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Старение – процесс постепенного угнетения 
основных функций организма, в том числе ре-
генерационных и репродуктивных, вследствие 
чего организм становится менее приспособлен-
ным к условиям окружающей среды (теряет 
способность противостоять стрессам, болезням 
и травмам), что делает его гибель неизбежной 
(Москалёв, 2009).

С понятием старения тесно связан другой тер-
мин – долголетие. Под долголетием подразумева-
ется доживание человека до высоких возрастных 
рубежей. Высшим уровнем долголетия считается 
долгожительство (доживание до 90 лет и более). 
Следует отметить, что старение происходит и 
у долгожителей. Однако у них этот процесс 
растянут во времени, и его темпы замедлен-
ны. У долгожителей наблюдается нормальное 
функционирование всех систем органов в тече-
ние длительного времени.

Старение – комплексный процесс, затрагиваю-
щий различные уровни биологической организа-
ции, начиная с молекулярного и заканчивая орга-
низменным. На молекулярном уровне происходит 
накопление повреждений в макромолекулах клет-
ки. На уровне клетки это проявляется в виде по-
вреждения эндоплазматической сети, накопления 

аберрантных белков и активного синтеза провос-
палительных цитокинов. Активные воспалитель-
ные процессы вызывают повреждения тканей. На 
уровне организма старение приводит к возник-
новению и развитию возраст-ассоциированных 
заболеваний, таких как болезнь Альцгеймера, 
катаракта и болезнь Паркинсона. К другим воз-
растным изменениям организма относятся: нару-
шение циркадных ритмов и заболевания сердеч-
но-сосудистой системы.

Теории старения

С давних пор проблема старения волновала 
умы исследователей. Еще Гиппократ (460–377 г. 
до н.э.) пытался дать объяснение причинам, ле-
жащим в основе старения. В своем сочинении «О 
диете» он объяснял старение и ограниченность 
жизни постепенной потерей «природного жара», 
который в определенном количестве дается каж-
дому организму от рождения и постепенно утра-
чивается на протяжении жизни. Начиная с XIX в., 
было разработано множество теорий, объясняю-
щих механизмы, по которым протекает старение. 
В наше время наибольшее признание получила 
аутоинтоксикационная гипотеза, предложен-
ная отечественным ученым И.И. Мечниковым. 
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Согласно этой теории, в основе старения лежит 
хроническое отравление организма продукта-
ми жизнедеятельности гнилостных микроор-
ганизмов, обитающих в кишечнике. Токсины 
активируют макрофаги, которые вызывают па-
тологический процесс фагоцитоза, дегенератив-
ные изменения в тканях, нарушение функцио-
нирования органов, и, как следствие, старение. 
Количественный состав гнилостной микрофлоры 
определяется питанием и образом жизни, кото-
рый ведет человек, т.е. факторами окружающей 
среды (Мечников, 1907). Аутоинтоксикационная 
гипотеза в качестве главных факторов старения 
предполагает физиологические и биохимические 
механизмы. 

Эволюционная гипотеза (Анисимов, 2008) 
рассматривает старение как один из механизмов, 
удаляющих из популяции особи, утратившие спо-
собность к размножению. Другим механизмом, 
удаляющим особи пострепродуктивного возрас-
та из популяции, является канцерогенез. Оба ме-
ханизма тесно связаны друг с другом, поскольку 
70% всех опухолей возникает в пожилом возрасте 
(Анисимов, Соловьёв, 1999).

В попытке объяснить причины старения и раз-
работать эффективные средства продления жизни 
к концу XX в. человечество создало более трех-
сот теорий, каждая из которых предполагает в ка-
честве главной причины возрастной деградации 
нарушение того или иного биологического про-
цесса (Трубицын, 2012). 

Большое распространение получила свобод-
норадикальная теория, одним из авторов кото-
рой является наш соотечественник, ведущий со-
ветский специалист в области кинетики реакций 
окисления Н.М. Эмануэль (Анисимов, 2008). 
Согласно данной теории, старение вызвано нако-
плением активных форм кислорода (АФК) в клет-
ках. Незначительный уровень АФК необходим 
для клеток. Однако высокие концентрации актив-
ных форм кислорода могут быть токсичны. При 
возрастном снижении активности систем, уча-
ствующих в нейтрализации АФК, последние на-
капливаются в клетке и вызывают повреждение 
биополимеров: белков, липидов и нуклеиновых 
кислот. Значительный вклад в развитие свободно-
радикальной теории внес В.П. Скулачёв (2013).

