительном покрове 
Алтая отсутствуют. Более того, здесь отсутству-
ют почти все неморальные древесно-кустарни-
ковые растения, автохтонная пыльца которых 
обнаружена в плейстоценовых отложениях. Из 
всех широколиственных пород, входящих в со-
став ископаемой плейстоценовой дендрофлоры, 
здесь встречается только липа сибирская (Tilia 
sibirica). Как реликт она произрастает на севе-
ро-востоке Алтая, в бассейне р. Лебедь (правый 
приток р. Бия), а также в черневой (пихтово-ело-
во-кедровой) тайге и сосново-лиственничных ле-
сах предгорий Кузнецкого Алатау. 

Объект исследования

Денисова пещера имеет карстовое происхож-
дение и выработана в правом борту долины в 
крупном блоке силурийских известняков. Она 
состоит из системы субгоризонтальных гале-
рей, сообщающихся через центральную камеру. 
Вход в пещеру располагается в уступе отвесной 
стены юго-западной экспозиции на высоте 30 м 
над современным урезом р. Ануй. Вход ведет в 
главную галерею, открывающуюся в централь-
ный зал – камеру диаметром 9–11 м и высотой 
до 16 м. В южной части свода центрального зала 
находится сквозное отверстие (~1 м в попереч-
нике), обеспечивающее умеренную вентиляцию 
и дневное освещение. Из центрального зала отхо-
дят три галереи. Две галереи протяженностью до 
10 м уходят в глубь горного массива в юго-восточ-
ном направлении. Галерея, наиболее удаленная от 
входа в пещеру, названа восточной галереей. 

Вскрытая к настоящему времени полость вос-
точной галереи имеет 9 м в длину, 10 м в высоту 
и около 3 м в ширину. Днище галереи состоит из 
чередующихся поперечных скальных выступов 
и крутопадающих карстовых колодцев. Будучи 
частью спелеосистемы Денисовой пещеры, вос-
точная галерея испытала в целом сходные с цен-
тральным залом этапы заполнения рыхлыми от-
ложениями. Вместе с тем значительная удален-
ность восточной галереи от предвходовой зоны 
обусловила очевидные различия по веществен-
ному составу отложений галереи и центрального 
зала, поэтому идентичности в литостратиграфии 
их разрезов нет. Для восточной галереи характер-
ны постседиментационные вязко-пластические 

деформации просадочного генезиса. Деформации 
были связаны с медленным внутримассовым пе-
ремещением грунта и не сопровождались пере-
мешиванием вещества разных литологических 
подразделений, что позволило уверенно просле-
живать границы выделяемых слоев и проводить 
отбор проб на палинологический анализ с одно-
значной литостратиграфической привязкой.

Толща рыхлых отложений восточной галереи 
представлена горизонтами преимущественно су-
глинков легкого, среднего или тяжелого грануло-
метрического состава, дифференцируемых также 
по мощности, цвету и степени насыщения облом-
ками коренных пород, детритом, костными остат-
ками (фрагментами и целыми костями) крупных и 
мелких млекопитающих и их копролитами. Под-
робно строение всего разреза и литологические 
описания плейстоценовых осадков представлены 
в публикации Ульянова и др. (2015). Согласно 
литолого-генетическому анализу, в плейстоцено-
вой толще восточной галереи выделены три пач-
ки, разделенные четкими перерывами осадкона-
копления (рис. 1, 2). Нижняя пачка (слои 17.1 и 
17.2) – суглинки охристо-желтого цвета с включе-
ниями известнякового щебня, глыб и выщелочен-
ных натечных образований, являющиеся матери-
алом пещерной «терра-росса», накапливавшейся 
в наиболее древние стадии развития пещерной 
полости. Средняя пачка (слои 16–11) – линзо-
видно-слоистая глыбово-щебнистая толща с пе-
строцветным легкосуглинистым заполнителем. 
Формирование ее происходило, очевидно, после 
вскрытия карстовой полости в обстановке резко 
усилившегося влияния региональных климати-
ческих факторов на фоне интенсивного биоген-
но-антропогенного воздействия. Верхняя пачка 
(слои 9.1–9.3) представлена легкими пылеватыми 
суглинками с линзами и единичными включени-
ями дресвы и мелкого щебня. Для нее характер-
на высокая, но меньшая, чем в перекрывающих 
голоценовых осадках, насыщенность сажистым 
органическим веществом. 

Результаты предшествующих 
палинологических исследований

Палинологический анализ плейстоцено-
вых отложений Денисовой пещеры, вскры-
тых раскопами центрального зала и предвхо-
довой площадки, выполнен в 1992–1997 гг. 
Е.М. Малаевой. На основании полученных спо-
рово-пыльцевых данных этих разрезов, а также 
ближайших стоянок Усть-Каракол-1 и Ануй-2 
она реконструировала растительный покров 
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Рис. 1. Строение отложений на юго-восточной стенке археологического раскопа в восточной 
галерее стоянки Денисова пещера (короткими горизонтальными линиями показаны места отбора 

образцов на спорово-пыльцевой анализ, рядом указаны номера образцов) 
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Рис. 2.  Строение отложений на северо-западной стенке раскопа, где вскрыты осадки 
нижележащего слоя 17.2 (Б)
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и климат долины р. Ануй времени тобольско-
го межледниковья, самаровского оледенения, 
ширтинского потепления, тазовского криохрона, 
казанцевского межледниковья, ермаковского по-
холодания, каргинского интервала и сартанского 
оледенения (Малаева, 1995, 1998; Деревянко и 
др., 1998, 2000). Обобщая климато-фитоценоти-
ческие особенности района стоянок долины р. 
Ануй в межледниковые и холодные эпохи средне-
го и позднего плейстоцена, Е.М. Малаева отмеча-
ла, что в периоды похолоданий здесь происходи-
ло повышение общей увлажненности и заметное 
расширение площади темнохвойных еловых и 
кедровых лесов, ранее занимавших верхние яру-
сы горных склонов. Межледниковым этапам от-
вечали относительно более сухие климатические 
условия и широкое распространение лесных или 
лесостепных зональных типов растительности, в 
пределах которых в составе лесов преобладали 
березовые и сосново-березовые древостои с за-
метным участием широколиственных деревьев. 
Важнейшие палеогеографические итоги исследо-
ваний Е.М. Малаевой, к сожалению, прерванных 
в связи с ее кончиной в 1997 г., подробно освеще-
ны в ряде публикаций (Природная среда…, 2003; 
Болиховская и др., 2011; и др.). С 1998 г. палино-
логические исследования отложений памятников 
палеолита Северо-Западного Алтая проводятся 
Н.С. Болиховской. На основании результатов 
спорово-пыльцевого анализа отложений стоянок 
Карама и Каминная детально реконструированы 
изменения растительности и климата, происхо-
дившие на протяжении двух межледниковых и 
двух холодных эпох обитания раннепалеолитиче-
ского человека, а также многих теплых и холод-
ных эпох развития культур среднего и позднего 
палеолита (Деревянко и др., 1998; Болиховская, 
Маркин, 2002; Болиховская, Шуньков, 2005, 
2014). При сопоставлении полученных ранее для 
отложений Денисовой пещеры палинологиче-
ских записей с материалами по другим стоянкам, 
изученным Е.М. Малаевой и нами, обращает на 
себя внимание тот факт, что в разрезах централь-
ного зала и предвходовой площадки пыльца и 
споры важнейших показателей климата и расти-
тельности холодных эпох, таких как Betula sect. 
Fruticosae, Betula sect. Nanae, Alnaster fruticosus 
и других холодостойких растений присутствует в 
незначительных количествах (см. диаграммы на 
рис. 51, 53 и 78 в «Природная среда…, 2003»). 
Тогда как в спектрах сартанских отложений ран-
непалеолитической стоянки Карама, расположен-
ной примерно в 16 км ниже по течению р. Ануй 

в районе, который в настоящее время находится 
в переходной зоне от горно-таежного к горно-ле-
состепному поясу, они имеют высокое процент-
ное содержание. Здесь, согласно полученным па-
линоспектрам, в суровых условиях сартанского 
ледникового этапа, доминирующую роль игра-
ли тундровые и степные ценозы (Болиховская, 
Шуньков, 2005). Установлено, что в раннесартан-
ское время преобладали разреженные сосново-
лиственнично-еловые леса, ерниковые формации 
(Betula sect. Nanae), степные и луговые сообще-
ства. В позднесартанское время возросшая крио-
аридизация климата привела к господству откры-
тых тундро-степных ландшафтов и обилию в рас-
тительном покрове холодостойких кустарников 
(Alnaster fruticosus / Duschekia fruticosa, Betula 
sect. Nanae, B. sect. Fruticosae, Diphazium alpinum) 
и ксерофитов (Artemisia subgenus Dracunculus, A. 
s.g. Seriphidium и др.) (Болиховская и др., 2011). 
Результаты палинологического изучения отложе-
ний пещеры Каминная, расположенной в верх-
ней части современного горно-лесного пояса (в 
верховьях р. Каракол – левого притока р. Ануй), 
показали, что в спектрах финальных стадий позд-
него палеолита (от бёллинга до позднего дриаса 
включительно) в разрезе, находящемся на боль-
шей абсолютной высоте, чем стоянки Денисова 
пещера и Карама, пыльца и споры аркто-боре-
альных и бореальных холодостойких растений 
(Betula sect. Fruticosae, B. fruticosa, B. sect. Nanae, 
B. rotundifolia, Alnaster fruticosus, Botrychium 
boreale и др.) также присутствуют в значительном 
количестве (Деревянко и др., 1998; Болиховская и 
др., 2011). 

В связи с вышесказанным мы с максимальной 
детальностью проводили опробование и пали-
нологический анализ разреза восточной галереи 
Денисовой пещеры. 

Материалы и методические аспекты 
палинологического анализа 

Для спорово-пыльцевого анализа в 2014 г. из 
разреза восточной галереи были отобраны бо-
лее 120 образцов: 79 образцов из слоев 9–17.1, 
вскрытых на юго-восточной стенке раскопа (рис. 
1), и 43 образца из нижележащего слоя 17.2 
(рис. 2), вскрытого на северо-западной стенке. 
Пещерные осадки имеют низкую концентрацию 
пыльцы и спор, поэтому в лаборатории географи-
ческого факультета МГУ имени М.В. Ломоносова 
выделение палиноморф проводили из 50-грам-
мовых порций породы по технологии модифи-
цированной версии сепарационной методики 
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(Болиховская, 1995), разработанной для выделе-
ния пыльцы и спор из субаэральных и бедных рас-
тительными микроостатками осадков плейсто-
цена. Если образец содержал недостаточное для 
статистических подсчетов количество пыльцы и 
спор, проводили их выделение из новых (50- или 
100-граммовых) порций этой пробы. При необхо-
димости очистить полученные палинологические 
концентраты от множества алевритовых и пели-
товых частиц использовали 40%-ю плавиковую 
кислоту (HF). К настоящему времени выполнен 
подробный анализ 61 образца слоев 9–17.2. В 16 
образцах пыльца и споры отсутствовали или при-
сутствовали в недостаточном для статистических 
подсчетов количестве. В составе микрорганики 
многих изученных образцов обнаружено много 
углистых или гумифицированных частиц, докай-
нозойских морских диатомей, диноцист, спикул 
губок и других палиноморф. Для каждого из об-
разцов, имевших достаточно высокую для полу-
чения репрезентативных статистических данных 
концентрацию пыльцы и спор, в процессе прове-
денных аналитических исследований составлена 
электронная коллекция снимков автохтонных и 
аллохтонных пыльцевых и споровых зерен, до-
кайнозойских (предположительно силурийских) 
диатомей и цист динофлагеллят, а также расти-
тельных микроостатков с устьицами (Stomata) и 
других палинологических объектов. 

В целях изучения особенностей седимен-
тации пещерных отложений 23 августа 2015 г. 
была отобрана субфоссильная проба из поверх-
ностного слоя мелкозема, накопившегося на пло-
щадке небольшого уступа в стене коренных по-
род, расположенной напротив входа в Денисову 
пещеру. При анализе установлено присутствие в 
субфоссильном мелкоземе пыльцы Pinus sibirica, 
P. sylvestris, Betula pendula, Humulus lupulus, 
Artemisia, Chenopodiaceae, Liliaceae и др. при до-
минирующем участии пыльцы древесно-кустар-
никовых растений, что адекватно отражает на-
хождение пещеры в горно-лесном поясе. В пре-
паратах субфоссильной пробы также зареги-
стрировано множество углистых органических 
микрочастиц и перечисленных выше морских 
палиноморф. В каждом препарате содержалось 
примерно 30–35 палиноморф (створок диато-
мей, цист динофлагеллят, спикул губок и др.) и 
7–8 пыльцевых зерен. Среди последних преобла-
дала пыльца хмеля Humulus lupulus (4 пыльцевых 
зерна на препарат), так как проба была отобрана во 
время цветения хмеля, лианы которого растут на 
скалах относительно близко от входа в Денисову 
пещеру. 

Многочисленные находки морских водорослей 
и спикул Porifera не только в субфоссильной про-
бе, но и во всех образцах позднеплейстоценовой 
толщи, а также многих пробах среднеплейстоце-
новых слоев указывают на значительную роль в 
составе мелких фракций изучаемых отложений 
восточной галереи разрушенных до рыхлого со-
стояния внутрипещерных коренных осадочных 
пород (силурийских известняков). Морские па-
линоморфы, несомненно, поступали в плейсто-
ценовые отложения также в форме минеральных 
копролитов, когда выветриваемые соленосные 
морские осадки использовались крупными мле-
копитающими в качестве кудюритов. 

Методической основой представленных ниже 
палеогеографических реконструкций послужи-
ли данные спорово-пыльцевого анализа субфос-
сильных проб современных почв и субаквальных 
отложений, отобранных на пробных площадках 
разных горно-тундровых и горно-лесотундро-
вых растительных сообществ ближайших к до-
лине верхнего Ануя горных хребтов Алтая и на 
площадках горно-таежных, горно-лесостепных 
и горно-степных фитоценозов долины р. Ануй и 
его притоков. Подробно результаты этих исследо-
ваний будут изложены в отдельной статье.

Климатостратиграфия и основные этапы 
изменения растительности и климата

Результаты детального анализа отложений 
слоев 9–11 представлены на спорово-пыльце-
вой диаграмме (рис. 3). Палинологическая диа-
грамма всего разреза восточной галереи будет 
составлена и опубликована после завершения 
исследований всех проб, отобранных из слоев 
12–17. Полученная к настоящему времени па-
линологическая запись позволила реконструи-
ровать последовательность ландшафтно-кли-
матических смен, происходивших в районе 
Денисовой пещеры на протяжении среднего и 
позднего палеолита – в интервале от самаров-
ского оледенения до сартанского позднеледни-
ковья включительно.

На протяжении криохрона, отвечающего са-
маровской ледниковой эпохе Западной Сибири, 
происходило накопление слоев 17.2, 17.1 и, воз-
можно, 16, когда в окрестностях пещеры были 
развиты перигляциальные горно-тундровые и гор-
но-лесотундровые ландшафты. Археологические 
материалы в пределах слоев 17 и 16 не были об-
наружены.

Образцы отложений слоя 17.2, залегающих в 
основании разреза восточной галереи, содержа-
ли недостаточное для статистической обработки 
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Рис. 3. Спорово-пыльцевая диаграмма верхней части отложений (слоев 9–11) разреза восточной галереи стоянки 
Денисова Пещера (знаком «+» обозначено содержание пыльцы менее 1%) 
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количество пыльцы и спор. В то же время преоб-
ладание во всех спектрах пыльцы микротермных 
кустарников (Betula sect. Nanae, Alnaster fruticosus 
/ Duschekia fruticosa), присутствие в них единич-
ных пыльцевых зерен ели и сосны, а также спор 
зеленых мхов и папоротников (Polypodiaceae) 
свидетельствуют о распространении вблизи пе-
щеры горно-тундровых или горно-лесотундро-
вых ценозов.

Для времени формирования отложений вы-
шележащего слоя 17.1 зафиксированы две фазы 
в развитии растительности. Репрезентативные 
спорово-пыльцевые спектры образцов из нижней 
части осадков слоя 17.1 отражают относительное 
смягчение климатических условий и расширение 
площади лесных биотопов, состоявших преиму-
щественно из ели сибирской (Picea obovata), кедра 
сибирского (Pinus sibirica), сосны обыкновенной 
(P. sylvestris) и березы (Betula sect. Albae). В спек-
трах этих отложений пыльца указанных деревьев 
преобладает. В то же время в них постоянно при-
сутствуют пыльцевые зерна кустарниковых форм 
березы (Betula sect. Nanae, Betula rotundifolia), 
ольховника (Alnaster fruticosus / Duschekia 
fruticosa) и можжевельника (Juniperus). Их при-
сутствие свидетельствует о том, что в это время 
исследуемый район находился в пределах пере-
ходной зоны от горно-лесотундровых ландшаф-
тов к верхней части горно-таежного пояса. Среди 
травяно-кустарничкового покрова превалировали 
представители разнотравья (в основном, астро-
вые (Asteraceae) и папоротники (Polypodiaceae). 
В моховом покрове доминировали зеленые мхи.

Осадки верхней, прикровельной части слоя 
17.1 накапливались в условиях более холодного 
климата и господства в окрестностях Денисовой 
пещеры ерниковой тундры с густым покровом бе-
резы круглолистной (Betula rotundifolia). В соста-
ве кустарникового яруса участвовали также оль-
ховник (Alnaster fruticosus / Duschekia fruticosa), 
кустарниковая береза секции Fruticosae, можже-
вельник и, возможно, кустарниковая ива (Salix). 
Вероятно, с высокой сомкнутостью зарослей бе-
резы круглолистной связано незначительное раз-
витие травяно-кустарничкового покрова, в кото-
ром преобладали верескоцветные и злаки. Среди 
споровых растений основную роль играли хвощ 
и зеленые мхи. В современных ландшафтах се-
веро-западного Алтая Betula rotundifolia образует 
обширные заросли выше границы горно-таежной 
растительности – в субальпийском и горно-тун-
дровом поясах. В современной горной тундре, 
развитой в верховьях р. Шинок (левый приток 
р. Ануй, впадающий ниже по течению примерно 

в 1,5 км от Денисовой пещеры), береза кругло-
листная – важнейший компонент растительности. 
Здесь в настоящее время она формирует кустарни-
ковые заросли высотой 1,5–2,0 м на участках вы-
сокой поймы р. Шинок, а на низкой пойме ерники 
образованы ее низкорослой (0,3–0,5 м) формой.            

В образце слоя 16 найдены лишь единичные 
пыльцевые зерна Betula sect. Nanae, что свиде-
тельствует об образовании слоя в условиях холод-
ного климата. 

Особенности климата и растительности вре-
мени образования слоя 15 не установлены, по-
скольку в полностью изученных мацератах двух 
образцов из этого маломощного слоя присутство-
вали только несколько пыльцевых зерен Pinus 
и Poaceae. В слоях 15 и 14 обнаружены много-
численные каменные артефакты, относящиеся к 
раннему этапу среднего палеолита. В настоящее 
время каменная индустрия из слоев 15 и 14 вос-
точной галереи и слоев 22 и 21 центрального зала 
пещеры является наиболее древней в регионе 
после галечных орудий раннепалеолитической 
стоянки Карама, для которой Н.С. Болиховской 
(Болиховская, Шуньков, 2005) выполнен деталь-
ный палинологический анализ и реконструиро-
ваны растительность и климат двух межледнико-
вых и двух холодных этапов раннего палеолита.

Отложения слоев 14 и 13 охарактеризованы 
репрезентативными палинологическими спек-
трами. Установлено, что их формирование осу-
ществлялось в ширтинскую межледниковую 
эпоху в условиях значительно более теплого 
климата, чем современный климат изучаемого 
района. О длительности этого межледниково-
го этапа свидетельствуют происходившие на 
его протяжении изменения зональной и фор-
мационной структуры растительного покрова. 
Полученные к настоящему времени спорово-
пыльцевые данные отражают 4 фазы в развитии 
растительности. В фазу, отвечающую времени 
формирования средней части слоя 14, на ближай-
шем к Денисовой пещере участке долины р. Ануй 
произрастали широколиственные леса из граба 
сердцелистного (Carpinus cordata), дуба мон-
гольского (Quercus cf. mongolica), липы (Tilia sp.) 
и вяза мелколистного (Ulmus pumila) с лещиной 
(Corylus heterophylla), бересклетом (Euonymus), 
волчеягодником (Daphne) в кустарниковом ярусе, 
а также смешанные леса, в которых кроме пере-
численных широколиственных пород участво-
вали ель, сосна, береза и ольха (Alnus glutinosa). 
Фаза, характеризующая время накопления отло-
жений, залегающих в основании слоя 13, отража-
ет снижение тепло- и влагообеспеченности, а так-
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же господство в окрестностях Денисовой пещеры 
открытых лугово-степных ландшафтов с неболь-
шими участками ольшаников. В травяно-кустар-
ничковом покрове доминировали злаково-раз-
нотравные сообщества (Poaceae, Polemoniaceae, 
Polygonaceae, Ranunculaceae, Asteraceae и др.). 
В следующую фазу, отвечающую периоду фор-
мирования вышележащих осадков нижней части 
слоя 13, в условиях более теплого и влажного 
климата существенно расширились площади ле-
сов. В составе растительных формаций меж-
ледниковых лесных и лесостепных ландшафтов 
преобладали березово-грабовые леса с приме-
сью липы и обильным подлеском из лещины, 
ольшаники и разнотравно-злаковые ассоциации. 
В заключительную стадию образования отложе-
ний слоя 13, которой соответствует 4-я рекон-
струированная фаза в развитии растительности 
рассматриваемого межледникового периода, в 
исследуемом районе в более влажном, чем в пре-
дыдущую фазу, климате господствовали лесные 
формации. Преобладали грабовые леса с приме-
сью дуба и липы, состоявшие из граба сердце-
листного и обыкновенного (Carpinus cordata, C. 
betulus), липы (Tilia cordata, T. sibirica), дуба че-
решчатого (Quercus robur) и подлеска из лещины 
(Corylus spp.), а также ольшаники (Alnus glutinosa 
и A. incana). Более ограниченное распростране-
ние имели березово-хвойные леса из березы по-
вислой (Betula pendula), ели сибирской (Picea 
obovate), сосны обыкновенной (Pinus sylvestris) 
и др.

В суровом климате тазовского ледникового 
периода происходило формирование примерно 
0,9-метровой пачки отложений слоя 12.3 и ниж-
ней части слоя 12.2. Полученные к настоящему 
времени спорово-пыльцевые спектры позволили 
реконструировать 6 фаз в эволюции господство-
вавших перигляциальных ландшафтов, выражен-
ных последовательными сменами следующих 
типов растительности: перигляциальной лесо-
тундры, тундро-лесостепи, перигляциальной тун-
дры, тундро-степи, перигляциальной степи и тун-
дро-степи. Во всех изученных образцах в группе 
пыльцы деревьев и кустарников преобладают 
пыльцевые зерна микротермных кустарников: 
либо березы круглолистной (Betula rotundifolia), 
либо ольховника (Alnaster fruticosus / Duschekia 
fruticosa), либо содоминантно Betula rotundifolia, 
Alnaster fruticosus / Duschekia fruticosa, Alnaster 
mandshurisus / Duschekia mandshuria и можже-
вельника (Juniperus). Установленные изменения 
их процентного состава в спектрах отражают 

трансформации, происходившие в тундровых 
кустарниковых сообществах. В большинстве 
фаз в составе травяно-кустарничкового покро-
ва реконструированных типов перигляциальной 
растительности превалировали вереско-цвет-
ные (Ericales), злаки, астровые (Asteraceae), 
в том числе полынь подродов Euartemisia и 
Seriphidium. 

Согласно полученным данным, осадки верх-
ней части слоев 12.2, 12.1 и нижней части слоя 
11.4 образовались в период казанцевского меж-
ледниковья, а вышележащие слои плейстоце-
на – на протяжении ермаковского, каргинского 
и сартанского этапов. Отложения, отвечающие 
пессимуму сартанского оледенения, в разрезе 
восточной галереи Денисовой пещеры, возмож-
но, отсутствуют.

Казанцевское межледниковье. Этот термо-
хрон характеризует палинологическая запись 
нижней части слоев 11.4, 12.1 и верхней части 
слоя 12.2. Во время накопления отложений слоя 
12.1 и верхней части слоя 12.2 в значительно бо-
лее сухом, чем современный, климате на большом 
по площади отрезке долины р. Ануй были разви-
ты открытые ландшафты с почти повсеместным 
распространением степных, лугово-степных и 
редко-дерновинных (на скалах) травяно-кустар-
ничковых сообществ. Доминировали разнотрав-
ные, злаково-разнотравные, полынные и другие 
группировки, в которых участвовали Ephedra, 
Cannabis, Poaceae, Artemisia s.g. Euartemisia, A. 
s.g. Seriphidium, Chenopodiaceae, Caryophyllaceae, 
Polygonaceae, Rumex, Ranunculaceae, Delphinium, 
Rubiaceae, Fabaceae, Apiaceae, Dipsacaceae, 
Brassicaceae, Lamiaceae, Valerianaceae, Scrophu-
lariaceae, Alliaceae, Liliaceae, Asteraceae, Cicho-
riaceae и др. В небольших прибрежно-пойменных 
древостоях произрастали береза и ольха с уча-
стием в травяно-кустарничковом покрове па-
поротников (Polypodiaceae), верескоцветных 
(Ericales), хвощей и прибрежно-водных растений 
(Alismataceae). Образование осадка нижней части 
слоя 11.4 (рис. 3, палинозона 11) (далее палинозо-
на – ПЗ) происходило в климатических условиях 
более теплых, чем современные. В окрестностях 
пещеры преобладали долинные вязово-ольховые 
(Ulmus pumila, Alnus glutinosa) леса с обильным 
подлеском из лещины обыкновенной (Corylus 
avellana) и хвойно-березовые (Betula pendula, 
Pinus sylvestris) лесные формации горных скло-
нов. В травяном покрове преобладали папоротни-
ки (Polypodiaceae) и злаки, заметную роль играли 
гроздовник и хвощ.



56 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2017. Т. 122. ВЫП. 4

Детальная палинологическая запись, полу-
ченная для слоев 9.1–9.3 и 11.1–11.4, отражает 
сложную климатостратиграфию этих литологи-
ческих подразделений (рис. 3). В пределах почти 
всех слоев выявлены изменения по разрезу так-
сономического состава и процентного содержа-
ния компонентов в характеризующих их спорово-
пыльцевых спектрах. Подобные изменения отра-
жают происходившие во время их накопления ко-
лебания климата и трансформации растительного 
покрова, но нельзя исключить, что в некоторых 
случаях они обусловлены седиментационными 
особенностями вмещающих осадков. 

Ермаковское оледенение. По палинологиче-
ским данным, Ермаковскому оледенению  отве-
чает образование слоя 11.3 и верхней части слоя 
11.4. Верхняя часть слоя 11.4 формировалась в 
период значительного похолодания, сопрово-
ждавшегося исчезновением широколиственных 
древесных пород, ольхи и березы, и сокращени-
ем площади пойменных лесов. В первую фазу 
(ПЗ 10a) в окрестностях пещеры преобладали 
тундровые ольховниково-ерниковые (Betula sect. 
Nanae, Alnaster fruticosus) и, возможно, ольхов-
никово-ивняковые-ерниковые кустарниковые це-
нозы. Во вторую фазу похолодания (ПЗ 10b) при 
смягчении климатических условий склоны до-
лины заняли лесные сообщества из лиственницы 
и кедра сибирского (Pinus sibirica), в приречных 
древостоях преобладали ивняки. В травяно-ку-
старничковом покрове обеих фаз доминировали 
злаки, полынь, астровые, лилейные и луковые. 

Начальному этапу седиментации слоя 11.3 
(ПЗ 9) отвечает фаза потепления, приведшая к 
развитию межстадиальных степей. В составе пой-
менных лесов доминировали ивовые и ольхово-
вязовые древостои, а на самых сухих и теплых 
участках долины произрастал дуб. В травяно-ку-
старничковом покрове лесных ценозов заметную 
роль играли верескоцветные и злаки, в прибреж-
ных биотопах произрастали частуховые. На участ-
ках степной и лугово-степной растительности пре-
валировали злаково-разнотравные группировки 
с богатым разнотравьем (Asteraceae, Geraniaceae, 
Ranunculaceae, Brassicaceae, Polygonaceae, Gen-
tianaceae, Scrophulariaceae, Boraginaceae, Vale-
rianaceae, Polemoniaceae и др.). С этой фазы в 
большинстве спорово-пыльцевых спектров слоев 
11 и 9 отмечена пыльца прибрежно-водных и во-
дных растений, преобладает пыльца частуховых 
(Alismataceae).

Спорово-пыльцевой спектр из средней части 
слоя 11.3 (ПЗ 8) отражает фазу криоаридизации 

климата и развития тундро-степных ландшаф-
тов. На этом уровне исчезает пыльца ольхи и 
широколиственных пород, сокращается коли-
чество пыльцы деревьев, в группе древесно-ку-
старниковых растений доминирует пыльца Betula 
sect. Nanae, можжевельника и ивы. В составе 
травяно-кустарничковых растений преобладает 
пыльца полыни и других Asteraceae, злаков, ве-
рескоцветных, Chenopodiaceae, Caryophyllaceae, 
Saxifragaceae, Lamiaceae. 

Верхняя часть слоя 11.3 (ПЗ 7) формировалась 
в условиях климата прохладного и более влажно-
го, чем в предшествующую фазу. В это время в 
долине преобладали перигляциальные елово-ке-
дровые редколесья с Daphne mezereum в подле-
ске и злаково-разнотравные степи. В раститель-
ном покрове степных и лугово-степных ценозов 
эдификаторами наряду со злаками выступали 
астровые. Значительное участие и разнообра-
зие имели и другие представители разнотра-
вья – Polygonaceae, Apiaceae, Ranunculaceae, в том 
числе Thalictrum, Dipsacaceae, Scrophulariaceae, 
Lamiaceae, Valerianaceae, Cichoriaceae, Fabaceae, 
Alliaceae, Campanulaceae, Geraniaceae и др. 
Древесно-кустарниковую растительность пой-
мы представляли ивняки и заросли смородины, 
в травяно-кустарничковом ярусе заметную роль 
играли верескоцветные, злаки и осоки.

В отложениях слоев 12.1–11.3 были обнаруже-
ны каменные артефакты основного этапа средне-
го палеолита. В орудийном наборе преоблада-
ют различные типы скребел, хорошо выражен 
зубчато-выемчатый компонент, имеются яркие 
образцы мустьерских остроконечников и левал-
луазских острий. Присутствуют изделия верхне-
палеолитической группы, включающие скребки, 
резцы, долотовидные орудия и тронкированные 
сколы. В слое 11.4 обнаружена проксимальная 
фаланга левой стопы индивидуума женского пола 
неандертальского типа (Медникова, 2011; Prüfer 
et al., 2014).

Каргинский теплый этап. По образцу кости 
из слоя 11.2 получена 14С (AMS)-дата 50300±2200 
л.н. (OxA-V-2359-16), которая позволяет отнести 
время его накопления к началу каргинского те-
плого этапа схемы Западной Сибири. Согласно 
палинологическим данным, каргинскому эта-
пу отвечает интервал образования слоев 11.1 и 
11.2. В пределах слоев 11.2 и 11.1 обнаружены 
артефакты раннего этапа верхнего палеолита. 
В орудийном наборе отмечены яркие образцы 
скребков, резцов, долотовидных орудий, отлича-
ющихся хорошо выраженной верхнепалеолитиче-
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ской морфологией. Каменную индустрию сопро-
вождают подвески, пронизки, бусины, кольца, 
изготовленные из зубов и костей животных, 
бивня мамонта, поделочного камня, скорлупы 
яиц крупной птицы и раковин моллюсков. При 
обработке этих материалов использовались ин-
новационные для этого периода технические 
приемы, такие как резание, скобление, сверле-
ние, шлифовка и полировка. В слое 11.2 найден 
проксимальный фрагмент концевой фаланги ми-
зинца кисти девочки 6–7 лет (Медникова и др., 
2013), палеогенетические исследования которо-
го показали, что этот гоминин значительно отли-
чается от Homo sapiens и Homo neanderthalensis 
(Krause et al., 2010). Новый таксон получил 
по месту обнаружения наименование Homo 
altaiensis или денисовец (Деревянко, 2011).

В спектрах слоя 11.2 в доминирующей группе 
травяно-кустарничковых растений преобладает 
пыльца злаков, астровых, многочисленных и раз-
нообразных представителей разнотравья. Нижняя 
часть слоя 11.2 (ПЗ 6) формировалась в межста-
диальных горно-степных ландшафтах, в расти-
тельном покрове которых доминировали злако-
во-разнотравные степи. В пойменных древостоях 
превалировали береза повислая, ива, ольха, вяз, 
а в травяном покрове значительную роль играли 
папоротники семейства Polypodiaceae. На при-
вершинных склонах долины росли лиственница 
сибирская, ель и сосна кедровая (Pinus sibirica). 
Накопление верхней части слоя 11.2 осуществля-
лось во время стадиального похолодания (ПЗ 5) 
при почти полном исчезновении древесной расти-
тельности из состава господствовавших перигля-
циальных горно-степных ландшафтов, в кустар-
никовых сообществах которых преобладали оль-
ховник, можжевельник и волчеягодник (Daphne 
mezereum), а в травяно-кустарничковом покрове 
открытых местообитаний – разнотравно-злаковые 
группировки. 

Судя по составу и процентным соотношениям 
таксонов в группе пыльцы трав и кустарничков 
в спектрах из слоя 11.1 (ПЗ 4), площади распро-
странения и облик растительного покрова степ-
ных и лугово-степных ассоциаций оставались 
прежними на протяжении большей части време-
ни накопления слоя. Вместе с тем анализ спек-
тра показывает увеличение в нижней части слоя 
вверх по разрезу количества пыльцы деревьев и 
кустарников, которое достигает максимального 
значения в средней части. Формирование этих 
отложений происходило в теплых межстадиаль-
ных климатических условиях, возможно, близ-

ких межледниковым. На склонах и террасовых 
уровнях долины в составе лесных участков до-
минировали широколиственные леса из дуба че-
решчатого, ясеня и липы с подлеском из лещины 
обыкновенной, а также березовые колки. Спектр 
образца из кровли слоя 11.1, в котором преоб-
ладает пыльца Cichoriaceae, полыни и других 
Asteraceae свидетельствует о кратковременном 
импульсе аридизации климата.

Для времени формирования толщи слоя 9 ре-
конструированы три фазы развития раститель-
ности и климата сартанского позднеледниковья. 
Накоплению отложений слоя 9.3 (ПЗ 3) отвечает 
межстадиальная фаза относительно холодного 
климата и господства еловых (Picea obovata) ле-
сов с примесью кедра сибирского. Седиментация 
осадка в верхней части слоя 9.2 (ПЗ 2) происхо-
дила в условиях сурового криоаридного климата 
стадиального интервала. В это время в окрест-
ностях пещеры были широко развиты перигля-
циальные тундро-степи. Основу растительности 
составляли ольховник, береза кустарниковая, 
верескоцветные, эфедра, полыни и злаки. Слой 
9.1 формировался в период распространения 
перигляциальных межстадиальных лесостепей 
(ПЗ 1), когда на склонах долины господствова-
ли пихтово-кедрово-еловые леса, а на открытых 
участках – разнотравно-злаковые и полынно-ма-
ревые группировки.

Археологические материалы из слоя 9 отража-
ют дальнейшее развитие верхнепалеолитических 
комплексов Денисовой пещеры. В индустриях 
второй половины верхнего палеолита возраста-
ет роль пластинчатого производства, появляются 
свидетельства использования микропластинча-
той технологии. 

Заключение

Таким образом, границы палино- и климато-
стратиграфических подразделений часто не совпа-
дают с литостратиграфическими рубежами. Это 
обстоятельство обусловлено спецификой осадко-
накопления и постседиментационными преобра-
зованиями пещерных отложений, а также длитель-
ным периодом их формирования и происходивши-
ми в это время глобальными изменениями клима-
та. Климатические флуктуации сопровождались 
в свою очередь относительно быстрыми транс-
формациями зональных растительных сообществ, 
характеризующихся на северо-западе Алтая, как 
показали наши предшествующие исследования 
(Болиховская, Шуньков, 2014), значительным эко-
лого-фитоценотическим разнообразием.
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NEW PALYNOLOGICAL DATA FROM THE UNIQUE PALEOLITHIC 
SITE OF DENISOVA CAVE IN NORTHWEST ALTAI 

N.S. Bolikhovskaya1, M.B. Kozlikin2, M.V. Shunkov3, V.A. Ul’yanov4,                                                                                 
S.S. Faustov5

Denisova Cave is a multi-stratifi ed archaeological site in Northwest Altai, which appears to 
be the most promising object for studying prehistoric culture and evolution of natural environ-
ment during the Middle and Late Pleistocene in North Eurasia. The sequence of loose sediments 
at Denisova Cave contains cultural remains dating back to a time period spanning from the 
early Middle Paleolithic to the Middle Ages. Evidence resulted from the study of Pleistocene 
sediments in the cave, using a whole range of archaeological, anthropological, paleobotanical 
and other paleogeographic methods, has been published in a series of monographs, as well as in 
many scientifi c papers. This publication presents new palynological data obtained for Pleisto-
cene strata in the East Chamber of the cave in 2016–2017. The results of an in-depth palynologi-
cal analysis for all layers in the sequence have made it possible to carry out climatostratigraphic 
subdivision of the Middle and Late Pleistocene deposits, providing characteristics of changes 
in the composition of palynofl oras and reconstructing the main (interglacial and glacial) stages 
in the evolution of vegetation and climate during their formation. Detailed reconstructions of 
changes in Pleistocene environments around Denisova Cave are of unquestionable scientifi c 
interest, inasmuch as anthropological fi nds which enabled identifi cation of a new population of 
hominines, Homo altaiensis or Denisovans, using paleogenetic analysis, have been found in the 
deposits of layer 11 in the East Chamber.

Key words: Altai, Denisova Cave, palynology, Pleistocene, climatostratigraphy, vegeta-
tion, climate, environment.
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Удивительное биологическое многообразие 
сложно устроенной спородермы (многослой-
ной оболочки пыльцевых зерен и спор) – объ-
ект изучения палинологии. Однако исследование 
развития этой структуры представляет общий 
интерес для биологов, так как здесь возможно 
проследить «морфогенез в миниатюре» (Heslop-
Harrison, 1972),  уловить закономерности разви-
тия структуры от простого к сложному за корот-
кий период. Кроме того, в ходе развития часто 
выявляются характеристики структур или целые 
слои спородермы, которые не заметны в зрелых 
пыльцевых зернах и спорах, но крайне важны 
для филогенетических и систематических вы-
водов. Онтогенетические исследования споро-
дермы были начаты за рубежом одновременно с 
развитием трансмиссионной электронной микро-
скопии (Dahl et al., 1957; Rowley, 1963; Rowley, 
Flynn, 1968; Heslop-Harrison, 1963, 1968a,b; 
Heslop-Harrison, Dickinson, 1968, 1969), а затем 
были продолжены  многочисленными последова-
телями (см. обзор в Blackmore et al., 2007). В на-
шей стране онтогенетическая палинология была 
инициирована работами Н.Р. Мейер и соавторов 
(Мейер, 1971, 1977; Мейер, Бернард, 1970, 1973; 
Meyer and  Yaroshevskaja, 1976; Мейер-Меликян 
и др., 2003, 2004), а также С.А. Резниковой (1972, 
1975, 1984; Reznikova, Willemse, 1980; Reznikova, 
Dickinson, 1982) и Т. Д. Суровой (1981, 1985). 
Особенно важно, что Н.Р. Мейер-Меликян вос-
питала целую плеяду учеников (по сути, школу), 
которые успешно работают в области палеопали-
нологии (Zavialova, Gomankov, 2009; Zavialova 
et al., 2004, 2010а,b, 2014; Tekleva et al., 2006; 

Zavialova, Stephenson, 2006); Tekleva, Krassilov, 
2009; Zavialova, van Konijnenburg-van Cittert, 
2011, 2012, 2016; Zavialova, Turnau, 2012; Tekleva, 
2015; Tekleva et al., 2015; Tekleva, Haselwander, 
2016; Zavialova, Karasev, 2016), а также в обла-
сти морфологии и ультраструктуры спородермы 
(Tekleva et al., 2007; Volkova et al., 2013;  Yurtseva 
et al., 2014; Denk, Tekleva, 2014; Tekleva, 2016).

Онтогенетическое направление было продол-
жено нами (Габараева, 1986а,б, 1987а,б,в, 1990а,б, 
1991, 1997, 2001; Габараева, Хэмсли, 2010; 
Григорьева, Габараева, 1998, Gabarayeva, 1991, 
1995, 1996, 2000, 2014; Zavada, Gabarayeva, 1991; 
Gabarayeva, Rowley, 1994; Gabarayeva, El-Ghazaly, 
1997; Gabarayeva and Grigorjeva, 2002, 2003, 2004, 
2010, 2011, 2012, 2014, 2016;  Gabarayeva et al., 
1998, 2003, 2009a,b, 2010a,b, 2011a,b, 2013a,b, 
2014; Grigorjeva, Gabarayeva 2015; Gabarayeva 
et al., 2016a,b) и московскими исследователя-
ми (Zolala, Polevova, 2009; Матвеева  и др., 2012; 
Волкова и др., 2012; Volkova et al., 2013; Polevova, 
2015; Volkova et al., 2017). В настоящее время в 
России онтогенезом спородермы занимается толь-
ко наша группа, включая В.В. Григорьеву (СПб, 
БИН РАН) и С.В. Полевову (Москва, МГУ), что 
отчасти объясняется особой трудоемкостью это-
го метода, требующего нахождения и обработки 
материала на многих стадиях развития (без их 
пропуска). Необходима фиксация материала в те-
чение нескольких лет, а иногда десятилетий, как 
это было с видом  Persea americana (Gabarayeva 
et al., 2010a).

В 60–90-е годы XX в. развитию спородермы 
(оболочки пыльцевого зерна) было посвящено 
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много онтогенетических ультраструктурных ис-
следований. Необходимо было проследить за раз-
витием этой оболочки, понять процессы, сопро-
вождающие возникновение ее характерной трех-
мерной структуры  и скульптуры. Установлено, 
что все основные процессы развития спородермы, 
определяющие рисунок эктэкзины, происходят в 
тетрадном периоде развития, в узком периплаз-
матическом пространстве между каллозной (или 
иной)  оболочкой тетрады и плазматической мем-
браной микроспор/спор, где формируется глико-
протеиновый (с добавлением липополисахари-
дов) гликокаликс (Pettitt and Jermy, 1974; Rowley 
and Dahl, 1977; Pettitt, 1979), иначе называемый 
примэкзиновым матриксом (Heslop-Harrison, 
1968b; Dickinson, 1976). Первый термин отража-
ет его химический состав, а второй подчеркивает 
тот факт, что этот слой представляет собой осно-
ву (своего рода строительные леса) для формиро-
вания экзины. Наиболее важную роль для детер-
минации структуры будущей эктэкзины играет 
именно тетрадный период, а в посттетрадном пе-
риоде идет лишь утолщение элементов эктэкзины 
вследствие массового отложения  спорополлени-
на, а также происходит формирование эндэкзины 
(несколько иная – центрифугальная – последова-
тельность заложения слоев экзины и оболочек 
тетрад характерна для спор споровых растений) 
(Gabarayeva and Hemsley, 2006). 