Аргументом в пользу данной теории служит 
накопление в клетках с возрастом активных форм 
кислорода. Однако эта теория в ряде случаев всту-
пает в противоречие с рядом фактов. Так, суще-
ствуют виды-долгожители с повышенным содер-
жанием АФК (например, Heterocephalus glaber). 
Продолжительность их жизни может быть в не-

сколько раз выше, чем у близкородственных ви-
дов с относительно низким содержанием АФК. 

Согласно теломерной теории, продолжитель-
ность жизни определяется способностью клеток 
к пролиферации. Пределы клеточной пролифера-
ции ограничены (лимит Хейфлика): для клеток 
культуры это 50 делений. Механизм этого явления 
определяется особенностями организации и ре-
пликации концевых районов хромосом – теломер, 
которые со временем укорачиваются, изменяют 
свою морфологию и не восстанавливают своей 
структуры. Таким образом, теломеры служат сво-
его рода молекулярными часами, фиксирующими 
«пролиферативную биографию» каждой клетки. 
Однако длина теломер может поддерживаться на 
одном и том же уровне в течение многих клеточ-
ных делений. Отечественным исследователем 
А.М. Оловниковым (1971) было высказано пред-
положение о существовании фермента, определя-
ющего возможность восстановления теломерных 
концов хромосом. Впоследствии это предполо-
жение было подтверждено (Greider et al., 1985), 
таким ферментом оказалась теломераза, выпол-
няющая функцию достраивания теломер при ре-
пликации ДНК, что практически определяет воз-
можность непрерывного роста (Жимулёв, 2007). 
Следует отметить, что данный фермент активен 
лишь в герминальных и некоторых стволовых 
клетках взрослого человека. Большинство сома-
тических дифференцированных клеток лишено 
теломеразы. Поэтому длина теломер таких клеток 
уменьшается по мере делений. Теломеры играют 
крайне важную роль в клетке: они стабилизиру-
ют концы хромосом, препятствуя хромосомным 
аберрациям. При их критическом укорачивании 
возрастает риск возникновения хромосомных 
перестроек, которые могут повлечь за собой опу-
холевую трансформацию клеток (Carneiro, 2016). 
Чтобы этого не случилось, происходит блокиро-
вание клеточных делений, и клетка переходит в 
состояние необратимой остановки клеточного 
цикла (состояние сенесценции). Сенесцентные 
клетки остаются жизнеспособными, но утрачи-
вают способность к делению. С одной стороны, 
это может препятствовать образованию злока-
чественных опухолей, а с другой – происходит 
накопление сенесцентных клеток, что негативно 
сказывается на возможности обновления тканей 
(Малыгина, 2012).

Аргументом в пользу данной теории служит 
укорачивание теломер большинства соматиче-
ских клеток с возрастом по мере прохождения де-
лений из-за отсутствия в них активной теломера-
зы (Weng et al., 1997). В то же время теломеразная 
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активность присутствует в 90–95% опухолевых 
клеток, способных неограниченно пролифери-
ровать. Однако теломерная теория, несмотря на 
свою привлекательность, сталкивается с неко-
торыми противоречиями. Так, существуют как 
стареющие соматические клетки с активной те-
ломеразой (клетки роговицы глаза или слизистой 
оболочки рта), так и потенциально бессмертные 
опухолевые клетки, не обладающие теломеразой 
(Трубицын, 2012). Таким образом, ни одна из ги-
потез, рассмотренных выше, не лишена недостат-
ков, что не позволяет принять ее как единственно 
верную.

В настоящее время наиболее популярна тео-
рия, согласно которой старение вызвано повреж-
дением генетических систем клетки. Причем к 
таким повреждениям относится не только уко-
рачивание теломер по мере клеточных делений 
(как постулируется в теломерной гипотезе), но 
и мутация в генах, кодирующих белки, которые 
участвуют в регуляции многих жизненно важных 
клеточных процессов, например репарации.

Примеры, свидетельствующие в пользу 
генетической детерминации процесса     

старения

Значительный вклад генетических факторов 
в развитие процесса старения может быть про-
иллюстрирован множеством примеров. Впервые 
предположение о важной роли генетических фак-
торов в старении было сделано на основе наблю-
дений за животными, не являющимися модель-
ными объектами генетики (Скулачёв, 2013).

В качестве классического примера можно 
привести лососевых рыб. Род тихоокеанских 
лососей включает в себя проходных рыб (кета, 
кижуч, горбуша), которые обитают в соленых 
водах Тихого и Атлантического океанов. Для не-
реста эти рыбы покидают сытные соленые воды 
и, преодолевая тяжелые препятствия и огромные 
расстояния, возвращаются в пресные водоемы, 
где они сами когда-то появились на свет. После 
нереста у лососевых рыб включается феноптоз – 
быстрая запрограммированная гибель организма, 
своего рода биохимическая программа, направ-
ленная на уничтожение особи. Данный термин 
был предложен академиком В.П. Скулачёвым 
(2013). При феноптозе происходят дегенератив-
ные изменения, затрагивающие головной мозг, 
пищеварительную, выделительную и сердечно-
сосудистую системы, что приводит к гибели ор-
ганизма. Существует мнение, что гибель тихооке-
анского лосося связана с истощением, однако его 
опровергает тот факт, что другие виды проход-

ных лососевых рыб (например, семги) также со-
вершают дальние миграции, но при этом не пре-
терпевают быстрого старения. Была предложена 
гипотеза, связывающая феноптоз тихоокеанско-
го лосося с резкими гормональными изменени-
ями, которые происходят в организме этих рыб. 
Предполагается, что важную роль в активации 
феноптоза играет изменение соотношения между 
половыми гормонами (тестостероном у самцов 
или 17-β-эстрадиолом у самок) и гонадотропны-
ми гормонами (в частности, фолликулостимули-
рующим гормоном). После нереста концентрация 
гонадотропинов резко увеличивается, а половых 
гормонов – снижается, что, возможно, приводит 
к нарушениям сигнальных систем клетки, и, как 
следствие, необратимым изменениям во всем ор-
ганизме (Atwood et al., 2017).

О генетической детерминации процесса старе-
ния свидетельствует сравнение продолжительно-
сти жизни у организмов близких видов. К таким 
видам относятся домовая мышь (Mus musculus) 
и голый землекоп (Heterocephalus glaber). Голые 
землекопы – это грызуны небольшого размера 
(до 10 см). Они образуют семьи, в которых есть 
одна доминирующая самка – царица, подавля-
ющая размножение других самок. Остальные 
особи – рабочие или солдаты, защищают тер-
риторию семьи от нападения внешних врагов. 
Максимальная продолжительность жизни голых 
землекопов составляет 32 года. При этом макси-
мальная продолжительность жизни их «близко-
го родственника» – домовой мыши не превышает 
двух лет. Таким образом, голые землекопы живут 
примерно в 15–16 раз дольше домовой мыши. 
Следует отметить, что вероятность смерти голого 
землекопа не зависит от возраста (рис. 1). Чаще 
всего землекопы погибают не от старости, а в ре-
зультате столкновений с врагами. Кроме того, по 
сравнению с мышами, у землекопов отсутствуют 
такие проявления старения как искривление по-
звоночника, иммунные и репродуктивные нару-
шения, нейродегенеративные заболевания и зло-
качественные опухоли (Скулачёв, 2013). 

Предполагается, что высокая продолжитель-
ность жизни землекопов может быть связана с 
некоторыми генетическими особенностями этих 
животных. К таким особенностям относятся: вы-
сокий уровень экспрессии каталитической субъ-
единицы теломеразы в течение всей жизни, от-
носительно низкое (25%) содержание мобильных 
генетических элементов в геноме (у человека их 
содержание составляет 40%, у мыши – 35%) и 
стабильная экспрессия генов, кодирующих ми-
тохондриальные белки. Кроме того, в клетках 
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голых землекопов осуществляется процессинг 
28S рРНК. Это позволяет повысить точность 
трансляции и тем самым снизить вероятность об-
разования аберрантных белков. Таким образом, 
уменьшается вероятность накопления в клетках 
продуктов неполной деградации (Волкова, 2016).