Механизмы формирования экзины

Несмотря на многочисленные исследования, 
знание о механизмах возникновения многообра-
зия архитектоники экзины оставалось скудным. 
Как возникает это многообразие? Часто наблюда-
емая видоспецифичность рисунка экзины пред-
полагает геномную детерминацию паттерна эк-
зины. Проведение работ с мутантами Arabidopsis 
thaliana (например Ariizumi and Toriyama 2011; 
Dobritsa et al., 2011; Quilichini et al., 2015) позво-
лило  установить, что в развитии экзины прини-
мают участие более 100 генов (Blackmore et al., 
2007).  Однако по мере накопления фактов стало 
ясно, что нечто вмешивается в точные и прямые 
указания генома, приводя к появлению сходных 
паттернов у генетически далеких таксонов и рез-
ко различных паттернов у генетически близких 
видов. Впервые мнение о природе этого загадоч-
ного фактора было высказано Heslop-Harrison 
(1972) и Герасимовой-Навашиной (1973): они 
предположили, что это физико-химические про-
цессы самоорганизации. Эти процессы носят не-
линейный (спастический) характер: при весьма 
существенном изменении параметров в таких 

системах может не происходить никаких измене-
ний, а при малейшем изменении (например, кон-
центрации входящих веществ) структура систе-
мы может скачкообразно измениться.

Эта идея была подхвачена и получила раз-
витие (Hemsley et al., 1992; Gabarayeva, 1993; 
Collinson et al., 1993; Hemsley et al., 1994, 1996), 
а позднее была предложена гипотеза формирова-
ния экзины в мицеллярной системе периплазма-
тического пространства спор/микроспор как кол-
лоидного кристалла (Gabarayeva, Hemsley 2006; 
Hemsley, Gabarayeva 2007). Мицеллы (надмоле-
кулярные агрегаты дифильных веществ, у кото-
рых «головная часть» молекулы гидрофильная, а 
«хвост» гидрофобный) образуются путем само-
организации в растворах поверхностно-активных 
веществ при повышении их концентрации. Эта 
идея возникла  из-за сходства основных исход-
ных элементов экзин всех видов растений и 
фаз мицелл (точнее – мезофаз, т.е. псевдофаз). 
Мезофаза – агрегатное состояние вещества, про-
межуточное между жидкостью и твердым телом. 
Все многообразие экзин складывается из разных 
сочетаний всего лишь нескольких «строительных 
элементов»: сферических (гранулы), палочковид-
ных (столбики, изогнутые столбики, длинные из-
витые столбики – «вермишелины»), слоев парал-
лельных (и не очень) друг другу столбиков, гомо-
генных (и не очень) слоев или набора ламелл. Что 
же возникает в мицеллярных системах по мере 
повышения концентрации входящих веществ? Те 
же самые структуры: сначала сферические ми-
целлы (первая мезофаза); они преобразуются в 
цилиндрические (вторая мезофаза); затем появля-
ются либо слои параллельных прямых/изогну-
тых цилиндров-столбиков (гексагональная ме-
зофаза), либо длинные извитые шнуры (стрин-
ги); затем ламинатные мицеллы (пластинчатая 
мезофаза) – бислои, разделенные промежутком 
с поддерживающей жидкостью. Две последние 
мезофазы жидкокристаллические.

Это поразительное «передразнивание» ос-
новных элементов экзин в области мицеллярной 
самоорганизации коллоидов не может быть слу-
чайным. Наши подробные исследования разви-
тия спородермы растений из отдаленных групп 
(около 30 видов) показали, что у всех развитие 
проходит по одному плану, но с вариациями: в на-
чале тетрадного периода, когда зарождается гли-
копротеиновый гликокаликс (основа для развития 
спородермы), появляются сферические единицы 
(сферические мицеллы), они самоорганизуются 
в  палочки-колумеллы (цилиндрические мицел-
лы), а последние – в слои гексагонально упако-
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Рис. 1. Суммарная полусхема, показывающая главные стадии развития экзины у Larix decidua (левая колонка) и со-
ответствующую последовательность мицеллярных мезофаз (правая колонка); а – начало тетрадного периода. Между 
каллозой (Са) и плазмалеммой появляется слой гликокаликса (G) – основы для развития экзины; F – филаменты на 
поверхности тетрады; а′  –  период накопления гликопротеинов в периплазматическом пространстве. Филаменты 
(здесь и на следующих стадиях) соответствуют длинным цилиндрическим мицеллам; b – средняя тетрадная стадия. 
Слой гликокаликса хорошо выражен, на его поверхности – сферические единицы, кое-где организованные в столбцы; 
b′   соответствуют сферическим мицеллам, а кое-где формам, переходным (транзитивным) к цилиндрическим мицел-
лам; с – чуть более поздняя стадия средней тетрады. Новые элементы – зачатки первой ламеллы эндэкзины (стрелка); 
с′  – те же мицеллярные мезофазы в эктэкзине и появление первой ламинатной мицеллы у плазмалеммы; d – конец 
средней тетрадной стадии. Число сферических единиц гликокаликса, выстроенных в столбцы, увеличилось (головки 
стрелок). Удлинились и примордиальные ламеллы эндэкзины; d′  – увеличение транзитивных мицелл в эктэкзине и 
фрагментов ламинатных мицелл в области будущей эндэкзины; е – поздняя тетрадная стадия. Эндэкзина (End) со-
стоит из нескольких ламелл, в эктэкзине, кроме множества сферических элементов-гранул, присутствуют отдельные 
кривые колумеллы (головка стрелки); е′  – cлучайные искривленные колумеллы в эктэкзине соответствуют искрив-
ленным цилиндрическим мицеллам, ламеллы эндэкзины основаны на ламинатных мицеллах; f – распадающаяся 
тетрада. Все элементы экзины выражены ярче, число колумелло-подобных структур в эктэкзине  увеличилось. Белые 
линии в ламеллах эндэкзины хорошо заметны; f′  – основа всех элементов экзины (те же мицеллярные мезофазы, что 
и на предыдущей стадии); g, h,  g′ , h′  – в пост-тетрадном периоде новых структур в экзине не образуется, происхо-
дит лишь массовая аккумуляция спорополленина на уже имеющихся, особенно на наружных сферических единицах 

эктэкзины  (g′ ) и уплотнение всех слоев вследствие роста объема цитоплазмы (h, h′ ) 



64 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2017. Т. 122. ВЫП. 4

Рис. 2. Суммарная полусхема, показывающая главные стадии развития экзины у Polemonium caeruleum (левая ко-
лонка) и соответствующую последовательность мицеллярных мезофаз (правая колонка); (a–c) – тетрадные стадии 
развития; a –  ранняя тетрадная стадия. В развивающемся гликокаликсе видны сферические единицы (стрелки), 
ближе к поверхности перестраивающиеся в столбцы (головки стрелок), им соответствуют сферические мицеллы 
(а′) и переходная мезофаза в виде колонок сферических мицелл (а′′); b – средняя тетрадная стадия. Столбцы сфе-
рических элементов (головка стрелки справа) самоорганизуются в комплексную цилиндрическую структуру (про-
колумеллу – левая головка стрелки). Инициальный тектум (стрелка). Эти элементы соответствуют транзитивным 
мицеллам (а′′) и цилиндрическим мицеллам (b′); с – поздняя тетрадная стадия. Проколумеллы (стрелка) и тектум 
хорошо различимы благодаря инициальной аккумуляции спорополленина. В основе колумелл – пучок цилиндричес-
ких мицелл (с′); d – стадия распадающейся тетрады. Появление первой ламеллы эндэкзины с центральной белой 
линией (стрелка), возникшей на основе первой ламинатной мицеллы (d′); е – стадия средней свободной микроспоры. 
Эндэкзина состоит из нескольких ламелл, видных благодаря белым линиям. Они возникли на основе ламинатных 
мицелл с их промежутками между бислоями (е′), которые видны в ТЭМ как белые линии. На поверхности тектума 
видны спорополленин-акцепторные частицы (SAPs) – места будущих шипиков; f – стадия поздней свободной микро-
споры. Появление губчатого слоя снаружи эндэкзины (звездочка), возникающего на основе губчатой мицеллярной 
мезофазы (f′); g – почти зрелая экзина, включающая прерывистый тектум, колумеллы и очень толстый подстилающий 
слой (звездочка), прерывающийся в области апертуры. Ламеллы эндэкзины видны благодаря белым линиям. Шипики 
(головки стрелок) возникли на местах SAPs как короткие цилиндрические мицеллы (g′). Вся эктэкзина пронизана 
микроканалами, возникшими в полужидкой (на этой стадии) эктэкзине на основе гидрофильно-гидрофобной бикон-

тинуальной структуры (g′′)  
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ванных палочковидных элементов (в случае колу-
меллятной эктэкзины); затем образуются бислои, 
разделенные промежутком – ламинатные мицел-
лы (ламеллы), характерные для ламеллятной 
эндэкзины, причем промежутки между ними 
видны как хорошо известные «белые линии». 
У разных видов некоторые мезофазы могут вы-
падать или, наоборот, возникать дополнительные 
(нами названы только основные), особенно у 
спор, строение спородермы которых проще, чем 
у пыльцы. После аккумуляции спорополленина 
на мицеллах экзина представляет собой  «застыв-
шую историю» ее образования как мицеллярной 
последовательности, увековеченную химически 
инертным полимером (Габараева, Хэмсли, 2010). 
Разумеется, точный химический состав и концен-
трация всех ингредиентов в периплазматическом 
пространстве при развитии экзины находятся под 
контролем генома, т.е. часть механизмов детер-
минации структуры экзины в ходе ее развития 
составляет прямой геномный контроль, а часть 
опосредована через самоорганизацию, на волю 
которой отпущена значительная доля процессов 
(Габараева, 2014). 

Возможность участия самоорганизации в 
развитии спор и пыльцы обсуждалась в обзо-
ре Wellman (2004). Для выявления роли само-
организации в развитии экзины мы провели ряд 
экспериментов по моделированию структуры 
экзины in vitro в коллоидных растворах веществ 
(аналогичных природным в периплазматическом 
пространстве микроспор), когда влияние генома 
полностью снято (Gabarayeva, Grigorjeva, 2013, 
2016). В ходе этих экспериментов было доказано, 
что «чистая» самоорганизация, освобожденная 
от регулирующего влияния генома, способна соз-
давать паттерны, очень схожие с развивающимся 
гликокаликсом и отдельными слоями экзины. Мы 
получили целый спектр моделей (симулятов), ко-

торые имитируют различные структуры экзины,  
целые ее слои, а также элементы скульптуры.

Наши новые исследования посвящены двум 
видам: Larix decidua (Pinaceae) и Polemonium 
caeruleum (Polemoniaceae). Методики иссле-
дования разработаны ранее (Габараева 2014; 
Gabarayeva, Grigorjeva, 2016). Исследование раз-
вития  экзины голосеменного Larix decidua по-
казало, что все развитие гранулярной эктэкзины 
этого вида идет на основе сферических единиц-
мицелл, тогда как развитие ламеллятной эндэк-
зины – на основе ламинатных мицелл (рис. 1). 
Сферические гранулы эктэкзины явно аранжиро-
ваны в колумелло-подобные, несколько искрив-
ленные структуры, местами переходящие в насто-
ящие кривоватые колумеллы (рис. 1 е, f). Это яв-
ление отражает известное свойство неравновес-
ности мицеллярных систем, в которых возможны 
местные флуктуации – переход основной мезофа-
зы в следующую (в данном случае – сферических 
мицелл в цилиндрические). Проведенные нами 
эксперименты in vitro по получению симулятов 
эктэкзины и эндэкзины Larix decidua на разных 
стадиях развития из самоорганизующихся ми-
целлярных растворов подтвердили участие само-
организации в развитии спородермы.

Исследование развития экзины покрытосе-
менного Polemonium caeruleum показало, что 
последовательность возникающих структур, как 
и в случае голосеменного Larix decidua, соответ-
ствует последовательности самоорганизующихся 
мицеллярных мезофаз, несмотря на значитель-
ную разницу в структуре экзины зрелых микро-
спор (рис. 2). То же явление наблюдалось нами 
в онтогенезе всех ранее исследованных видов. 
Разумеется, каждый вид имеет свои особенности 
развития, однако все они укладываются в преде-
лы вариаций самоорганизующихся мицеллярных 
систем. 
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UNDERLINING MECHANISMS OF EXINE FORMATION AND THEIR 
MEANING FOR STRUCTURE DIVERSITY

N.I. Gabarayeva1, V.V. Grigorjeva2, P.A. Cinman3

The evidence suggests that genome and self-assembly probably share control of exine 
formation. It is known that self-assembly plays a considerable role in living nature. Its input 
as a driving motive in sporoderm development is evident. One of advantages, conferred by 
self-assembly, is a high potential of variability, inherent in non-linear systems. This makes self-
assembly an important instrument of evolution.

Kew words: exine development, control and driving motive, self-assembly.
Acknowledgement. The study was performed with partial fi nancial support of Russian 

Foundation for Basic Research, project № 17-04-0517а (methodological part) and was provided 
within the framework of the research project of the Botanical Institute №  0126-2014-0006 
(analytical part and use of the Hitachi H-600 TEM and the LKB ultramicrotome).

1 Gabaraeva Nina Il’inichna, Botanical Institute V. L. Komarov RAS (1906ng@mail.ru); 2 Grigor’eva 
Valentina Viktorovna, Botanical Institute V. L. Komarov RAS (mikhailov_val@mail.ru); 3 Tsinman Petr 
Abramovich, Botanical Institute V. L. Komarov RAS (petr.cinman00@mail.ru).



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2017. Т. 122. ВЫП. 4 71

Изучению изменений во времени раститель-
ности на территории Центральной лесостепи 
под влиянием природных и антропогенных фак-
торов посвящено много публикаций (Сукачев, 
1902; 1903; Комаров, 1951; Серебрянная, 1992; 
Хотинский, 1977; 1987; Климанов, Серебрянная, 
1986; Спиридонова, 1991; Динесман, 1976; Алек-
сандровский, 2002; Александровский, Алек-
сандровская, 2005; Сычева, Чичагова, 1999; Чи-
чагова, 1986; Чендев и др., 2016; Novenko et al., 
2009; 2015 и др.). Согласно имеющимся представ-
лениям, на территории Центральной лесостепи 
и в целом Восточно-Европейской равнины, со-
временный растительный покров формировал-
ся на протяжении последних 10 300 лет – после 
деградации Скандинавского ледника и установ-
ления условий современного межледниковья или 
голоцена. Начиная с 9000–8300 л.н. увлажнение 
климата способствовало формированию лесостеп-
ных ландшафтов на большей части Среднерусской 
возвышенности. С конца бореального периода 
(8300–8000 л.н.) в результате похолодания и ари-
дизации климата степная зона продвинулась да-
леко на север, и вплоть до конца атлантического 
периода (8000–4800 л.н.) степные ландшафты 

сохраняли свое господство. Похолодание начала 
суббореального периода (4800–4300 л.н.) обусло-
вило продвижение границы лесов далеко на юг, 
что зафиксировано на всей территории Восточно-
Европейской равнины (Серебрянная, 1976; 
Климанов, Серебряная, 1986; Спиридонова, 1991; 
Палеоклиматы…, 2009; Хотинский и др., 1979; 
Новенко и др., 2013; Novenko et al., 2009 и др.). 
После 4000 л.н. в условиях увеличения увлажнен-
ности климата начали активно формироваться бо-
лотные экосистемы, что зафиксировано для терри-
тории Курской и Белгородской областей (Novenko 
et al., 2009; 2015). В отложениях этого времени 
отмечается возрастание содержания пыльцы дре-
весных и появление пыльцы ели (Серебрянная, 
1976; Novenko et al., 2015;). Конец суббореального 
периода голоцена (3400–2800 л.н.) характеризует-
ся как неустойчивая климатическая эпоха с общей 
тенденцией к похолоданию климата. Последние 
2800 лет на севере лесостепной зоны наблюдался 
быстрый расцвет дубовой лесостепи как зонально-
го явления (Климанов, Серебрянная, 1986).

Признаки антропогенных воздействий на 
ландшафты лесостепи отмечаются исследовате-
лями уже в атлантическом периоде, т.е. в неолите 

УДК 581.5

РЕКОНСТРУКЦИЯ ПРИРОДНОЙ СРЕДЫ НА ОСНОВЕ 
АНАЛИЗА БОЛОТНЫХ ОТЛОЖЕНИЙ В БАССЕЙНЕ 

ВЕРХНЕГО ТЕЧЕНИЯ ВОРСКЛЫ 
(БЕЛГОРОДСКАЯ ОБЛАСТЬ)
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Е.В. Пономаренко5

Изучены отложения небольшого болота, расположенного в долине р. Ворскла 
поблизости от заповедного участка Лес на Ворскле. На основе спорово-пыльцевого 
анализа сделаны попытки реконструкции изменений локальной растительности и 
выявления следов антропогенных нарушений. Лесостепные ландшафты рядом с 
нагорной частью долины Ворсклы реконструируются на протяжении, как минимум, 
последних 5000 лет. Первые признаки сельскохозяйственной деятельности по пыльце 
культурных злаков и сорных растений определяются с бронзового века (4500–4000 лет 
назад). Хозяйственное освоение имело волнообразный во времени характер со сменами 
усиления и ослабления воздействий на окружающие ландшафты.
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(Хотинский, 1989; Novenko et al., 2009; 2015), еще 
в большей степени они проявляются в суббореале, 
т.е. в бронзовом веке (Чендев и др., 2016). В более 
поздние эпохи, и особенно в последние несколько 
столетий, степные палы, вырубки лесов, распашка 
склоновых земель вызвали масштабные антропо-
генные трансформации ландшафтов. 

Несмотря на то, что уже проведены много-
численные исследования, очень важно получить 
новые данные для детализации существующих 
представлений о направленности и интенсивности 
природной и антропогенной динамики раститель-
ного покрова, а также для выявления ее региональ-
ных особенностей.

Объекты и методы исследования

Изучаемая территория расположена на юго-за-
паде лесостепи Среднерусской возвышенности – в 
западной части Белгородской обл. (рис. 1). Болото 
Красиво находится в 7 км к юго-западу от окраи-
ны участка Лес на Ворскле государственного за-
поведника Белогорье, в обширной, но неглубокой 
(до 3 м) депрессии на поверхности второй надпой-
менной (боровой) террасы р. Ворскла, в урочище 
Красиво. Площадь болота 4,9 га, по типу питания 

оно относится к низинному, с 1991 г. гидрологи-
ческий заказник. Центральную, открытую, часть 
болота занимают ассоциации с доминированием 
Typha latypholia, Phragmites australis, Thelipteris 
palustris и сплошным ковром из гипновых мхов. 
На периферии болота и по мере удаления от него 
происходят закономерные смены растительных 
ассоциаций, кольцеобразно опоясывающих бо-
лото – сначала заросли ив (Salis aurita, S. caprea, 
S. fragilis), затем сфагновый березняк, перехо-
дящий в березово-сосновый лес. Вокруг болота 
произрастает монодоминантный сосновый лес, 
возраст которого составляет 85–90 лет. Керн из-
учаемых отложений был извлечен с помощью 
торфяного бура из центральной части болота (раз-
рез Красиво-1), он состоял из сапропеля и торфа. 
Общая мощность колонки 160 см. Дополнительно 
были взяты образцы перегнойно-торфяной почвы 
мощностью около 50 см (разрез Красиво-2), кото-
рая формируется на песках в 5 м от современной 
окраины болота, под современным березово-со-
сновым лесом.

Датирование отобранных образцов осущест-
вляли по органическим остаткам (сапропель, 
торф) в Киевской радиоуглеродной лаборатории, 

Рис. 1. Карта изучаемого региона, стрелкой отмечено расположение болота Красиво.
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калибровку проводили с помощью программы 
OxCal Program («Bronk Ramsey», 2010) (таблица). 
Обработку образцов торфа проводили по стан-
дартной методике (Erdtman, 1960), обработку 
сапропеля и почвенных образцов осуществляли 
сепарационным методом, используя тяжелую 
жидкость (КI+CdI) (Гричук, 1940). Анализ про-
водили под световым микроскопом, вели под-
счет до 300–500 пыльцевых зерен наземных 
растений на образец. При обработке данных и 
построении диаграмм использовали программы 
TILIA и TILIAGRAPH (Grimm, 1990). Пыльцевые 
зоны выделяли на основании кластерного анализа 
(CONISS) и экспертной оценки.

Результаты и обсуждение

Результаты спорово-пыльцевого анализа тор-
фяной и почвенной колонок болота Красиво-1 и 
Красиво-2 представлены на рис. 2, 3.

Красиво-1. Отложения, вскрытые этим разре-
зом, представляют собой низинный торф разной 
тепени разложения (0–135 см), подстилаемый гли-
нистым сапропелем (135–160 см). На диаграмме 
торфяной колонки из центральной части болота, 
отражающей изменения окружающей раститель-
ности за последние 5000 лет, можно выделить сле-
дующие локальные пыльцевые зоны. 

Зона  1. Глубина 115–160 см, глинистый са-
пропель и травяной низинный торф с датами 
2870–2000 кал. BC. Зона достаточно однородна 
по составу пыльцевых спектров. Древесные со-
ставляют 60–65% от общей суммы пыльцы, это 
Betula и Alnus с примесью широколиственных 
(Tilia, Ulmus, Quercus, Corylus). Травы составля-
ют 30–40% от общего пыльцевого спектра, это 
Poaceae, Artemisia, Asteraceae, Chenopodiaceae, 
Fabaceae, Filipendula, Ephedra и другие виды, в 

основном, характерные для степных спектров. 
В сапропеле встречена пыльца водных и при-
брежных растений (Alisma, Typha, Sparganium), 
споровые отсутствуют. Зона соответствует дли-
тельному периоду существования мелководного 
водоема, окруженного зарослями березы и ольхи 
с примесью широколиственных пород. В окру-
жающей растительности присутствовали участ-
ки как луговых степей, так и широколиственных 
лесов. Начало заболачивания и торфонакопления 
датируется периодом между 2300 и 2000 кал. BC. 
В самой верхней части зоны отмечены единичные 
пыльцевые зерна культурных злаков и микроско-
пический уголь. 

Зона 2. Глубина 80–115 см. Травяной низинный 
торф с датами 1390–844 кал. BC. Участие пыль-
цы древесных в спектрах колеблется от 40 до 60% 
от общего пыльцевого спектра (содержание Betula 
и Alnus меньше, а Quercus, Tilia и Corylus боль-
ше). Пыльца травянистых растений составляет 
40–60% от пыльцевого спектра, кроме степных и 
луговых видов много прибрежно-водных (Nuphar, 
Nymphaea, Sagittaria, Sparganium, Myriophyllum). 
Появляются единичные споры Sphagnum. 
Изменения пыльцевых спектров, наблюдаемые 
в этой зоне, могут свидетельствовать о сокраще-
нии площади водоема, его заболачивании и сме-
не окружающих его ольхово-березовых зарослей 
широколиственным лесом. Важно отметить, что в 
образцах торфа с глубины около 100 см отмечен 
пик кривой злаков (20%), в том числе культурных, 
синхронный резкому падению кривой дуба и оби-
лию угля. Это, очевидно, отражает кратковремен-
ный период активного хозяйствования рядом с во-
доемом, которое сопровождалось вырубкой и/или 
выжиганием дубового леса на берегах. Инверсия 
радиуглеродных дат, наблюдающаяся в этом слое, 

Радиоуглеродные и калиброванные даты

Образец Глубина Лабораторный 
номер

14С даты Калиброванные даты 
(1 σ)

Красиво-1, торф 40–50 Ki-18179 630 ± 50 BP 1280–1408AD

Красиво-1, торф 60–70 Ki-18180 2090 ± 50 BP 350BC–24AD

Красиво-1, торф 90–100 Ki-18181 2970 ± 60 BP 1390–1012 BC

Красиво-1, торф 100–110 Ki-18182 2820 ± 50 BP 1116–844 BC

Красиво-1, торф 117–125 Ki-18183 3620 ± 80 BP 2400–1950 BC

Красиво-1, торф 125–135 Ki-18184 3750 ± 80 BP 2450–1955 BC

Красиво-1, сапропель 150–160 Ki-18185 4020 ± 80 BP 2870–2307 BC

Красиво-2, торф 34–38 Ki-18178 2390 ± 70 BP 766–372 BC
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так же может быть результатом антропогенного 
перемешивания отложений.  

Зона 3. Глубина 45–85 см. Травяно-сфагновый 
низинный торф, датированный началом Субатлан-
тического периода. Доля пыльцы древесных воз-
растает до 60–80% от общего пыльцевого спектра, 
это Betula, Quercus, Alnus, Corylus с примесью 
Tilia, Ulmus, Carpinus. Среди травянистых отме-
чены луговые и степные виды (Poaceae, Artemisia, 
Chenopodiaceae, Asteraceae, Apiaceae, Ranun-
culaceae, Fabaсeae и др.); водные и околоводные 
растения отсутствуют. Отмечается исключитель-
ное обилие спор сфагновых мхов (до 50% от об-
щей суммы пыльцы и спор). Зона соответствует 
длительному периоду существования низинного 
травяно-сфагнового болота, окруженного березо-
во-ольхово-широколиственным лесом (возможно, 
узкой полосой) и участками степей. В этой зоне 
выделяется период (350 BC – 20 AD) максималь-
ного сокращения доли степных и луговых трав, 
ему соответствует ярко выраженный пик дуба (до 
25% от общей суммы пыльцы) и кратковременное 
падение кривой сфагнума. Антропогенные ин-
дикаторы в этой части зоны отсутствуют. Можно 
осторожно предположить, что существовал неко-
торый период естественного расширения площади 
широколиственных лесов. 

Зона 4. Глубина 18–45 см. Травяно-сфагновый 
низинный торф с радиоуглеродной датой, соот-
ветствующей XIII–XV вв. Доля пыльцы древес-
ных снова сокращается до 55%, это по-прежнему 
Betula и Alnus с примесью широколиственных. 
Пыльца травянистых растений составляет око-
ло 45%, кроме лугово-степных и болотных по-
является много прибрежно-водных видов (Typha, 
Sparganium, Alisma), что свидетельствует о появ-
лении участков свободной воды. Отмечены так-
же уголь и пыльца культурных злаков и сорняков 
(Secale, Centaurea cyanus, Fagopyrum), им предше-
ствует резкое падение кривой дуба, что может быть 
связано с вырубкой. Повышение уровня воды, от-
мечаемое в этой зоне, может быть объяснено похо-
лоданием и относительным увлажнением климата 
Малого ледникового периода, который отчетливо 
просматривается и в других районах лесостепной 
зоны (Александровский, Александровская, 2005; 
Novenko et al, 2009; 2015). 

Зона 5. Глубина 0–18 см. Слаборазложившийся 
сфагновый торф. Доля пыльцы древесных возрас-
тает до 70–90% за счет Pinus (60%), кроме сосны 
отмечены Betula и Alnus; исчезают все широко-
лиственные кроме Quercus. Пыльца травянистых 
составляет 20–30% от пыльцевого спектра и пред-
ставлена болотными, прибрежными и луговыми 

видами; участие степных видов резко сокращает-
ся. Возрастает участие спор сфагновых мхов (до 
80% от общей суммы спор и пыльцы). Зона отра-
жает состояние растительности в два последних 
столетия: формирование искусственно посажен-
ного соснового леса вокруг сфагнового болота.

Красиво-2. Разрез, заложенный на расстоянии 
5 м от границы болота, в перегнойно-торфяно-гле-
евой почве, дополняет результаты исследования 
отложений центральной части болота. Диаграмма 
отражает изменения узколокальной растительно-
сти (окраины болота) за последние 2300–2500 лет 
(рис. 3). Проанализированные отложения пред-
ставляют собой: сфагновый очес/торф (0–8 см), 
сильно разложившийся торф/перегной с песком 
(8–30 см), угольный слой с торфом (31–36 см), гу-
мусовый горизонт погребенной почвы (36–42 см). 
Для угольного слоя имеется радиоуглеродная дата 
2390±70 л.н. По характеру отложений и спорово-
пыльцевых спектров на диаграмме можно выде-
лить несколько локальных зон. 

Зона 1. Глубина 36–42 см. Гумусовый горизонт 
погребенной почвы. Присутствуют фитолиты и 
раковинные амебы. Пыльца древесных составляет 
75–80% от общего содержания пыльцы в спектре. 
Это, в основном, Betula (до 40%), а также Alnus, 
Tilia и Corylus. Из травянистых много злаков и по-
лыни (по 10–12% от общего пыльцевого спектра). 
Зона соответствует периоду (возможно, длитель-
ному), когда место разреза не заливалось, по бере-
гам заболачивающегося водоема были заросли бе-
резы и ольхи, а вокруг – степи. Эта локальная зона 
коррелирует с зонами 1 и, частично, 2 диаграммы 
центральной части болота Красиво-1 (рис. 2). 

Зона 2. Глубина 31–36 см. Торфяно-угольный 
слой, датированный 2390±70 л.н. (середина перво-
го тысячелетия BC). Слой содержит много угля, 
золы, обугленных растительных остатков, золу, 
диатомовые водоросли, спикулы губок и пыльцу, 
в том числе некоторых водных растений. Пыльца 
древесных составляет 75–80% от общего пыльце-
вого спектра, часть ее имеет явные признаки пере-
отложенности. По сравнению с предыдущей зоной 
меньше пыльцы Betula и Tilia, больше Alnus (до 
40%) и Quercus (около 10%). Среди трав меньше 
полыни, но по-прежнему много злаков, кроме во-
дных появляются также разнообразные болотные 
и луговые виды (Cyperaceae, Typha, Sagittaria, 
Sparganium, Alisma, Nuphar), а также споры сфаг-
новых мхов. Зона соответствует эпизоду повыше-
ния уровня воды в водоеме и началу заболачива-
ния берега. Обилие угля в слое свидетельствует о 
том, что расширение площади водоема произошло 
после пожара или серии пожаров, причем при за-
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топлении берега верхняя часть гумусового слоя 
оказалась размытой и переотложенной. На диа-
грамме Красиво-1 (рис. 2) этой локальной зоне, 
вероятно, соотвествует граница между зонами 
3 и 4. Можно предположить, что пожары, пред-
шествовавшие началу торфообразования на 
окраине болота, были связаны с хозяйственной 
деятельностью (центральная колонка), датиро-
ванной концом второго – началом первого ты-
сячелетия BC (поздний бронзовый век/начало 
железного века?).

Зона 3. Глубина 20–30 см. Слой сильно раз-
ложившегося торфа (перегноя). Доля древесных 
сильно колеблется (от 60 до 80% от общего пыль-
цевого спектра), состав их также не постоянен: вы-
деляются резкие разновременные пики Alnus (до 
45%) и Betula (до 65%). Постоянно присутствует 
также Quercus, образующий в этой зоне пик (до 
20%), остальные деревья и кустарники встречают-
ся лишь в примеси. Среди трав по-прежнему за-
метно участие злаков и полыни (по 8–10%), встре-
чаются также осоки, луговые, степные и рудераль-
ные виды, единично встречена пыльца культурных 
злаков. Зона соотвествует периоду формирования 
торфяного (перегнойного) слоя в условиях пере-
менного увлажнения (сезонного заливания и пере-
сыхания) под низинно-болотной растительностью, 
которая в разное время могла быть представлена 
зарослями черной ольхи или березы. Этот период 
мог быть очень продолжительным по времени (се-
редина первого тысячелетия BC – конец первого 
тысячелетия AD). Не исключено, что часть тор-
фа/перегноя периодически размывалась водой, и, 
таким образом, имеются перерывы в осадконако-
плении; на это указывают слишком резкие коле-
бания кривых некоторых таксонов. На диаграмме 
Красиво-1 этой зоне соответствует зона 3.

Зона 4. Сильно разложившийся низинный 
торф/перегной на глубине 11–20 см. Слой резко 
выделяется по составу пыльцевых спектров. Доля 
пыльцы древесных сокращается до 37–40%. Среди 
трав резко возрастает участие пыльцы злаков, 
осок, полыней, маревых, кроме них много дру-
гих луговых, степных и, особенно, сорных трав, 
таких как Fagopyrum, Rumex, Plantago, Centaurea 
cyanus и многие другие. В данном слое встречено 
также рекордно высокое количество хорошо со-
хранившейся пыльцы культурных злаков (Triticum, 
Secale), их доля достигает 10% от общего пыльце-
вого спектра. Зона соответствует периоду интен-
сивного хозяйствования непосредственно рядом 
с местом взятия проб. Датировать этот период с 
большой точностью сложно, но можно предполо-
жить, что он соотвествует зоне 4 диаграммы боло-

та Красиво-1 (рис. 2), и, следовательно, относится 
к средневековому времени (XIII–XV вв.). Однако 
не исключены и более поздние даты. 

Зона 5. Сфагновый слаборазложившийся торф/
сфагновый очес. Доля древесных в пыльцевых 
спектрах вырастает до 90%, в основном, за счет 
Pinus (до 50%), и в меньшей степени Betula (до 
35%). Резко сокращается общая доля пыльцы 
трав, почти исчезают культурные злаки и сорня-
ки, а также степные и луговые виды. Появляются 
в большом количестве споры сфагновых мхов (до 
60% от общей суммы пыльцы и спор). Зона полно-
стью совпадает с зоной 6 диаграммы на рис. 2 и 
соответствует периоду формирования сфагнового 
болота на месте бывшего водоема и современного 
соснового леса вокруг него. 

Заключение

По характеру отложений и по изменениям кри-
вых болотных и водных растений можно предпо-
ложить, что до 5000 кал. BP болото было неглубо-
ким открытым водоемом, на дне которого откла-
дывался сапропель. С 4000–4500 кал. BP началось 
торфообразование, возможно, связанное с общи-
ми для всего региона климатическими изменени-
ями, отмеченными и для других районов лесосте-
пи. Резкое повышение уровня воды, вызвавшее 
заболачивание прежде сухих берегов и расши-
рение площади болота, отмечается в период око-
ло 2500 кал. BP, т.е. в начале Субатлантического 
похолодания. При этом прибрежная часть стала 
заболоченным черноольшаником, а центральная 
часть болота начала зарастать сфагновыми мха-
ми. Новое повышение уровня воды фиксируется 
по пыльцевым спектрам во время Малого ледни-
кового периода (XIII–XV вв.). Зарастание сфаг-
новыми мхами отмечается в самом верхнем, со-
временном слое; оно синхронно формированию 
современного соснового леса. 

Сравнение диаграмм из центральной части 
торфяника и его окраины позволяет разделить ло-
кальные и региональные компоненты пыльцевых 
спектров и реконструировать изменения расти-
тельности как самого болота, так и его окружения 
за последние 5000 лет. Таксоны, участие которых 
по-разному отражено в двух колонках, и колебания 
которых особенно резко выражены в диаграмме 
окраины болота, представляют собой узколокаль-
ные компоненты. К ним можно отнести березу, 
ольху, водные и прибрежные растения, сфагновые 
мхи, а также антропогенные индикаторы; их кри-
вые отражают изменения растительности самого 
болота и непосредственно на его берегах. Таксоны, 
участие которых одинаково в обеих колонках, от-
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RECONSTRUCTION OF BIOCLIMATIC CONDITIONS AND 
ANTHROPOGENIC TRANSFORMATION OF ENVIRONMENT BASED 

ON PEAT DEPOSITS IN THE UPPER REACHES OF VORSKLA 
(BELGOROD REGION)

E.G. Ershova1, Yu.G. Chendev2, A.L. Alexandrovski3, A.C. Shapovalov4,                                                                                
E.V. Ponomarenko5

We studied the deposits of small bog located on the terrace above the fl oodplain of the river 
Vorskla in the vicinity of the reserve “Forest on the Vorskla.” Based on radiocarbon and pollen 
analysis of deposits we made attempts to reconstruct the vegetation changes and stages of eco-
nomic development of the territory. The beginning of the peat formation can be dated to the fi rst 
half of Subboreal (2800–2300 BC). Increasing the groundwater levels and enhancing of peat 
accumulation, associated with general climate changes, can be dated to be around 760–370 BC 
(the Sub-Atlantic cooling) and after 1408 AD («Little Ice Age»). The results of pollen analysis 
allow us to conclude that the vegetation of the river Vorskla terraces combined forests with a 
predominance of oak and meadow-steppe elements throughout the second half of the Holocene. 
Coniferous did not take signifi cant participation in the vegetation cover. Sharp shifts of vegeta-
tion types due to regional climate changes, described in other regions of the forest steppe zone, 
have not been identifi ed in the studied peat bogs. We can assume that due to the small size of 
the reservoirs (less than 5 ha), they mainly refl ected the vegetation of the lower levels of the 
river valley, as well as local variations related to local hydrological conditions and the history 
of economic development. Several periods of intensive economic activity on the terraces of the 
river Vorskla were revealed. Signs of deforestation and agriculture (pollen of cultivated cereals 
and arable weeds) were found in the sediments dating from about 2300–2000 BC (Bronze Age), 
1200–900 BC (Bronze - early Iron Age) and 13-15th century (the Middle Ages).

Key words: pollen analysis, vegetation history, palaeosols, Central Russian upland, an-
thropogenic changes, forest-steppe.
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Наиболее детальную информацию о внутрен-
нем строении палинологических объектов в на-
стоящее время можно получить с помощью 
трансмиссионной электронной микроскопии 
(ТЭМ). Однако у этого метода есть серьезные 
недостатки: трудоемкость, обусловленная про-
должительной подготовкой объекта для иссле-
дования; опасность утраты части образцов в 
процессе подготовки; деструктивность метода, 
из-за чего некоторые объекты (голотипы таксо-
нов и другие редкие и/или ценные экземпляры) 
оказываются недоступными для изучения, а уже 
изученные объекты (сохранившиеся лишь в виде 
оставшихся после ультратомии блоков и срезов 
на сетках) нельзя изучать повторно в полной 
мере. Палиноморфологи ищут способы сниже-
ния отрицательного влияния этих особенностей 
метода ТЭМ на результаты исследований, а так-
же не оставляют надежды усовершенствовать 
процесс исследования путем применения аль-
тернативных или дополняющих методик. 

В данной статье мы рассмотрим возможно-
сти изучения внутреннего строения ископаемых 
спородерм методами конфокальной лазерной 
сканирующей микроскопии (КЛСМ), ТЭМ-
томографии, синхротронной рентгеновской то-
мографии (СРТ) и сканирующей электронной ми-
кроскопии (СЭМ). К достоинствам КЛСМ отно-
сятся более высокая разрешающая способность 

по сравнению с традиционной световой микро-
скопией, возможность изучать обычные пали-
нологические препараты без дополнительной 
подготовки (в том числе и постоянные препара-
ты с голотипами палинологических таксонов), 
получать серии виртуальных срезов всего объ-
екта, выполнять на их основе трехмерные ре-
конструкции, произвольно выбирать направле-
ние виртуальных срезов уже реконструирован-
ного объекта, реконструировать поверхность 
объекта, рассматривать объект с разных сторон. 
При изучении с помощью КЛСМ объект не раз-
рушается. Единственный, но очень серьезный 
недостаток КЛСМ – более низкая разрешаю-
щая способность по сравнению с электронной 
микроскопией.

Идея конфокального светового микроско-
па была впервые реализована в 1951 г. Марви-
ном Минским в Массачусетском университете, 
США. Она состояла в том, что в оптическую си-
стему вводили специальную диафрагму, назван-
ную конфокальной. Эта диафрагма (pinhole) 
пропускала в окуляр только лучи, формирующие 
изображение плоскости объекта, на которую 
в данный момент сфокусирован объектив (так 
называемое изображение оптического среза), и 
задерживала лучи, формирующие несфокуси-
рованные изображения слоев объекта, лежащих 
выше и ниже. Получаемое в такой оптической 
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ПЕРСПЕКТИВЫ РАЗВИТИЯ МЕТОДИК ИЗУЧЕНИЯ 
ИСКОПАЕМЫХ СПОРОДЕРМ

Н.Е. Завьялова1, С.В. Полевова2, М.В. Теклева3, А.Г. Богданов4

Хотя трансмиссионная электронная микроскопия остается непревзойденным 
инструментом для изучения ультраструктуры ископаемых палинологических 
объектов, конфокальная лазерная сканирующая микроскопия (в том числе Airyscan и 
SR-SIM микроскопия), ТЭМ-томография, синхротронная рентгеновская томография и 
сканирующая электронная микроскопия (включая изучение полутонких срезов и метод 
ионного травления) также могут быть применены с разной долей успеха. Отчетливо 
заметна потребность в неразрушающих методах исследования ископаемого материала, а 
также в более совершенных способах реконструкции трехмерной организации объектов.
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системе изображение отличалось повышенной 
четкостью. Потенциал этого изобретения был 
полностью реализован только после изобрете-
ния лазеров, фотоэлектронных умножителей 
(ФЭУ), ПЗС(CCD)-камер, а также компактных 
быстродействующих компьютеров. В результате 
был разработан КЛСМ, позволяющий получать 
многомерные массивы данных, описывающих 
пространственную структуру микрообъектов, и 
гибко манипулировать ими.

В большинстве случаев КЛСМ применяют 
для работы с современными объектами, однако 
этот метод опробовали и для изучения ископа-
емых пыльцевых зерен. В опубликованных ра-
ботах по реконструкции структуры пыльцевых 
зерен с помощью КЛСМ изображения имеют 
значительно более высокую четкость, чем фо-
тографии, полученные с помощью обычного 
просвечивающего светового микроскопа (e.g., 
Hochuli, Burkhardt, 2013).

Использование КЛСМ для изучения поверх-
ности объектов ограничивает его более слабая, 
по сравнению с СЭМ, разрешающая способ-
ность. В результате поверхность реконструи-
руется слишком упрощенно, а в случае поверх-
ности со скульптурными элементами мельче 0,3 
мкм получается ложная картина. Поэтому тре-
буется повторное изучение с помощью СЭМ, а 
исследование скульптуры поверхности с помо-
щью КЛСМ во многом лишается смысла. При 
изучении крупных элементов поверхности (на-
пример, крупного шипа над порой пыльцевого 
зерна Wodehouseia spinata; Tekleva et al., 2012) 
могут оказаться полезными такие возможно-
сти КЛСМ, как виртуальный наклон образца 
на любой угол и помещение виртуального ис-
точника света под произвольным углом к объ-
екту. Конфокальный микроскоп, позволяющий 
виртуально рассматривать с разных сторон па-
линологические объекты сложной архитектуры, 
несомненно полезен при их изучении (Теклева 
и др., 2014; Tekleva et al., 2015; рисунок, А, Б).