Для доказательства генетической природы 
старения можно привести и другие примеры ви-
дов-долгожителей, как среди животных, так и 
среди растений. Самым долгоживущим неколо-
ниальным организмом среди всех известных со-
временной науке животных является двуствор-
чатый моллюск Arctica islandica с максимальной 
продолжительностью жизни 405 лет. Можно при-
вести другие, не менее удивительные, примеры 
животных-долгожителей: альдабрская гигантская 
черепаха (Aldabrachelys gigantea) – 250 лет, грен-
ландский кит (Balaena mysticetus) – 211 лет, алеут-
ский морской окунь (Sebastes aleutianus) – 205 лет, 
морской еж (Strongylocentrotus franciscanus) – 200 
лет. К растениям-долгожителям можно отнести 
секвойю вечнозеленую (Sequoia sempervirens) – 
2500 лет и вельвичию удивительную (Welwitschia 
mirabilis) – 2000 лет. Необходимо подчеркнуть, 
что старение происходит и у вышеперечислен-
ных видов, однако данный процесс протекает 
настолько медленно, что возрастные изменения 
практически невозможно зафиксировать. К таким 
организмам применим термин «пренебрежимое 
старение», предложенный в 1990 г. (Finch, 2001). 

Наглядным примером, иллюстрирующим клю-
чевую роль генетических факторов в развитии 
процесса старения у людей, служит существо-
вание наследственных заболеваний ускоренного 
старения – прогерий. Прогерия – системное за-
болевание, которое проявляется на всех уровнях 
биологической организации.

Наиболее изучены в настоящее время две 
формы прогерии: детская (синдром Хатчинсона–

Гилфорда, проявляется в раннем детском возрас-
те) и взрослая (синдром Вернера, проявление при-
ходится на период полового созревания) (рис. 2). 
Детская и взрослая формы прогерии вызываются 
мутациями в генах, кодирующих разные белки. 
Обнаружено, что синдром Хатчинсона-Гилфорда 
связан с мутацией в гене, кодирующем белок ла-
мин А (Gonzalo, Kreienkamp, 2015), а синдром 
Вернера – с мутацией в гене WRN, кодирующем 
ДНК-хеликазу (Oshima et al., 2017). Белки лами-
ны осуществляют регуляцию связывания белка 
прогерина с ядерной мембраной, а ДНК-хеликаза 
имеет важное значение для процессов репарации 
и репликации. Примечательно, что в обоих случа-
ях наблюдается нарушение работы репаративных 
систем клетки.

Долгожительство

Одним из примеров генетической обуслов-
ленности процесса старения служат долгожите-
ли среди людей. Как правило, у долгожителей 
сохраняется хорошее здоровье до очень преклон-
ного возраста вне зависимости от образа жизни. 
Они избавлены от сердечно-сосудистых заболе-
ваний, болезни Альцгеймера, сахарного диабета 
и рака. Популяционные исследования по поиску 
полиморфных вариантов генов, ассоциирован-
ных с высокой продолжительностью жизни у 
человека, показали выраженную наследуемость 
долгожительства. Полиморфные варианты та-
ких генов (FOXO1a, SOD2, IGFr1) встречались 
и среди близких родственников долгожителей. 
Было показано, что вероятность наследования 
долгожительства в семьях столетних индиви-
дуумов возрастает в 4–17 раз. Причем частота 
встречаемости возрастных заболеваний у по-
томков долгожителей снижена на 50% (Баранов, 
2010). Это позволяет предположить, что предпо-
сылки к исключительному долголетию носят в 

Рис. 1. Голый землекоп (Heterocephalus glaber ): А – внешний вид животного, Б – иллюстративная кривая 
смертности голого землекопа (по: П. Федичев)
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большей степени генетический, чем внешнесре-
довой характер.