Внутреннее строение пыльцевых зерен мож-
но наблюдать на виртуальных срезах. Возмож-
ность полностью пройти срезами объект, четко 
выбрать направление срезов, выполнить срезы 
одного и того же объекта под разными углами, 
не разрушая объект, выгодно отличает КЛСМ от 
ТЭМ, но нивелируется более низкой разреша-
ющей способностью КЛСМ, не позволяющей 
различить детали ультраструктуры. Более того, 
сравнение виртуальных срезов КЛСМ и срезов 
ТЭМ показывает, что реконструкции внутрен-
него строения, выполненные с помощью только 

КЛСМ, могут давать ложные картины (Гаврило-
ва и др., 2015).

Тем не менее КЛСМ может быть полезным 
дополнением к основным инструментам иссле-
дования. Например, при первоначальном иссле-
довании пыльцевых зерен из микропиле семян 
юрских голосеменных оставались сомнения 
относительно их апертурного типа (Zavialova 
et al., 2016). В СМ пыльцевые зерна выгляде-
ли однобороздными, но полной уверенности 
не было, так как пылинки были наложены друг 
на друга и на кутикулу, а их общую морфоло-
гию в СМ было трудно рассмотреть. На срезах 
группы пыльцевых зерен в ТЭМ границы раз-
ных пыльцевых зерен и ориентация среза по 
отношению к каждой из пылинок были труд-
норазличимы. Кроме того, их ультраструктура 
демонстрировала определенное сходство с не-
которыми трехбороздными Eucommiidites. Вир-
туальные срезы КЛСМ, выполненные через 
КЛСМ-реконструкцию группы пыльцевых зе-
рен, удалось сориентировать так, чтобы сделать 
поперечные срезы одной из пылинок на разных 
уровнях и убедительно показать наличие един-
ственной борозды (Zavialova et al., 2016).

КЛСМ полезен при изучении средних и круп-
ных спор и пыльцевых зерен (30–100 мкм). При-
менение этого метода целесообразно, когда надо 
определить наличие, характер и протяженность 
полостей в оболочке (в случае палиноморф со 
сложным строением оболочки) для дальнейшей 
правильной ориентировки направления срезов 
ТЭМ. Однако и здесь могут возникнуть сложно-
сти в зависимости от специфики объекта (напри-
мер, изучение мегаспор Maexisporites, Гаврилова 
и др., 2015).

Airyscan – модуль конфокального микроско-
па, который использует 32-канальный детектор 
эмиссионного сигнала вместо обычного, точеч-
ного. В результате имеется возможность суще-
ственно улучшить соотношение сигнал/шум от 
образца, разрешение и скорость сканирования и 
подобрать оптимальные значения для этих па-
раметров. Для ископаемых пыльцевых зерен, 
которые дают более слабую эмиссию, чем со-
временные, удалось получить изображения, со-
поставимые по яркости и разрешению с совре-
менными образцами (Sivaguru et al., 2016).

Метод высокоразрешающей SR-SIM-микро-
скопии предусматривает использование высо-
кочастотного структурированного освещения, 
обеспечивающего разрешение до 85 нм (при 
возбуждении лазером 488 нм). Структурирован-
ное освещение позволяет избавиться от муара, 
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размывающего изображение, и получить зна-
чительно более четкие изображения с высоким 
разрешением. В сочетании с высокоскоростной 
камерой сканирования этот метод позволяет по-
лучать и обрабатывать изображения значитель-
но быстрее, что снижает нагрузку на красители 
и образец (Sivaguru et al., 2016). 

При опробовании на ископаемом материале 
оба метода дали хорошие результаты, но прин-
ципиально не изменили оценку перспектив 
конфокальной микроскопии. Применение моду-
лей Airyscan и SR-SIM сулит получение более 
четких изображений, но не позволяет достичь 
разрешения электронных микроскопов (СЭМ, 
ТЭМ). Свойство ископаемого материала сла-
бо воспринимать флуоресцентные красители 
(и чем древнее образец, тем слабее эмиссия от 
него) создает дополнительные сложности для 
высокоразрешающей SR-SIM-микроскопии.

Таким образом, конфокальная микроскопия 
не может заменить основные электронно-ми-
кроскопические методы исследования, но мо-
жет быть использована как дополнение к ним, 
а также для решения некоторых специфических 
задач.

ТЭМ-томография – относительно новый 
метод. Насколько нам известно, он еще не ис-
пользовался для изучения ископаемых палино-
логических объектов. Метод был опробован на 
пыльцевых зернах современного Ginkgo biloba 
L. Работы по изучению пыльцевых зерен гинк-
го с помощью ТЭМ проводили неоднократно, 
но описания ультраструктуры инфратектума у 
разных авторов не совпадали. Каждая интер-
претация была подкреплена соответствующими 
иллюстрациями, где инфратектум был пред-
ставлен как гранулярный, ячеистый или псевдо-
столбиковый. Выявление корректного типа ин-
фратектума было необходимо для однозначной 
интерпретации ботанической принадлежности 
дисперсных ископаемых пыльцевых зерен, воз-
можно принадлежавших гинкговым (Zavialova 
et al., 2011).

Инфратектум экзины G. biloba был изучен на 
серии срезов. По изменяющимся от среза к сре-
зу очертаниям индивидуальных структурных 
элементов был сделан вывод о псевдостолбико-
вом типе инфратектума. Параллельно с исследо-
ванием с помощью традиционного ТЭМ, была 
выполнена ТЭМ-томография. Полутонкий срез 
толщиной 250 нм был многократно сфотогра-
фирован на аналитическом ТЭМ с ускоряющим 
напряжением 200 кВ при изменении угла на-

клона в диапазоне от –60° до +60° (с шагом 1°), 
из этих снимков был сгенерирован суммарный 
файл (который можно просматривать как ви-
деофильм для предварительной оценки резуль-
тата), а затем на его основе с помощью специ-
альной программы была построена трехмерная 
модель. Для томографии был найден участок 
среза спородермы, который удовлетворял тре-
бованиям метода (располагался близко к центру 
сетки и в средней части ячейки, был более или 
менее перпендикулярен спородерме и содержал 
два элемента, которые можно было рассмотреть 
в объеме, располагался более или менее перпен-
дикулярно оси поворота держателя образца). 
Результаты подтвердили выводы, сделанные 
с помощью традиционного ТЭМ. Однако изо-
бражения получились неудовлетворительного 
для публикации качества, что особенно заметно 
в сравнении с классическими микрографиями 
ТЭМ. Вполне возможно, что ТЭМ-томография 
перспективна для изучения ископаемых пали-
нологических объектов. Необходимо дальней-
шее совершенствование приборной базы и про-
граммного обеспечения, а также отработка ме-
тодики подготовки объекта исследований.

Метод ТЭМ-томографии в полной мере рас-
крывает свои возможности на образцах, име-
ющих хорошую электронную контрастность 
и закрепленных на углеродных подложках без 
использования заливочных сред (суспензии 
биологических макромолекул, агрегаты вирус-
ных частиц и т.п.; Попинако, Соколова, 2012). 
В этих случаях 3D-модели получаются четкими 
при использовании максимально широкого диа-
пазона углов наклона (до ±70° и более). Присут-
ствие заливочной среды (независимо от свойств 
залитого объекта) сильно снижает электронную 
прозрачность среза при углах наклона выше 
60°, что делает практически невозможной фо-
кусировку. В результате информативность полу-
ченных моделей значительно снижается. Если в 
дальнейшем окажется возможным растворить 
заливочную среду с сохранением взаимного 
расположения всех деталей ультраструктуры, 
ценность метода ТЭМ-томографии для пали-
номорфологов значительно повысится. На со-
временном аппаратном и компьютерном уровне 
3D-ТЭМ-реконструкции объектов крупнее ку-
бического микрометра пока никто не публикует.

В последнее время различные томографиче-
ские методы находят все более широкое приме-
нение при изучении мезофоссилий. Основное 
преимущество этих методов заключается в том, 
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Сравнение разрешающей способности микроскопов и томографов при изучении  биологических 
объектов

Метод Разрешающая способность

Традиционная световая микроскопия предельная 0,2 мкм, реальная 1 мкм (=1000 нм)

Конфокальная лазерная сканирующая микроскопия 0,2 мкм (= 200 нм)

Синхротронная рентгеновская нанотомография 50 нм

Сканирующая 
электронная 
микроскопия

с вольфрамовыми 
термоэмиссионными катодами

паспортное разрешение 3 нм, реальное 4–5 нм

с полевыми электронными 
пушками

паспортное разрешение 1 нм, реальное 2–3 нм

Трансмиссионная электронная микроскопия паспортное разрешение 0,3 нм, реальное 1 нм

что исследуемый объект не разрушается. Бо-
лее того, иногда даже не требуется извлечения 
палеонтологического остатка из породы. К со-
жалению, разрешающая способность большин-
ства типов томографов недостаточна для того, 
чтобы использовать их для изучения палиноло-
гических объектов. Исключением, возможно, 
окажется синхротронная рентгеновская томо-
графия (СРТ). Например, с помощью СРТ были 
изучены соцветия из меловых отложений Фран-
ции (Moreau et al., 2014). В работе впервые до-
стигнута разрешающая способность 50 нм. Для 
пыльцевых зерен, находящихся в пыльниках, 
удалось определить размеры, количество бо-
розд, различить сетчатую поверхность экзины, 
определить ее толщину, различить столбики. 
Хотя синхротронный рентгеновский томограф 
далек по разрешающей способности от ТЭМ 
(таблица), его применение позволило получить 
основную информацию об общей морфологии 
пыльцевых зерен и некоторые сведения об уль-
траструктуре их экзины без разрушения уни-
кального объекта.

ТЭМ дает двухмерные изображения ультра-
структуры объекта, на основании которых па-
линоморфолог должен корректно реконструиро-
вать трехмерную картину внутреннего строения 
спородермы. Для крупных палинологических 
объектов, таких как мегаспоры, неплохим под-
спорьем для выполнения этой задачи оказыва-
ются сколы спородермы, изученные с помощью 
СЭМ (Zavialova, Turnau, 2012). Хотя СЭМ про-
игрывает в детальности изображения ТЭМ, и 
на СЭМ-фотографиях нельзя распознать слиш-
ком плотно упакованные структуры и детали, 
различимые по электронной плотности, на них 
можно непосредственно (без реконструкций) 

рассмотреть объемное устройство спородермы. 
Комбинированный анализ таких СЭМ- и ТЭМ-
изображений одного и того же объекта позволя-
ет получить более корректную реконструкцию 
(рисунок, В, Г). При изучении сколов ряд об-
стоятельств затрудняет получение информации. 
Скол нельзя точно сориентировать. Скол мож-
но наблюдать сбоку, если наклонить столик, но 
перпендикулярно его поставить невозможно – 
нельзя выполнить корректные измерения тол-
щины спородермы и отдельных ее слоев, а также 
получить равномерно освещенные изображения 
хорошего качества. Несравненно удобнее и ин-
формативнее просмотреть в СЭМ серию полу-
тонких срезов толщиной от одного до несколь-
ких микрометров. Такие срезы можно выполнить 
с помощью ультрамикротома с обычных блоков, 
подготовленных для ТЭМ, после чего растворить 
заливочную среду, а срезы перенести на столик 
СЭМ (Zavialova, Karasev, 2017; рисунок, В).

Метод ионного травления давно применяется 
для пробоподготовки к электронной микроско-
пии в материаловедении. С широким внедрени-
ем в практику СЭМ электронно-ионных (двух-
лучевых) приборов его использование стало 
возможным и для решения некоторых биологи-
ческих задач. На образце с помощью СЭМ вы-
бирается интересующее исследователя место, в 
нем ионным лучом протравливается срез, кото-
рый рассматривается в СЭМ (Polevova, 2010). 
Очевидные достоинства метода – контролируе-
мый выбор места для вытравливания (чего нель-
зя достичь при изготовлении сколов), а также 
возможность постепенного стравливания части 
образца для изучения последовательных сре-
зов на массивном объекте. Это последнее свой-
ство используется для построения трехмерных 
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Скульптура поверхности пыльцевых зерен Pseudointegricorpus clarireticulatum 
(Samoilovitch) Takahashi из маастрихта Зея-Буреинской впадины: А – СЭМ, Б – 
КЛСМ; cтруктура спородермы мегаспоры Otynisporites tuberculatus Fuglewicz 
1977 из индских отложений Кировской обл.: В – СЭМ, Г – ТЭМ. Масштабные 

отрезки 10 мкм (А, Б), 5 мкм (В), 1 мкм (Г) 
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реконструкций по серийным срезам с самым 
маленьким шагом. Если минимальная толщина 
ультратомного среза 20 нм, то в случае травления 
срезы могут быть сколь угодно тонкими. К сожа-
лению, применительно к палеонтологии у мето-
да есть несколько существенных недостатков. 
Травление ионным лучом – разрушающий ме-
тод. После травления не остается материальных 
срезов, только файлы электронных изображе-
ний. Контрастность получаемых срезов сильно 
зависит от восприимчивости материала к кон-
трастерам. Для ископаемого материала она пока 
очень низкая (Villanueva-Amadoz et al., 2012). 

Кроме того, разрешающая способность даже са-
мого современного СЭМ остается более низкой, 
чем у ТЭМ среднего класса.

Таким образом, существует ряд перспектив-
ных методик, которые уже сегодня могут быть 
успешно использованы для изучения палиноло-
гических объектов в дополнение к традицион-
ным методам электронной микроскопии. Тем не 
менее для изучения палинологических объектов 
необходима разработка новых методик исследо-
вания, не разрушающих объект, и трансмисси-
онная электронная микроскопия пока остается 
вне конкуренции.
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PROSPECTS OF METHODS FOR STUDIES OF FOSSIL SPORODERMS

N.E. Zavialova1, S.V. Polevova2, M.V. Tekleva3, A.G. Bogdanov4

Although transmission electron microscopy has remained the best tool to study the ultra-
structure of fossil pollen and spores, other methods also might be useful, such as confocal laser 
scanning microscopy (including Airyscan and SR-SIM), TEM-tomography, X-Ray synchrotron 
tomography, and scanning electron microscopy (including observations of semithin sections 
and ion etching). Currently, non-destructive methods are obviously wanted as well as more 
elaborated methods to reconstruct a three-dimensional inner morphology of studied objects.

Key words: TEM, TEM-tomography, CLSM, X-Ray synchrotron tomography, SEM, 
ultrastructure, fossil spores and pollen.
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Условия формирования и динамика расти-
тельности и климатов голоцена на северо-западе 
европейской части России имеют богатую исто-
рию исследования. С помощью современных 
методов изучена природная обстановка Карелии 
(Елина и др., 1996; Филимонова, 1995; Jankovska 
et al., 1999), Ленинградской обл. (Субетто и др., 
2002; Сапелко, 2012), а также соседних Беларуси 
(Еловичева, 1993; Zernitskaya, Mikhailov, 2008) 
и Прибалтики (Koff, Kangur, 2003; Poska et al., 
2004). Ряд исследований посвящен истории раз-
вития природной среды в голоцене на терри-
тории Псковской обл. (Богдановская-Гиенэф, 
1969; Лесненко, 1976; Гуман, 1978; Дзюба, 
1988; Еремеев и др., 2010; Davydova et al., 2001). 
Данные о палеоэкологии этой территории важны 
как для корреляций изменений палеораститель-
ности и палеоклиматических событий в пределах 
всего Северо-Запада, так и для изучения особен-
ностей формирования пыльцевых спектров в ус-
ловиях крупной болотной системы. Настоящая 
работа является составной частью комплекс-
ных исследований, проводимых на террито-
рии Государственного природного заповедника 
Полистовский. Проведенная ранее реконструк-
ция климата по палинологическим данным, по-

лученным в центре болотного массива (разрез 
Кокоревское, 10 500 лет), позволила оценить ре-
гиональные климатические тренды в голоцене 
(Носова и др., 2016). Изучение разреза Плавница 
(6500 лет) в месте предполагаемого латерального 
заболачивания позволило проследить стадии раз-
вития болотного массива в ходе слияния отдель-
ных центров болотообразования (Nosova et al., 
2017). История растительности участка, прилега-
ющего к археологическому памятнику в урочище 
Городок на оз. Цевло, изучена нами по результатам 
палинологического анализа и анализа макроостат-
ков разреза «Городок».

 Сопоставление результатов изучения трех 
разрезов дало возможность оценить степень до-
стоверности данных и проанализировать влияние 
условий формирования пыльцевых спектров на 
выраженность их антропогенной составляющей.

Материалы и методы

Образцы торфа в урочище Городок были полу-
чены из разреза, расположенного в 100 м от раз-
веданного археологами городища между озерами 
Цевло и Деревенец (N 57°04,712′ E 030°17,023′), 
которое датируется приблизительно концом I – 
началом II тыс. н.э. (рис. 1). В настоящее время 
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М.Б. Носова1, Е.Э. Северова2, О.А. Волкова3

На территории Полистово-Ловатской болотной системы (южная часть При-
ильменской низменности , Псковская обл.) изучен  разрез озерно -болотных 
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растительность этого участка представляет собой 
мезотрофное болото, поросшее сосной и березой. 
На поверхности болота имеются следы недавней 
гари.

Колонка глубиной 160 см была разделена 
на две серии образцов для палинологического 
анализа и анализа макроостатков с интервалом 
2–4 см в верхней части (до глубины 110 см) и 
1–2 см в нижней части. Радиоуглеродное датиро-
вание девяти образцов из параллельной колон-
ки проведено в Лаборатории радиоуглеродного 
датирования Института географии РАН. Модель 
скорости роста отложения построена в програм-
ме Bchron 3.1. Ботанический анализ торфа про-
веден по стандартной методике (Тюремнов, 1976) 
аналитиком Н.В. Стойкиной (Лаборатория бо-
лотоведения Института биологии КарНЦ РАН). 
Лабораторная обработка образцов для палино-
логического анализа осуществлена щелочным 
методом Поста (Moore et al., 1990). Подсчет вели 
до 500 пыльцевых зерен деревьев и кустарников. 
Содержание пыльцевых таксонов в спектрах вы-
ражено в процентах от общей суммы пыльцы 
без учета локальных таксонов (спор сфагновых 

мхов и пыльцы водных растений). Для построе-
ния диаграмм использовали программы TILIA и 
TGView (Grimm, 1991).  Параллельно с палино-
логическим анализом проводили подсчет микро-
частиц угля, разделяя при этом их на две фрак-
ции (>40 мкм и <40 мкм). Содержание угольных 
частиц выражено в процентах от общей суммы 
пыльцы. 

Результаты и обсуждение

Результаты радиоуглеродного датирова-
ния и построение геохронологической модели 
(рис. 2) показали, что отложение накапливалось 
неравномерно. С глубины 1,6 м (4200 кал. л. н.) 
до глубины 1,48 м (3290 кал. л.н.) накопление 
отложений происходило медленно, скорость со-
ставляла 0,13 мм/год. Затем, в период с 3200 до 
2000 кал. л.н. скорость торфонакопления воз-
росла и составила 0,3 мм/год, поле чего процесс 
осадконакопления вновь замедлился  и с 2000 
до 1200  кал. л.н. составил 0,14 мм/год. После 
1200 кал. л.н. залежь начинает расти быстрее – 
сначала со скоростью 0,2 мм/год, а после 700 кал. 
л.н. скорость составила 0,74 мм/год. 

Рис. 1. Карта исследуемого района (точкой обозначено место отбора проб)
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Анализ микрочастиц угля показывает, что за-
лежь неоднократно горела. Угольные прослойки, 
зарегистрированные визуально лишь частично 
совпадают с пиками содержания углей, учтенных 
в образцах. Большая часть угольных прослоек 
сосредоточена в нижней части разреза, прибли-
зительно 400 кал. л.н.  пожары закончились.

Анализ макроостатков в торфе. По резуль-
татам анализа макроостатков в торфе построена 
диаграмма (рис. 3), в которой выделены 7 зон. 

Зона 1 (160–140 см), преобладают остатки 
Equisetum и Phragmites, присутствуют остатки 
Menyanthes, трех видов осок (Carex lasiocarpa, 
C. chordorrhiza, C. limosa) и березы. Единично 
встречаются остатки сфагновых мхов и ивы. 

Зона 2 (140–130 см), увеличивается участие 
осок и ивы, в значимых количествах появляются 
макроостатки сосны.  

Зона 3 (130–80 см) характеризуется рез-
ким снижением участия видов, произрастаю-
щих на мелководье (Equisetum и Phragmites). 
Преобладают осоки, содержание остатков сосны 
и Menyanthes достигает максимальных значений, 
сфагновые мхи увеличивают свое участие, появ-
ляются остатки Eriophorum и вересковых кустар-
ничков. Происходит осушение и мезотрофизация 
болота. 

Зона 4 (80–50 см), преобладают остат-
ки Carex lasiocarpa, заметное участие в фор-
мировании залежи принимают Carex limosa, 
C. сhordorrhyza и сфагновые мхи секции 
Subsecunda. Уменьшается участие топяных 
таксонов, сосны и ивы, появляются остатки 
Scorpidium cossonii и Scheuchzeria. 

Рис. 2. Модель роста торфяной толщи 

Зона 5 (50–40 см) значительно отличается от 
предыдущей и последующей. Резко изменяется 
видовой состав осок (C. lasiocarpa замещается 
C. limosa и C. chordorrhyza), увеличивается уча-
стие Scorpidium и Comarum. 

Зона 6 (40–20 см), происходит постепен-
ная олиготрофизация болота. Вновь увеличива-
ют участие остатки Betula и Pinus. Появляются 
макроостатки Sphagnum centrale и S. obtusum, 
уменьшается участие осок. 

Зона 7 (20–0 см), преобладают Sphagnum 
centrale и S. magellanicum, появляются остатки 
S. angustifolium и S. fallaх, присутствуют остатки 
березы и сосны. 

Мы предполагаем, что локальная расти-
тельность участка болота в месте отбора проб 
в начале формирования (около 4200 лет на-
зад) представляла собой озерное мелково-
дье с зарослями хвоща, тростника, осок и 
вахты. Возможно, формировались сплави-
ны. Подобная растительность существует на 
мелководьях оз. Цевло и в настоящее время. 
Предположительно, 4200–3000 кал. л.н. это 
место было постоянно или время от времени 
залито водой, а полуостров мог быть остро-
вом. Позже (3000–2500 кал. л.н.), после сни-
жения уровня воды, на этом участке сформи-
ровалась лесотопяная растительность. В пери-
од 2500–1000 кал. л.н. происходила постепенная 
мезотрофизация болота. В этой зоне наблюдается 
максимум макроостатков сосны и березы, что по-
зволяет предположить существование мезотроф-
ного болота лесотопяного характера, поросшего 
сосной и березой. В период 1100–600 кал. л.н. 
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происходила дальнейшая олиготрофизация бо-
лота, позже (600–300 л.н.) прерывающаяся кра-
тковременным изменением условий на более 
эвтрофные и влажные.     В последние 200–300 
лет залежь приобретает олиготрофный облик и 
очень быстро растет вверх. Картина локальных 
смен растительности осложнялась регулярными 
пожарами, вероятно, антропогенного происхож-
дения. Верхняя (на момент пожара) часть залежи 
регулярно выгорала и характер растительности в 
послепожарный период менялся временно на бо-
лее эвтрофный. 

Палинологический анализ 

По результатам палинологического анализа 
отложений построена процентная диаграмма, 
на которой выделены семь пыльцевых зон (PAZ) 
(рис. 4). 

PAZ 1 (160–145 см). В нижней части диаграм-
мы в спектрах преобладает пыльца ели (до 30%) 
и сосны при заметном участии ольхи и березы. 
Участие пыльцы широколиственных пород не-
высокое, что, возможно, связано с влиянием 
локальных условий. В диаграммах Плавница 
и Кокоревское в это время участие широколи-
ственных пород значительное и лишь немного 
снижено по сравнению с атлантическим оптиму-
мом. В нижней части диаграммы отмечено макси-
мальное содержание угольных частиц и встрече-
на крупная пыльца злаков типа Cerealia. Высокое 
содержание пыльцы Cyperaceae и Poaceae в этой 
зоне может быть связано с прибрежно-водной 
осоково-злаковой растительностью. 

PAZ 2 (145–132 см). Повышается содержание 
пыльцы Alnus и Salix. Обращает на себя внимание 
относительно высокое содержание Ulmus (до 3%) 
и Quercus (до 4%), датируемое временем 3500–
3000 кал. л.н. Выше по разрезу возрастает содер-
жание пыльцы ольхи (<30%) и березы. Участие 
в спектре пыльцы травянистых растений заметно 
снижено.

PAZ 3 (132–107 см). В этой зоне наблюдает-
ся стабильно высокое содержание пыльцы Picea 
и Betula, продолжается постепенное сниже-
ние участия пыльцы широколиственных пород. 
Процентное содержание и разнообразие пыльцы 
трав минимально, антропогенные индикаторы от-
сутствуют. В верхней части зоны визуально вы-
деляется угольная прослойка, выше которой про-
исходит резкое изменение состава пыльцевого 
спектра.

PAZ 4 (107–80 см). Зона выделена на уровне 
резкого снижения содержания пыльцы Picea и 
широколиственных пород при увеличении содер-

жания пыльцы Pinus. Кроме того, уменьшается и 
достигает минимума участие пыльцы Alnus в со-
ставе спектра, увеличивается содержания пыль-
цы Betula nana. Содержание частиц угля повыша-
ется. При сохранении низкого участия, повыша-
ется разнообразие недревесной пыльцы. Пыльца 
Cerealia встречается единично, содержание 
пыльцы Cyperaceae снижается. В период около 
1300–1000 кал. л.н. на диаграмме заметны резкие 
колебания кривых пыльцы и спор многих локаль-
ных (Sphagnum, Cyperaceae, Ericaceae, Poaceae) и 
региональных (Picea, Pinus, Betula, Alnus) таксо-
нов, что отражает значительные изменения при-
родной среды территории. 

PAZ 5 (80–37 см). При стабильно низком со-
держании пыльцы Picea увеличивается участие 
пыльцы Betula и стабилизируется участие Alnus 
в составе спектров. Содержание пыльцы широ-
колиственных пород постепенно уменьшается 
вверх по разрезу. Угольные частицы и пыльца 
хлебных злаков встречаются более регулярно. 
Доля пыльцы трав возрастает до 25%, ее разноо-
бразие также растет. В этой зоне резко снижается 
содержание спор Sphagnum и возрастает участие 
осок. 

PAZ 6 (37–10 см). В верхней части диаграм-
мы, отражающей период 300–100 кал. л.н., на 
фоне максимального содержания и разнообразия 
пыльцы трав снижается содержание пыльцы ели, 
пыльца широколиственных пород встречается 
единично. Максимальное участие антропогенных 
индикаторов отмечено в период 100–200 кал. л.н.

PAZ 7 (10–0 см). Субфоссильные спектры 
верхней части залежи отражают современное со-
стояние региональной и локальной растительно-
сти: высокое участие сосны и березы, отсутствие 
пыльцы культурных злаков, низкое разнообразие 
недревесных пыльцевых типов. Эти изменения 
отражают уменьшение антропогенного воздей-
ствия на территорию во второй половине XX в.

Нижняя часть залежи сформировалась в нача-
ле cуббореального периода голоцена. Зональная 
растительность на cеверо-западе европейской 
части России в это время была представлена ши-
роколиственными и хвойно-широколиственными 
лесами. На диаграмме участие пыльцы широко-
лиственных пород ниже, чем более продуктивных 
локальных таксонов (Pinus, Betula, Cyperaceae и 
Poaceae), обитающих в прибрежной полосе озе-
ра. Присутствие пыльцевых зерен Cerealia мо-
жет свидетельствовать о развитии земледелия, 
что подтверждается данными других авторов по 
Прибалтике (Poska et al., 2004) и северо-западу 
Европейской России (Гуман, 1978; Еремеев и др., 
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2010). Обращает на себя внимание относительно 
высокое содержание пыльцы ели (до 29%) в ниж-
ней части диаграммы и уменьшение ее участия, 
связанное с наличием трех наиболее заметных 
прослоек углей, визуализированных в залежи на 
глубине 148, 137 и 108 см. 

Время 3300–2600 кал. л.н. характеризуется 
максимальной ролью широколиственных пород 
в составе растительности окружающей террито-
рии. Участие ели и сосны снижается, а березы 
возрастает после пожара или серии пожаров. 
Вероятно, состав древесных пород отражает 
послепожарную сукцессию. Индикаторы антро-
погенного воздействия в составе спектра в этот 
период не обнаружены. 

Следующий период развития растительно-
сти, относящийся ко времени 2600–1800 кал. 
л.н., связан с восстановлением еловых лесов 
при сохранении роли березы и постепенном 
снижении участия широколиственных пород. 
Частота пожаров низкая, антропогенные инди-
каторы в составе спектра не выявлены.

Выше по разрезу (1800–1000 кал. л.н.) по-
являются очевидные признаки хозяйствен-
ной деятельности на исследуемой территории. 
Пыльцевые зерна антропогенных индикаторов 
единичны, однако серьезное уменьшение со-
держания пыльцы ели с 30 до 5–10%, синхрон-
ное увеличению содержания угольных частиц, 
позволяет предположить значительное воздей-
ствие деятельности человека на растительность. 
Серии угольных прослоек на глубине 95–100 см 
(1100–1500 кал. л.н.) соответствует выраженное 
уменьшение содержания пыльцы ольхи, извест-
ное в литературе как «Alnus decline» (Sarmaja-
Korjonen, 2003). 

Одновременно изменяется водный режим и/или 
трофность этого участка болота, что отражается в 
увеличении участия сфагновых мхов и Ericaceae в 
составе растительности. Граница зон 4 и 5, про-
водимая чуть ранее 1000 кал. л.н., примерно со-
впадает по времени со славянской колонизацией 
территории и, соответственно, сменой практики 
земледелия (Еремеев, 2002). С этого времени 
культурные злаки начинают встречаться посто-
янно и в заметном количестве. Около 800 кал. 
л.н. кривая Cerealia достигает эмпирического 
предела. Синхронно увеличивается содержа-
ние угольных частиц, пыльцы антропогенных 
индикаторов, в целом возрастает разнообразие 
пыльцы недревесных таксонов. В окружающей 
болото растительности в это время преобла-
дают березовые и сосновые леса, роль еловых 
и широколиственных древостоев снижается. 

Рационального предела кривые антропогенных 
индикаторов достигают на глубине около 35 см, 
что соответствует возрасту около 200 лет. В это 
время степень воздействия человека на природу 
территории достигает максимума. Доля откры-
тых фитоценозов максимальна, постепенно про-
должает снижаться участие ели и практически 
исчезают широколиственные породы. Все это 
происходит на фоне достаточно холодного кли-
мата Малого ледникового периода. 

Верхние 10 см торфа, сформировавшиеся 
менее чем за 100 лет, отражают упадок сель-
скохозяйственной деятельности: уменьшается 
содержание пыльцы антропогенных индикато-
ров и в целом недревесной пыльцы, возрастает 
содержание пыльцы Salix, Betula и Pinus, при 
этом восстановления еловых лесов не происхо-
дит. Такой спектр отражает ситуацию в регионе 
в последние 70 лет (упадок сельского хозяйства 
после Великой Отечественной войны и про-
мышленные рубки).

Аналогичные закономерности прослежива-
ются в двух других разрезах: Плавница (Nosova 
et al., 2017) и Кокоревское (Носова и др., 2016). 
Небольшие различия, связанные с более позд-
ним появлением пыльцы антропогенных инди-
каторов и меньшим их участием в составе спек-
тров из центра болотного массива, мы объясня-
ем условиями формирования отложений – уда-
ленностью от возможного источника эмиссии 
пыльцы и влиянием локальной растительности. 

На диаграммах всех трех разрезов показано 
уменьшение роли широколиственных пород и, 
в частности вяза («elm decline» – Troels-Smith, 
1984), обусловленное интенсификацией сель-
ского хозяйства. Уменьшение содержания пыль-
цы широколиственных пород и Picea в позднем 
голоцене происходило в четыре этапа: около 
5000 кал. л.н. (в результате климатических из-
менений), 2000–2500, 1100–1500 и 300–400 кал. 
л.н.; период 2000–2500 кал. л.н., как правило, 
совпадает с началом регулярного появления 
пыльцы Cerealia в верхней части диаграммы, 
следующий период (1100–1500 кал. л.н.) – со 
славянской колонизацией территории и послед-
ний (300–400 кал. л.н.) – с интенсивным ростом 
населения и площади распашки в XVII в. по-
сле окончания Смутного времени. Интересным 
представляется отразившееся на всех диаграм-
мах уменьшение сельскохозяйственной актив-
ности и некоторое восстановление еловых и ши-
роколиственных лесов на протяжении Малого 
ледникового периода и до начала XVII в. На этот 
период приходятся упадок и последующее разо-
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рение Новгородской республики, Ливонские 
войны, Опричнина и Смутное время. Можно 
предположить, что лимитирующим фактором 
для зональных сообществ хвойно-широколи-
ственных лесов был не столько климат, сколько 
антропогенное воздействие. Несмотря на более 
суровые климатические условия, уменьшение 
антропогенного пресса привело к временному 
восстановлению зональной растительности. 

Заключение

Результаты исследования разреза Городок и 
сравнение их с результатами анализа разрезов 
Кокоревское и Плавница, опубликованными ра-

нее, показали, что изменение участия антропо-
генных индикаторов на диаграммах всех трех 
разрезов синхронизировано. Вовлечение земель 
в сельскохозяйственный оборот происходило с 
одновременным уменьшением участия в соста-
ве растительности хвойных и широколиствен-
ных пород. Хозяйственное освоение терри-
тории достигло максимума 200–400 кал. л.н., 
после 100 кал. л.н. произошел спад сельско-
хозяйственной деятельности. Сравнение трех 
диаграмм выявило связь между содержанием 
пыльцы антропогенных индикаторов,  место-
положением разрезов и их удаленностью от 
возможного источника пыльцы.
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ANTHROPOGENIC INFLUENCE ON VEGETATION 
OF POLISTOVO-LOVATSKAYA MIRE SYSTEM: PALYNOLOGICAL 

DATA 

M.B. Nosova1, E.E. Severova2, O.A. Volkova3 

Оn the territory of Polystovsko-Lovatskaya mire system the lacustrine-bog sediments near 
Gorodok site (160 cm, 4200 cal. BP) was investigated. New data on natural and anthropogenic 
dynamics of local and regional vegetation is presented. The main attention was paid to anthro-
pogenic indicators. Comparison between three diagrams from the Polystovsko-Lovatskaya 
mire system shows the synchronicity in anthropogenic changes of the vegetation. The location 
of the sampling site and its remoteness from possible pollen source are connected with the par-
ticipation of anthropogenic indicators in pollen spectra. 

Key words: palynology, Holocene, Pskov region, Polystovsko-Lovatskaya mire system, 
anthropogenic indicators.
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Кирказон (Aristolochia L.) – крупный род се-
мейства (Aristolochiaceae), входящего в одну из 
групп базальных цветковых – перечноцветных 
(Stevens, 2001). В роде Aristolochia описаны бо-
лее 400 видов, распространенных от умеренных 
широт до тропиков обоих полушарий. В основ-
ном это деревянистые лианы, реже травы и ку-
старники. Зигоморфные цветки в виде кувшин-
чиков содержат гиностегий и опыляются мухами 
(Nakonechnaya et al., 2008). Морфологические 
признаки и плоидность, проанализированные и 
сопоставленные с молекулярными маркерами, 
показали хорошее совпадение на уровне подро-
дов и триб (Ohi-Toma et al., 2006). Выбранные 
для изученния виды Aristolochia clematitis L. и 
A. manshuriensis Kom. относятся к разным под-
родам, однако их пыльцевые зерна описываются 
очень сходным образом как довольно крупные, 
сфероидальные, безапертурные с бугорчатой по-
верхностью (Erdtman, 1952).

Два вида кирказона отличаются по типу мейо-
за и по времени формирования апертур в сцена-
рии развития спородермы. A. clematitis проходит 
мейоз по сукцессионному типу и формирует апер-
туру на самом последнем этапе формирования 
спородермы, при созревании интины (Gonzalez et 
al., 2001, Polevova, 2015). A. manshuriensis имеет 
симультанный микроспорогенез и начинает фор-

мировать апертурные области на средней тетрад-
ной стадии, но уже при формировании эндэкзины 
в ней не выявляется никаких участков, которые 
можно было бы интерпретировать как апертур-
ные. В дальнейшем формирование спородер-
мы происходит точно так же, как у A. clematitis 
(Полевова, 2015). Все попытки обнаружить у 
A. manshuriensis спородерму зрелого типа, сход-
ную с A. сlematitis, не увенчались успехом. В ли-
тературе имеются сведения об ультраструктуре 
спородермы еще двух видов: A. fi mbriata (Furness 
et al., 2002) и A. arborea (Halbritter et al., 2017). 
Оба вида характеризуются как безапертурные и на 
опубликованных микрографиях эндэкзина выгля-
дит ламеллятной, как и в случае A. manshuriensis. 
Представляется интересным оценить темпы фор-
мирования сходных стадий развития спородермы 
у двух видов кирказона.

Материалы и методы

Бутоны A. clematitis на разных стадиях раз-
вития были отобраны в ботаническом саду МГУ 
26 мая 2011 г., 19 мая 2012 г. и 27 мая 2014 г. 
Бутоны A. manshuriensis были собраны в бота-
ническом саду МГУ 19 мая 2012 г., 29 мая 2014 г. 
и 2 июня 2015 г. Один образец A. manshuriensis 
получен из Ботанического сада-института ДВО 
РАН во Владивостоке, собран 3 июня 2015 г. 

УДК: 581.3 581.331.2

ТЕМПЫ РАЗВИТИЯ СПОРОДЕРМЫ У ARISTOLOCHIA 
CLEMATITIS L. И ARISTOLOCHIA MANSHURIENSIS KOM.

С.В. Полевова1

Два вида кирказона отличаются по типу микроспорогенеза и по времени 
формирования апертур в процессе развития спородермы. Aristolochia clematitis L. 
проходит мейоз по сукцессионному типу и формирует апертуру на самом последнем 
этапе формирования спородермы, при созревании интины. A. manshuriensis Kom. 
имеет симультанный микроспорогенез и начинает формировать апертурные области 
на средней тетрадной стадии, но эндэкзина и интина формируются без апертурных 
областей. Сильное растягивание процесса формирования интины на последних этапах 
развития позволяет пыльцевым зернам A. clematitis сформировать апертуру, которая 
изначально не закладывалась. У более «медлительных» на ранних этапах, вплоть до 
стадии инициации интины, пыльцевых зерен A. manshuriensis не хватает времени 
сформировать какие-либо апертуры при построении эндэкзины и интины, и от их 
заложения на ранних этапах остаются только следы в виде сквозных щелей в эктэкзине.

Ключевые слова: Aristolochia clematitis, Aristolochia manshuriensis, пыльцевое 
зерно, апертура, развитие спородермы, длительность стадий развития спородермы.
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И.М. Кошелевой. Бутоны отбирались по разме-
рам от самых маленьких, где можно было видеть 
тетрады микроспор на давленных препаратах при 
световой микроскопии, до увядавших цветков, 
где невооруженным глазом были видны много-
численные пыльцевые трубки в открывшихся 
теках пыльников. Всего у A. clematitis изучено 
49 бутонов, а у A. manshuriensis – 68. Для про-
ведения трансмиссионной электронной микро-
скопии (ТЭМ) из бутонов выделяли гиностегии 
и фиксировали 2,5%-м глутаровым альдегидом 
на какодилатном буфере (pH 7,2) в течение 8 ч 
при 4 °C. Затем образцы дополнительно фикси-
ровали 1%-м осмиевым фиксатором 2 ч при ком-
натной температуре, обезвоживали через серию 
спиртов и ацетона и заключали в смесь эпоновых 
смол (Миронов и др., 1994). С эпоновых блоков 
делали ультратонкие срезы на ультратоме «UC-5 
Ultracut-R» («Leica Microsystems»), которые из-
учали на трансмиссионном электронном микро-
скопе «JEM-1011 TEM» («JEOL», Япония) при 80 
кВ камерой «CCD GATAN ES500W» под управле-
нием «Digital Micrograph GATAN» в общефакуль-
тетской лаборатории электронной микроскопии 
биологического факультета МГУ. При описаниях 
использовали терминологию Hesse et al. (2009).

При наличии большого числа бутонов на рас-
тениях в куртине материал отбирали в один при-
ем. Сначала оценивали размер бутонов, в которых 
на давленных препаратах при световой микроско-
пии можно было различить тетрады микроспор, 
заключенные в каллозную оболочку. Считая этот 
размер наименьшим, с нескольких растений от-
бирали ряд бутонов, размеры которых постепен-
но увеличивались вплоть до увядающих цветков. 
Такой способ отбора проб предполагает уникаль-
ность стадии развития каждого бутона и их упо-
рядоченность по мере развития микропоры и ее 
оболочки. В реальности размер бутона не строго 
коррелирует с определенной стадией микроспо-
рогенеза (например, из-за различий в мощности 
материнских растений). Для уменьшения ошибок 
в интерпретации степени развития микроспор 
проводили ранжирование бутонов по стадиям 
развития, выделенным на качественном уровне. 
Количественные признаки (количество ламмелл 
эндэкзины, толщина эндэкзины и интины) оце-
нивали на качественном уровне. Выделенные 
стадии развития микроспор и их оболочек были 
хорошо согласованы с традиционно выделяемы-
ми и характеризовали не единственный бутон, 
а несколько бутонов, которые соответствовали 
стадии на качественном уровне. Например, утол-
щение интины можно было бы определять тол-

щиной в микрометрах, однако существует боль-
шая вероятность ошибки из-за случайной, иногда 
косой, ориентации срезов. В результате большое 
число бутонов, в которых пыльцевые зерна фор-
мировали интину, были отнесены к одной из че-
тырех стадий развития (инициация интины, мало 
интины, много интины и расслоение интины). 
Поскольку стадии для обоих видов оценивались 
по одним и тем же критериям, а относительное 
число бутонов на этих стадиях у двух видов от-
личалось, можно предположить, что чем больше 
бутонов отнесено к данной стадии, тем больше 
ее продолжительность и доступность для сбора 
проб. Стремительное прохождение каких-либо 
процессов уменьшает вероятность их попадания 
в выборку. Так, картины мейоза присутствовали 
в исследуемом материале по обоим видам, а ми-
тоза не удалось обнаружить ни у одного образца. 
Логично заключить, что мейоз занимает гораздо 
больше времени, чем митоз, о чем свидетелвуют 
прямые наблюдения (Bennett et al., 1977). При 
изучении методом ТЭМ для всех бутонов были 
определены стадии развития спородермы и под-
считано для каждого вида процентное содержа-
ние бутонов на той или иной стадии относитель-
но их общего числа. 

Результаты

Формирование микроспор начинается с мей-
оза (рис. 1). Мейоз у A. manshuriensis проходит 
примерно за то же время, что и у A. clematitis (3 и 
4% бутонов соответственно). Однако после мейо-
за A. manshuriensis довольно долго сохраняет ров-
ную плазмалемму (6% бутонов), в то время как 
A. clematitis проходит мейоз постепенно, и только 
в течение последовательных стадий мейоза плаз-
малемма становится ровной, без инвагинаций.

Следующая стадия характеризуется сильно 
волнистой плазмалеммой. Эта стадия у обоих 
видов также близка по длительности (по 4%), 
однако у A. manshuriensis под каллозной обо-
лочкой элементов примэкзины еще не наблюда-
ется, а апертурные области уже выявляются как 
места с ровной плазмалеммой, которую подсти-
лают цистерны эндоплазматического ретикулу-
ма. У A. clematitis вся плазмалемма как будто 
вскипает, и в прогибах видна примэкзина в виде 
темных гранул, окруженных серым матриксом.

Следующая хорошо отличимая стадия ха-
рактеризуется протостолбиками в примэкзине. 
У обоих видов она сравнима по длительности 
(1 и 2%) и облику с той лишь разницей, что у 
A. manshuriensis хорошо видны ровные участки 
голой плазмалеммы – апертурные области.
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Рис. 1. Схема стадий развития спородермы у двух видов кирказона и относительное количество бутонов на каждой 
стадии

Схема строения оболочки Номер 
стадии Признаки стадий

Относительное количество 
бутонов, %

A. clematitis A. manshuriensis

1

ровная 
плазмалемма 
молодых 
микроспор

4 6

2

плазмалемма 
волнистая, 
гранулы 

примэкзины

4 4

3 протостолбики и 
протопокров 2 7

4 первая ламелла 
эндэкзины 4 6

5 мало эндэкзины 2 6

6 много эндэкзины 2 10

7 инициация 
интины 18 19

8 мало интины 24 19

9 много интины 22 12

10 расслоение 
интины 14 9
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На следующем этапе протостолбики соеди-
нены протопокровом. Такая стадия была выяв-
лена только у A. manshuriensis (6%). Вероятно, 
у A. clematitis протопокров формируется стре-
мительно.

В конце тетрадного периода основания стол-
биков соединяются первой ламеллой с белой ли-
нией. Эту ламеллу принято интерпретировать как 
инициацию подстилающего слоя и эндэкзины. На 
этой стадии A. manshuriensis пребывает дольше 
A. clematitis (6 и 4% соответственно). Возможно, 
это связано с формированием апертурных участ-
ков у A. manshuriensis, так как в них помимо пер-
вой ламеллы с белой линией выявляются элемен-
ты покрова.

Постепенно ламеллы эндэкзины подстраива-
ются изнутри. Пока их мало (до четырех) и меж-
ду ними не выявляются гранулярные прослои. 
У A. manshuriensis это стадия длиннее, чем у  
A. clematitis (6 и 2% соответственно), что, вероят-
но, связано с формированием у A. manshuriensis 
апертурной пробки. В этот момент каллозная 
оболочка растворяется, и начинается свободно-
споровый период.

Когда ламелл эндэкзины становится шесть–
восемь, между ними становятся хорошо замет-
ны гранулярные прослои. A. manshuriensis про-
ходит эту стадию дольше A. clematitis (10 и 2% 
соответственно). На этом этапе апертурные об-
ласти A. manshuriensis выявляются в наружных 
слоях спородермы, в эктэкзине и наружных ла-
меллах эндэкзины, но внутренние области эн-
дэкзины совершенно одинаковы по всему пери-
метру микроспоры.

Появление интины под эндэкзиной, связанное 
с небольшими инвагинациями плазмалеммы, у 
обоих видов проходит однотипно и с одинако-
вой интенсивностью (19 и 18% соответственно). 
У обоих видов при этом не удалось заметить 
первого митоза, который часто сопровождает 
инициацию интины. Формирование интины про-
должается выпячиванием плазмалеммы в виде 
трубчатых структур, и здесь A. manshuriensis на-
чинает «отставать» от A. clematitis (19 и 24% со-
ответственно). Стадия, когда трубчатая интина 
сравнима или толще экзины, также характеризу-
ется меньшей длительностью у A. manshuriensis 
в сравнении с A. clematitis (12 и 22% соответ-
ственно). Затем происходит расслоение интины 
на наружную трубчатую и внутреннюю светлую, 
гомогенную части. В случае A. manshuriensis эта 
стадия встречается у 9% всех изученных цветков, 
а в случае A. clematitis – у 14%.

Зрелая спородерма характеризуется столбико-
вой эктэкзиной с прерывистым покровом и тон-
ким подстилающим слоем, тонкой, гомогенной 
электронно-плотной эндэкзиной и двухслойной 
интиной. Такая ультраструктура спородермы вы-
явлена только у A. clematitis и была отмечена у 
2% цветков. В таких цветках пыльцевые зерна 
уже имели пыльцевые трубки, что было заметно 
при первичном осмотре гиностегиев с помощью 
лупы. Для A. manshuriensis спородерма с тонкой 
гомогенной эндэкзиной и неравномерно утол-
щенной интиной, выпирающей из интактной эк-
зины, не обнаружена ни у культивируемых рас-
тений в ботаническом саду МГУ в Москве и бо-
таническом саду во Владивостоке, ни у близкого 
вида A. macrophylla Lam., также культивируемого 
в ботаническом саду в Москве, ни на гербарных 
экземплярах A. manshuriensis и A. macrophylla 
(несмотря на наличие у обоих видов пыльцевых 
зерен с  пыльцевыми трубками, хорошо замет-
ными в лупу). Изучение таких проросших пыль-
цевых зерен на срезах ТЭМ показало, что все 
пыльцевые трубки, одетые интактной, двухслой-
ной интиной, выходили через трещины в экзине. 
Экзина при этом была на стадии шести–восьми 
слоев чередующихся ламелл и гранул эндэкзины. 
Растения из  ботанического сада МГУ регулярно 
завязывают много плодов, однако семена в них 
невсхожие. Возможно, это происходит по при-
чине мужской стерильности, связанной с недо-
развитием мужского гаметофита, которая марки-
руется не прошедшим до конца формированием 
эндэкзины, и/или проблемами с перекрестным 
опылением и невозможностью самоопыления. 
Однако в последнем случае незрелость эндэкзи-
ны остается необъясненной.

Анализ длительности последовательных фаз 
развития спородермы как функции доли бутонов 
на данной стадии от общего числа проанализиро-
ванных бутонов (рис. 2), показывает, что первая 
стадия (мейоз и молодые микроспоры с ровной 
плазмалеммой) длится дольше, чем последую-
щие стадии построения примэкзины, вплоть до 
формирования первой ламеллы с белой линией. 
После растворения каллозы самым длительным 
становится процесс формирования интины. Это 
хорошо согласуется с относительной толщиной 
слоев спородермы. Именно интина является са-
мым толстым слоем в оболочке. Все тетрадные 
стадии и первые стадии посттетрадного пери-
ода у A. clematitis протекают заметно быстрее, 
чем у A. manshuriensis несмотря на то, что для 
A. clematitis характерен сукцессивный микро-
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спорогенез, который логичнее было бы считать 
более длительным процессом, чем симультан-
ный, характерный для  A. manshuriensis. Для 
A. manshuriensis характерно замирание процесса 
формирования примэкзины сразу после мейоза на 
стадии ровной плазмалеммы. Вплоть до инициа-
ции интины уже в посттетрадном периоде про-
цессы построения спородермы у A. manshuriensis 
происходят медленнее, чем у A. clematitis за ис-
ключением формирования интины. Интина раз-
вивается у A. clematitis значительно медленнее, 
чем у A. manshuriensis, но зато доходит до кон-

ца (до формирования апертуры). Таким обра-
зом, замедление формирования спородермы на 
последних этапах позволяет пыльцевым зернам 
A. clematitis сформировать апертуру, которая из-
начально не закладывалась. У более «медлитель-
ных», вплоть до инициации интины, пыльцевых 
зерен A. manshuriensis не хватает времени сфор-
мировать какие-либо апертуры. От них остаются 
только следы в виде глубоких щелей в эктэкзине, 
при этом эндэкзина и интина остаются однотип-
ными и толстыми по всему периметру пыльцево-
го зерна.

Работа выполнена при финансовой поддержке Российского научного фонда (проект № 14-50-00029 
(«Растения»)). 

Рис. 2. Гистограмма распределения относительной длительности стадий развития спородермы 
двух видов кирказона (процент количества бутонов на данной стадии от общего числа бутонов)
Стадии развития спородермы. Тетрадный период: 1 – мейоз и ровная плазмалемма молодых 
микроспор; 2 – плазмалемма вскипает, появляются гранулы примэкзины; 3 – выявляются 
протостолбики и протопокров; 4 – появляется первая ламелла эндэкзины. Посттетрадный период: 
5 – мало ламелл эндэкзины; 6 – много ламелл и гранул эндэкзины; 7 – плазмалемма вскипает, 

инициация интины; 8 – мало интины; 9 – много интины; 10 – расслоение интины
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COMPARISON OF THE TIMING OF SPORODERM DEVELOPMENT 
IN ARISTOLOCHIA CLEMATITIS AND ARISTOLOCHIA MANSHURIENSIS 

S.V. Polevova1

Two Aristolochia species are distinguished by microsporogenesis types and time of aper-
ture initiation in the sporoderm development. A. clematitis has successive meiosis and forms 
an aperture in the late free microspore stage when the intine is maturing. A. manshuriensis 
has simultaneous microsporogenesis and forms aperture regions in the middle tetrad stage. 
However, the endexine and intine develop uniformly all over the pollen grain without any dif-
ferences indicating aperture regions. Strong slowing of intine development at the end of pollen 
ontogeny allows pollen of A. clematitis to have an aperture which had not been formed at fi rst. 
Pollen grains of A. manshuriensis, which are tardy up to the stage of intine initiation, do not 
have enough time to form any aperture in last stages of endexine and intine development. Only 
deep cracks in the ectexine weakly remind of apertures in A. manshuriensis.

Key words: Aristolochia clematitis, Aristolochia manshuriensis, pollen grains, sporoderm 
development, timeline sporoderm development.
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В Рязани в 2007 г. начаты аэробиологические 
исследования с использованием гравиметриче-
ского пыльцеуловителя Дюрама. Был изучен каче-
ственный состав пыльцевого дождя, установлены 
сроки пыления основных аллергенных таксонов, 
разработан календарь пыления (Посевина и др., 
2009, 2010, 2011). С 2015 г. работа проводится по 
стандартной методике с использованием волюме-
трического пыльцеуловителя Ланзони (Galán еt al., 
2014), что дает возможность количественно оце-
нить интенсивность пыления и сопоставить по-
лученные данные с результатами других станций 
мониторинга. В настоящей работе представлены 
первые результаты анализа волюметрических дан-
ных за два года наблюдений.

Материалы и методы. Аэробиологический 
мониторинг в Рязани проводили с помощью пыль-
цеуловителя Ланзони VPPS 2010, установленного 
на крыше РГУ им. С.А. Есенина на высоте 18,59 м 
от поверхности земли (54,6269 с.ш., 39,6916 в.д.). 
Наблюдения, охватывающие период с середины 
марта до середины сентября в 2015 и 2016 гг., 
были проведены по стандартной международной 
методике (Galán еt al., 2014). Подсчет пыльцевых 
зерен (пз) в образце проводили тремя непрерыв-
ными транссектами, параллельными продольной 
оси препарата. Результаты подсчетов пересчи-
таны на единицу объема воздуха и представле-
ны как число пыльцевых зерен в 1 м3. Суточные 

концентрации просуммированы для расчета годо-
вой пыльцевой продукции, выраженной в числе 
пыльцевых зерен за сезон. Для анализа пыления 
отдельных таксонов использованы следующие ха-
рактеристики: даты начала и конца пыления, про-
должительность пыления, дата и интенсивность 
пика пыления, сезонная пыльцевая продукция 
(SPI – Seasonal Pollen Index) (Jäger et al., 1996). 
Сезон пыления (ОПП – основной период пыле-
ния) определялся как период, в течение которого 
количество пыльцы, циркулирующей в атмосфере, 
составляло 90% от суммы всей пыльцы за сезон 
(Nilsson, Persson, 1981). Календарь пыления стро-
ился подекадно. Древесные и травянистые таксо-
ны анализировали по отдельности из-за разницы 
в пыльцевой продукции. Для календаря были ото-
браны 17 таксонов, пыльца которых обладает ал-
лергенными свойствами и/или присутствует в со-
ставе спектра в значительных количествах: Acer, 
Alnus, Ambrosia, Artemisia, Betula, Chenopodiaceae, 
Corylus, Fraxinus, Picea, Pinus, Plantago, Poaceae, 
Populus, Quercus, Rumex, Salix, Ulmus, Urtica. 

Климат Рязани умеренно континентальный. 
Средняя температура января (самого холодного 
месяца) понижается с запада на восток от –10,5 
до –12 °С. Средняя температура июля (самого 
теплого месяца) повышается с северо-запада на 
юго-восток от +18,5 до +19,5 °С (Кривцов и др., 
2008). Среднегодовое количество осадков состав-
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ДИНАМИКА ПЫЛЬЦЕВОГО ДОЖДЯ РЯЗАНИ: ПЕРВЫЕ 
ВОЛЮМЕТРИЧЕСКИЕ ДАННЫЕ

Ю.М. Посевина1, Е.Э Северова2

Аэробиологические исследования проводились в 2015–2016 гг. с использованием 
волюметрического пыльцеуловителя Ланзони. Представлен календарь пыления, 
изучена динамика пыления основных таксонов аэропалинологического спектра, 
данные мониторинга сопоставлены с результатами наблюдений в Москве. Весь 
вегетационный сезон условно разделен на три периода. Анализ начала, интенсивности 
и продолжительности пыления некоторых индикаторных таксонов (Betula, Quercus, 
Poaceae, Artemisia) не выявил существенных различий между временными параметрами 
пыления в разных точках наблюдения несмотря на более южное расположение Рязани. 
Наибольшие различия отмечены в интенсивности пыления травянистых растений, что 
связано с особенностями установки пыльцевых ловушек и, возможно, климатическими 
особенностями  мегаполиса. 
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ляет около 580 мм, из которых 390 мм выпадает в 
период с апреля по октябрь. На территории города 
преобладают слабые и умеренные ветра западного 
и юго-западного направлений. 

Данные пыльцевого мониторинга в Рязани 
были сопоставлены с наблюдениями в Москве 
за аналогичный период времени. Мониторинг в 
Москве проводили с помощью волюметрических 
пыльцеуловителей Буркарда (2015) и Ланзони 
«VPPS 2000» (2016), установленных на крыше 
здания метеостанции МГУ на Ленинских Горах 
на высоте 10 м над уровнем земли (55,707002 с.ш., 
37,521913 в.д.). Подсчет пыльцевых зерен в об-
разце проводили двенадцатью вертикальными 
транссек тами, расположенными регулярно через 
4 мм. Для сопоставления были использованы вре-
менны е характеристики пыления (даты начала и 
конца сезона, продолжительность пыления), а так-
же суточные концентрации и суммарная пыльце-
вая продукция отдельных таксонов. 

Климат Москвы континентальный. Средняя 
температура января (самого холодного месяца) 
–6,1 °С, а средняя температура июля (самого тепло-
го месяца) +19,5 °С (по результатам наблюдении 
1981–2010 гг.). Среднегодовое количество осадков 
684 мм, средняя влажность 65% (Горбаренко, 2016; 
Константинов, 2015). На территории Москвы пре-
обладают ветра юго-западного и западного на-
правлений (Локощенко, Ахиярова, 2015).

В окрестностях обеих ловушек растительность 
представлена видами Fraxinus, Acer, Quercus, 
Betula, Malus, Populus, Ulmus и Picea, часто ис-
пользуемых в городском озеленении. 

Результаты и обсуждение. В составе пыль-
цевого дождя Рязани были зарегистрированы 35 
(2015 г.) и 36 (2016 г.) пыльцевых типов. В спектре 
преобладали пыльцевые зерна анемофильных рас-
тений, на долю которых приходилось до 70% заре-
гистрированной пыльцы. Энтомофилы представ-
лены единичными пыльцевыми зернами Aesculus, 
Centaurea, Taraxacum, Tilia, Ranunculus, Syringa, 
а также пыльцой растений из семейств Apiaceae, 
Caryophyllaceae, Compositae, Convolvulaceae, 
Cruciferae, Rosaceae.

На долю пыльцы древесных таксонов при-
шлось 58% (2015 г.) и 57,4% (2016 г.) от суммы 
пыльцы за сезон. Травянистые растения отлича-
лись большим таксономическим разнообразием, 
но меньшей пыльцевой продукцией, за исключе-
нием Urtica, концентрация пыльцы которой соста-
вила 31,8% (2015 г.) и 34,4% (2016 г.) от SPI всех 
таксонов за сезон. 

Анализ календаря пыления позволил условно 
разделить весь сезон на три периода (рис. 1). 

Первый период был связан с пылением дре-
весных таксонов (Acer, Alnus, Betula, Corylus, 
Fraxinus, Pinus, Quercus, Salix) и охватывал про-
межуток времени с начала сезона до середины 
мая: 07.04–19.05 в 2015 г.; 14.03–10.05 в 2016 г. 
Этот период характеризовался самым высоким 
содержанием пыльцы в воздухе, составляющим 
более 50% от годовой суммы. Доминирующим 
таксоном спектра в этот период была пыльца 
Betula, на долю которой пришлось более 80% 
от суммарного содержания пыльцы за первый 
период пыления. Максимальная концентра-
ция пыльцы березы зарегистрирована в конце 
апреля – начале мая, причем даты максимума 
значительно различались в разные сезоны на-
блюдений: 8671 пз/м3 (09.05.15)  и  4922 пз/м3 
(25.04.16). Во второй половине мая концентра-
ция пыльцы березы в воздухе начала постепен-
но снижаться, однако единичные пыльцевые 
зерна регистрировались в составе спектра вплоть 
до 3 декады сентября. Следующие по обилию 
таксоны весеннего периода пыления – Fraxinus 
(4%  в 2015 г. ) и Acer (2%  в 2016 г.).

Второй период пыления охватывал промежу-
ток времени с середины мая до середины июля 
(20.05–20.07 в 2015 г. и 11.05–10.07 в 2016 г.) 
(рис. 1). Индикаторами второго периода пыления 
выступали пыльцевые зерна злаков и сосны, появ-
ляющиеся в составе спектра почти одновременно 
или последовательно (в зависимости от погодных 
условий). В 2015 и 2016 гг. в составе спектра ко-
личественно преобладала пыльца Pinus (16,6 и 
9,7%), Poaceae (6,8 и 8,4%), Urtica (63,4 и 63,5%), 
Betula (2 и 7,9%), однако именно злаки играли 
роль руководящего таксона при выделении этого 
периода. Помимо вышеперечисленных растений, в 
первой половине лета в составе спектра в неболь-
ших количествах были отмечены пыльцевые зерна 
Quercus, Fraxinus, Salix, Chenopodiaceae, Plantago, 
Rumex (табл. 1). 

Третий период, связанный с пылением раз-
нотравья, приходится на вторую половину лета 
(21.07–27.09 в 2015 г. и 11.07–28.09 в 2016 г.) (рис. 1). 
Доминирующими пыльцевыми типами в этот 
период являлись Artemisia (4% в 2015 г.; 9% в 
2016 г.) и Urtica (68,8%  в 2015 г.; 77%  в 2016 г.), в со-
ставе спектра отмечалась пыльца Chenopodiaceae, 
Ambrosia, Plantago, Poaceae, Rumex. Руководящим 
таксоном при выделении третьего периода пыле-
ния служила пыльца полыни. 

Анализ особенностей пыления основных так-
сонов аэропалинологического спектра представ-
лен в табл. 1. В ней отсутствуют данные по дина-
мике пыления ольхи и орешника за 2015 г., так как 
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по техническим причинам наблюдения в этот год 
были начаты позже, чем обычно. Одним из наи-
более опасных с аллергологической точки зрения 
растений считается амброзия. Появление пыльце-
вых зерен этого таксона приходится на конец лета, 
однако, учитывая в основном заносный харак-
тер пыльцы амброзии в составе спектров Рязани 
(Посевина и др., 2010; Posevina, 2016), выявить 
отчетливо период локального пыления этого рас-
тения нам не удалось. 

Аэропалинологические спектры 2015 и 2016 гг. 
идентичны по качественному составу, но продол-
жительность и сроки пыления отдельных таксонов 
существенно варьируют, что отражает межсезон-
ную динамику пыльцевой продукции и различия 
в погодных условиях, оказывающих существенное 
влияние на начало, продолжительность и интен-
сивность пыления. 

Для анализа особенностей пыления нами 
были выбраны четыре таксона (Betula, Quercus, 
Poaceae, Artemisia), которые в разные периоды 
сезона являются индикаторными и пыльца кото-
рых обладает ярко выраженными аллергенными 
свойствами. 

Сопоставление сроков начала пыления Betula 
и Quercus в Рязани и Москве не выявило законо-
мерных временных сдвигов, несмотря на более 
южное расположение Рязани (табл. 2). Пыление 
березы в 2015 г. началось в обеих точках наблю-
дения одновременно, а в 2016 г. в Рязани пыле-
ние началось на 10 дней раньше, чем в Москве. 
В 2015 г. дуб начал пылить в Рязани на 10 дней 
раньше, а в 2016 г. – на три дня позже, чем в 
Москве. Вероятно, на начало пыления очень 
сильно влияет региональный перенос пыль-
цы, который делает начало локального пыле-
ния плохо заметным. У травянистых растений 
(Poaceae и Artemisia) в Москве пыление чаще 
наступает на 2–4 дня раньше (за исключе-
нием пыления злаков в 2016 г., начавшего-
ся в двух точках наблюдения одновременно) 
(табл. 2, рис. 2). Возможно, более раннее нача-
ло пыления в Москве связано с высотой уста-
новки ловушки. В работе А. Рантио-Лехтимаки 
с соавторами (Rantro-Lentimäki et al., 1991) 
было показано, что в ловушках, установленных 
на высоте человеческого роста, начало пыления 
травянистых растений фиксируется на одну-две 

Рис. 1. Усредненный календарь пыления Рязани за 2015–2016 гг. 
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Т а б л и ц а  1
Характеристика пыления основных таксонов аэропалинологического спектра г. Рязань (2015–2016 гг.)

Таксон Первое 
появление 
пыльцы 
(дата)

Начало 
ОПП 
(дата)

Продолжи-
тельность 
ОПП                   
(дни)

Окончание 
ОПП (дата)

Пик 
пыления 
(дата)

Смакс. (число 
пз на 1 м3)

Σсезон.  
(число 
пз)             

Последнее 
появление 
(дата)

2015 г.

Betula 07.04 28.04 16 13.05 09.05 8671 23363 22.09

Acer 08.04 25.04 27 21.05 28.04 139 226 01.06

Populus 08.04 11.04 18 28.04 13.04 211 937 13.06

Salix 11.04 14.04 34 17.05 24.04 39 375 13.06

Quercus 28.04 28.04 26 23.05 13.05 55 209 06.06

Fraxinus 13.04 30.04 9 08.05 30.04 471 649 22.05

Ulmus 11.04 13.04 16 28.04 23.04 35 185 28.04

Pinus 14.04 21.05 23 12.06 22.05 255 1705 19.09

Ambrosia – – – – 17.09 25 116

Artemisia 28.07 27.07 62 26.09 08.08 359 3347 27.09

Chenopodiaceae 16.04 26.06 93 25.09 27.07 13 280 27.09

Plantago 01.06 10.06 62 10.08 26.06 21 129 26.08

Poaceae 22.05 06.06 77 21.08 01.07 65 815 27.09

Rumex 22.05 02.06 70 10.08 12.06 7 112 13.09

Urtica 22.05 23.06 52 13.08 26.07 966 15935 27.09

2016 г.

Alnus 14.03 16.03 34 18.04 04.04 312 1750 19.06

Betula 15.03 14.04 28 11.05 25.04 4922 28985 20.09

Corylus 18.03 31.03 24 23.04 06.04 34 175 02.08

Acer 09.04 19.04 13 01.05 19.04 497 1335 27.05

Populus 30.03 09.04 13 21.04 14.04 156 791 12.05

Salix 30.03 15.04 29 12.05 01.05 184 1411 02.06

Quercus 04.05 07.05 21 27.05 08.05 90 582 23.06

Fraxinus 15.04 25.04 10 04.05 30.04 265 938 20.05

Ulmus 07.04 09.04 23 01.05 13.04 65 225 23.05

Pinus 18.03 13.05 20 01.06 19.05 372 1472 17.09

Ambrosia – – – – 21.08 24 163 –

Artemisia 10.07 27.07 30 25.08 04.08 254 2575 25.09

Chenopodiaceae 15.06 12.07 49 29.08 24.08 58 396 23.09

Plantago 23.05 0806 62 09.08 06.07 44 325 04.09

Poaceae 19.05 30.05 65 02.08 25.06 105 1460 22.09

Rumex 16.05 28.05 88 24.08 02.07 18 292 15.09

Urtica 28.05 18.06 65 21.08 21.06 1003 22761 25.09

О б о з н а ч е н и я: пз – пыльцевое зерно; Смакс. – максимальная концентрация пз за сезон; Σсезон – сумма пз за сезон; 
ОПП – основной период пыления.
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Рис. 2. Особенности пыления индикаторных таксонов аэропалинологического спектра Рязани и Москвы 
(2015–2016 гг.) 

недели раньше, чем на высоте 20 м. Кроме того, 
общая концентрация пыльцевых зерен травяни-
стых растений, определенная на высоте 1,5 м, мо-
жет в 10 раз превышать значения, полученные с 
ловушек на крыше зданий. Низкое расположение 
пыльцевой ловушки в большей степени отражает 

локальное пыление, что особенно хорошо заметно 
на примере травянистых растений, так как в этом 
случае источник эмиссии пыльцы находится прак-
тически на уровне земли. В нашем случае более 
раннее начало пыления злаков и полыни в Москве 
может быть связано с относительно более низким 
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расположением ловушки. Другое возможное объ-
яснение – влияние климата крупного мегаполиса, 
более отчетливо заметное в Москве. 

Анализ интенсивности пыления березы не по-
зволил выявить никаких принципиальных разли-
чий между точками наблюдений. Для дуба пока-
зано, что суммарная годовая продукция в Москве 
была выше, чем в Рязани. Это может быть связано 
с локальными факторами: местоположением ло-
вушки рядом с ботаническим садом МГУ и ис-
пользованием дуба красного и черешчатого в по-
садках на территории университетского кампуса. 

Продолжительность основного периода пыле-
ния древесных таксонов в Рязани больше, разница 
составляет 1 и 8 дней для березы и 7 и 9 дней для 
дуба. Возможно, это связано с влиянием метеоро-
логических условий, однако это предположение 
требует проверки на основе более длительного 
временного ряда. 

В течение двух сезонов в Рязани отмечалось бо-
лее интенсивное пыление Artemisia, но более низ-
кое Poaceae (табл. 2, рис. 2). Продолжительность 

Т а б л и ц а  2
Сопоставление сроков и интенсивности пыления основных индикаторных таксонов  

Рязани и Москвы (2015–2016 гг.)

Таксоны Начало ОПП Разница (Рязань–Москва)

Москва Рязань 
начало 
пыления 

(дни)

продолжительность 
(дни)

продуктивность 
(пз)

2015 г.

Betula 28.04.2015 28.04.2015 0 1 –37738

Quercus 09.05.2015 28.04.2015 –11 9 –603

Poaceae 04.06.2015 06.06.2015 2 0 –677

Artemisia 24.07.2015 27.07.2015 3 33 1473

2016 г.

Betula 24.04.2016 14.04.2016 –10 8 3219

Quercus 04.05.2016 07.05.2016 3 7 –547

Poaceae 30.05.2016 30.05.2016 0 –19 –53

Artemisia 23.07.2016 27.07.2016 4 0 1035

пыления травянистых таксонов очень сильно раз-
личается в разные сезоны. Разницу в пыльцевой 
продукции отчасти можно объяснить разницей 
в локальной ситуации вокруг точек отбора проб, 
в частности отсутствием пустырей в Москве в 
окрестностях ловушки, интенсивностью и време-
нем стрижки газонов, высотой установки лову-
шек. Выявление региональных различий требует 
более длительных наблюдений. 

Таким образом, в составе атмосферы г. Рязани 
в разные годы исследований (2015–2016) зареги-
стрированы 35–36 пыльцевых типов, среди ко-
торых количественно доминируют древесные 
анемофилы. Анализ таксономической принад-
лежности основных пыльцевых типов позволяет 
говорить о региональном характере спектра. Весь 
вегетационный сезон можно условно разделить 
на три периода пыления. Оценка времени начала, 
интенсивности и продолжительности пыления в 
Рязани и Москве не выявила закономерных вре-
менных сдвигов, которые можно было бы ожидать 
при  анализе  более длительных временных рядов.

Горбаренко Е.В. Температура воздуха // Эколого-
климатические характеристики атмосферы в 2015 г. 
по данным метеорологической обсерватории МГУ 
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ni VPPS 2010). Pollen calendar was developed; pollination dynamics of the main taxa of pollen 
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Миоспоры рода Ancyrospora Richardson ши-
роко распространены в отложениях девонского 
возраста, что делает их важными для межреги-
ональных корреляций и в палеогеографических 
построениях. Несмотря на длительную историю  
изучения Ancyrospora (McGregor, 1960; McGregor, 
Camfi eld, 1976; McGregor, Owens, 1966; McGregor, 
Richardson, 1960; Allen, 1965; Owens, 1971; Playford, 
1992 и др.), остается недостаточно полным знание 
морфологии, систематики, стратиграфического и 
географического распространения большинства 
видов. В настоящее время перспективной состав-
ляющей в палинологических исследованиях явля-
ется изучение ультраструктуры спородермы как 
инситных, так и дисперсных миоспор. Результаты 
этих исследований позволяют устанавливать бота-
ническую принадлежность последних, детализи-
ровать биостратиграфические построения, уточ-
нять палеогеографические ареалы.

В состав рода Ancyrospora входят трилетные 
радиальные акаватные псевдозонатные миоспо-
ры, треугольно-округлого и округлого очертания. 
Щель разверзания губастая, лучи щели обыч-
но прямые, длиной почти в радиус миоспоры. 
Скульптура на дистальной поверхности миоспоры 
в виде длинных шиповидных выростов с характер-
ными якоревидными верхушками.

Очень важный морфологический признак 
рода Ancyrospora – крупные шиповидные выро-
сты с якоревидными верхушками – широко рас-
пространен в разных таксонах миоспор. Впервые 
он появился у миоспор в конце раннего девона, в 
средне-позднедевонское время этот признак при-
обретают миоспоры не менее пятнадцати родов, 

фактически исчезающие в раннем карбоне. В бо-
лее молодых палинокомплексах споры с таким 
признаком встречаются редко, хотя продолжают 
существовать до настоящего времени. Они про-
дуцируются некоторыми водными гетероспоровы-
ми папоротниками (например, Azolla), у которых 
бифуркатные выросты способствуют плавучести 
спор. Функциональность столь длительно суще-
ствовавшего морфологического признака в разных 
группах растений детально обсудил Ч. Вельман 
(Wellman, 2002). Он рассмотрел разнообразные 
гипотезы и пришел к заключению о мультифунк-
циональности бифуркатных выростов в полифи-
литических группах девонских и более молодых 
растений.

Наиболее смелое и оригинальное предположе-
ние высказано А.П. Никитиным: «зацепки» (якоре-
видные верхушки) предохраняли девонские споры 
от возможной гибели: «При освоении новой для 
них среды, суши, выходцам из моря приходилось, 
между прочим, избегать заноса в места не возмож-
ные для жизни» (Никитин, 1934, с.1088). Здесь и 
далее в литературном анализе используется терми-
нология авторов цитируемых публикаций.

Д. Ричардсон (Richardson, 1960) первоначально 
описал миоспоры данного рода как «одномешко-
вые». Позже (Richardson, 1962), изучив попереч-
ные срезы этих миоспор, он сделал вывод об от-
сутствии расслоения экзины и описал экватори-
альную структуру как толстую оторочку (fl ange). 

Ч. Велман (Wellman, 2002) исследовал 
ультраструктуру Ancyrospora grandispinosa Ri-
chardson и A. ancyrea (Eisenack) Richardson и от-
метил, что оба вида имеют сходное ультратонкое 

УДК 551:734 (470.4+574.1)

МОРФОЛОГИЯ И УЛЬТРАСТРУКТУРА ДЕВОНСКИХ 
ANCYROSPORA MELVILLENSIS OWENS

О.П. Тельнова1 

Изучены споры Ancyrospora melvillensis Owens из девонских отложений Южного 
Тимана (северо-восток европейской части России). Экзина A. melvillensis состоит из двух 
слоев. Внутренний слой представлен непрерывными концентрическими ламеллами. 
Внешний слой толстый, состоит из петлеобразных структур (анастомозирующих 
ламелл). Ультратонкое строение спородермы Ancyrospora melvillensis имеет сходство со 
структурой экзины спор некоторых плауновидных.

Ключевые слова: Девон, морфология, ультраструктура экзины Ancyrospora                    
melvillensis Owens.

1 Тельнова Ольга Павловна – вед. науч. сотр. лаборатории стратиграфии Института геологии Коми НЦ УрО РАН, докт. геол.-
мин. наук (telnova@geo.komisc.ru).
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строение экзины. Она состоит из двух слоев: 
внутренний представлен концентрическими ла-
меллами. Внешний слой (экзоэкзина) толстый, со-
стоит из анастомозирующих ламелл. Экзоэкзина 
в экваториальном плане образует псевдозону 
(pseudozonate, sensu Wellman, 2001), которая мо-
жет иметь разную ширину. Выросты так же имеют 
экзоэкзинальное строение. Ч. Велман (Wellman, 
2002) детально анализирует возможные филогене-
тические связи изученных дисперсных спор со 
спорами фоссильных и современных растений. 
В настоящее время ультратонкое строение эк-
зины установлено у дисперсных спор с крупными 
выростами Nikitinsporites canadensis Chaloner, вы-
деленных Р. Чалонером (Chaloner, 1959) из девон-
ских отложений арктических островов Канады. 
Экзина дисперсных спор двухслойная (Taylor et 
al., 1980): внутренний слой – толстый ламеллят-
ный, внешний – такой же толстый, но рыхлый, 
губчатый. Отмечено, что подобное строение экзи-
ны сходно с ультраструктурой мегаспор Isoetes и 
Selaginella (Lugardon, 1990; Tryon, Lugardon, 1991).

Дисперсные споры N. canadensis сближаются с 
мегаспорами девонского растения Kryshtofovichia 
africani Nikitin, которое предположительно отно-
сится к плауновидным (Taylor et al., 1980). Однако 
неоспоримых фактов, подтверждающих это пред-
положение, пока нет. K. africani представлен толь-
ко мегаспорами, мега- и микроспорангиями (веге-
тативные части растения в местонахождении фос-
силий отсутствуют) (Никитин, 1934). Ч. Велман 
(Wellman, 2002) в конце своего детального ана-
лиза морфологии, ультраструктуры изученных 
дисперсных спор приходит к выводу, что только 
изучение спор in situ позволит решить вопрос об 
их ботанической принадлежности. 

Описана морфология и ультратонкое строение 
спородермы Ancyrospora ampulla Owens из средне-
позднедевонских отложений Тимано-Печорской 
нефтегазоносной провинции. Изучение с помо-
щью трансмиссионной электронной микроскопии 
(ТЭМ) показало, что экзина толстая, многоламел-
лятная, в ее внутреннем слое ламеллы плотно при-
легают друг к другу. В направлении к внешней 
стороне спородермы ламеллы расслаиваются, об-
разуя вначале незначительные полости, затем пет-
леобразные структуры. Сходная структура была 
ранее описана во внешнем слое спородермы ми-
кроспор позднедевонского плауновидного расте-
ния Kossoviella timanica Petrosjan (Тельнова, 2007)

К настоящему времени детально изучены с 
применением световой и электронной сканиру-
ющей и трансмиссионной микроскопии четыре 
вида миоспор формального рода Ancyrospora: A. 

grandispinosa и A. ancyrea из среднедевонских от-
ложений Шотландии (Wellman, 2002), а также A. 
ampulla (Telnova, 2007) и A. melvillensis Owens 
из средне-позднедевонских отложений Тимано-
Печорской провинции.

Методы исследований и материал

Методика исследований и инструментарий де-
тально описаны в предыдущих работах (Мейер-
Меликян, Тельнова, 1990; Тельнова, Мейер-
Меликян, 1993).

Миоспоры исследовали на биологическом ми-
кроскопе «Биолам И» в проходящем свете с уве-
личением ×400, ×600, ×1000 (в качестве иммерси-
онной жидкости использовали кедровое масло). 
Споры фотографировали на том же микроскопе 
с бинокулярной насадкой МФН цифровым фото-
аппаратом «Canon EOS 1000D». Микроскульптуру 
изучали и фотографировали в сканирующем 
электронном микроскопе (СЭМ) «Philips XL 30». 
Ультратонкие срезы оболочек миоспор (три экзем-
пляра) изучали на трансмиссионном электронном 
микроскопе «JEOL 100». Световую и сканиру-
ющую электронную микроскопию проводили в 
лабораториях Института геологии Коми НЦ УрО 
РАН, трансмиссионную – в Московском государ-
ственном университете имени М.В. Ломоносова. 
Автор благодарен ведущему научному сотруднику 
кафедры высших растений МГУ С.В. Полевовой 
за помощь в проведении электронно-микроскопи-
ческих исследований. 

В настоящей работе представлены результаты 
изучения дисперсных миоспор A. melvillensis из 
обн. 13, 14; франский ярус, верхняя часть тиман-
ской – нижняя часть устьярегской свит (Telnova 
2007), Южный Тиман (Ухтинский р-н, пос. 
Водный, правый берег р. Ухта).

Мацерационные осадки пород, препараты и 
фотодокументация хранятся в лаборатории стра-
тиграфии и в Геологическом музее Института 
геологии Коми НЦ УрО РАН, Россия, Республика 
Коми, номер коллекции 471.

Описание

Ancyrospora melvillensis (рисунок), радиальные 
трехлучевые акаватные миоспоры, округло-тре-
угольного очертания, с широкой экваториальной 
псевдозоной. Щель разверзания губастая, лучи 
щели извилистые, длиной почти в радиус миоспо-
ры. Проксимальная сторона экзины покрыта мел-
кими шипиками (основания шипиков 0,4–0,6 мкм; 
высота 0,5–0,9 мкм). На дистальной стороне экзи-
ны расположены крупные шиповидные выросты 
с якоревидными верхушками. Диаметр основания 
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конусовидных шипов 5–10 мкм, высота шипов 
8–13 мкм. Размер миоспор 45–90 мкм. 

На ультратонких срезах в ТЭМ (рисунок, 3, 
4) наблюдается толстая экзина. В ее внутреннем 
слое (эндэкзина) ламеллы плотно прилегают друг 
к другу. В направлении к внешней стороне (эк-
тэкзина) ламеллы расслаиваются, образуя вна-
чале незначительные полости, затем петлеобраз-
ные структуры или анастомозирующие ламеллы 
(sensu Wellman, 2002). На ультратонких срезах 
эктэкзина выглядит крупноячеистой. В области 
щели она утолщается, а просветы ячей в основ-

ном ориентируются параллельно щелевому от-
верстию. Эктэкзина в экваториальном плане об-
разует псевдозону. 

Дистальная и проксимальная стороны эк-
зины отличаются по скульптуре поверхности. 
Проксимальная поверхность относительно ров-
ная, покрыта мелкими шипиками. На дистальной 
стороне многочисленные выросты. Ультратонкое 
строение внешнего слоя с петлеобразными струк-
турами аналогично эктэкзине микроспор поздне-
девонского плауновидного растения Kossoviella 
timanica Petrosjan (Telnova, 2007).

Ancyrospora melvillensis Owens: 1 – общий вид в световом микроскопе, 2 – фрагмент дистальной 
поверхности в СЭМ, 3, 4 – ультратонкие срезы спородермы (поперечные срезы в области псев-
дозоны), ТЭМ; препарат № 2, обн. 14; поздний девон, франский ярус, верхняя часть тиманской 
свиты, Южный Тиман (Ухтинский р-н, пос. Водный, правый берег р. Ухта). Условные обозна-
чения: а – губастая щель; b – шиповидные выросты с якоревидными верхушками (бифуркиру-
ющие шипы); c – мелкие шипики; d – внутренняя часть споры; e – эндэкзина; f – эктэкзина,                     

g – воздушные полости на стыке энд- и эктэкзины
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Выводы

Результаты исследований ультраструктуры спо-
родермы A. melvillensis и A. ampulla (Telnova, 2007) 
подтверждают выводы Велмана (Wellman, 2002) о 
том, что споры являются псевдозонатными. Это, 
вероятно, изоспоры, которые продуцировались 
гомоспоровыми растениями, так как внутренний 
слой их экзины значительно отличается от эндэк-
зины микроспор гетероспорового позднедевонско-
го плауновидного растения Kossoviella timanica. 
Они не могли быть мегаспорами, от которых так 
же существенно отличаются ультратонким стро-
ением спородермы (у девонских мегаспор, из-
ученных in situ, губчатая эктэкзина, в том числе 
и у K. timanica) (Тельнова, Мейер-Меликян, 1993; 
Тельнова, 2007). 

Анализ ультраструктуры спородермы четы-
рех видов миоспор рода Ancyrospora показал, что 
большое сходство имеется у одновозрастных ви-
дов и значительное различие между парами видов 
среднедевонского (A. grandispinosa и A. ancyrea) и 
средне-позднедевонского возраста (A. ampulla и A. 
melvillensis). Можно предположить, что продуцен-
ты этих пар миоспор имели таксономическое раз-

личие на родовом или еще более высоком иерар-
хическом уровне, однако, все они принадлежали, 
судя по общей схеме ультратонкого строения спо-
родермы, к одной филогенетической линии расте-
ний (Тельнова, 2005; Wellman, 2002).

В изменении ультраструктуры спородермы 
спор рода Ancyrospora от более древних (средне-
девонских) к более молодым (позднедевонским) 
наблюдается эволюционный тренд.

1. Эндэкзина меняется от плотной многоламел-
лятной к более рыхлой (с увеличением количества 
и размеров воздушных полостей между ламелла-
ми), с образованием «петлеобразных» структур 
(Тельнова, 2007) или анастомозирующих ламелл 
(sensu Wellman, 2002);

2. Происходит формирование у позднедевон-
ских видов спор Ancyrospora крупных воздушных 
полостей на стыке энд- и эктэкзины. Происходит 
также четкое разграничение слоев экзины.

Анализ морфологии и ультраструктуры 
спородермы изученных представителей рода 
Ancyrospora позволяет уточнить диагностические 
признаки и выявить эволюционный тренд в разви-
тии спородермы.
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THE MORPHOLOGY AND ULTRASTRUCTURE OF DEVONIAN 
ANCYROSPORA MELVILLENSIS OWENS

O.P. Telnova1

The ultrathin structure of exine of Ancyrospora melvillensis Owens was determined. It con-
sists of two layers. The inner layer is formed by continuous concentric lamellae. The outer layer 
is thick and  composed by loop-like structures (anastomosing lamellae). The structure of spo-
roderm of Ancyrospora melvillensis has similarities with exine of recent and ancient lycopsids.

Key words: Devon, morphology, ultrastructure and phylogeny of Ancyrospora melvillen-
sis Owens.
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