Изучение генетической детерминации старе-
ния нередко связано не только с популяционными 
исследованиями, но и с проведением сравнитель-
ного анализа и конкретизацией данного процес-
са на генетических моделях, таких как дрожжи, 
нематода, дрозофила и мышь. В последние годы 
большой интерес представляет изучение процес-
са старения на модельных объектах, относящих-
ся к разным таксонам. На разных типах моделей 
было показано, что темпы старения зависят от 
работы определенных генетических систем, кон-
тролирующих важнейшие процессы жизнедея-
тельности клетки и организма в целом. По мере 
старения в них происходят изменения, влияющие 
на характер их экспрессии. Некоторые возраст-
ные изменения генетических систем характерны 
для всех изученных организмов. Эти системы 
получили название генетических маркеров старе-
ния. Ниже приведены такие маркеры.

1. β-Галактозидаза – лизосомальный фермент, 
расщепляющий β-связи в молекулах галактозы. 
Его количество увеличивается с возрастом клет-
ки (Баранов, 2014). Это связано с тем, что по мере 
старения в ней происходит увеличение числа ми-

тохондрий. Однако это не сопровождается ростом 
интенсивности энергетического метаболизма, по-
скольку бóльшая часть митохондрий повреждена. 
Для их деградации клетка привлекает все боль-
шее число лизосом, что приводит к возрастанию 
уровня β-галактозидазы. Увеличение количества 
этого фермента можно выявить путем специаль-
ного окрашивания (Москалёв, 2016).

2. p16 – циклин-зависимый ингибитор клеточ-
ного цикла, имеет молекулярную массу 16 кДа, за 
что и получил такое название. Он обладает высо-
кой специфичностью и функционирует лишь в G1-
фазе клеточного цикла, подавляя активность кина-
зы CDK4. С возрастом уровень его экспрессии в 
клетках увеличивается, что сопряжено со старени-
ем клеток и их переходом в состояние необратимой 
остановки клеточного цикла (Москалёв, 2009).

Кроме вышеперечисленных, существуют и 
другие гены, экспрессия которых изменяется 
при старении, или гены, ассоциированные со 
старением. Еще предстоит выяснить, проис-
ходит ли изменение экспрессии этих генов во 
всех клетках организмов разных таксономиче-
ских групп, или уровень их экспрессии меня-
ется только в определенных клетках некоторых 
организмов.

Рис. 2. Динамика старения у больного синдромом Вернера (по: Oshima et al., 2016)
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Существуют различные подходы к класси-
фикации таких генов. Согласно предложенной 
А.А. Москалёвым (2013) классификации, осно-
ванной на функциях белков, кодируемых генами 
продолжительности жизни, выделяют несколько 
групп таких генов (табл. 1).

В регуляции процессов старения наиболее 
изучена роль инсулинового пути (ген IGF-1). 
При отсутствии стрессов в гипоталамусе син-
тезируются соматолиберины, которые активи-
руют выработку гормона роста, индуцирую-
щего синтез инсулиноподобного фактора роста 
(IGF-1) (рис. 3). Последний связывается с ре-
цептором на внешней поверхности клетки и ак-
тивирует киназный каскад, включающий в себя 
фосфоинозитол-3-киназу, PDK-1 и AKT-киназы. 
За счет фосфорилирования инактивируется 
транскрипционный фактор стрессоустойчиво-
сти FOXO. Это приводит к активным клеточным 
делениям и росту. При этом гены стрессоустой-
чивости не экспрессируются, и старение ускоря-
ется (Москалёв, 2016).

При стрессовом воздействии происходит 
блокирование выработки гормона роста, что 
приводит к прекращению синтеза инсулинопо-
добного фактора роста (IGF-1) и инактивации 
киназ. Транскрипционный фактор роста FOXO 
активен, он перемещается в ядро и активирует 
транскрипцию генов стрессоустойчивости. При 
этом рост и деление клеток прекращаются, но 
продолжительность жизни организма увеличи-
вается (Москалёв, 2016).

Таким образом, ген IGF-1 играет важную роль 
в регуляции процесса старения. Однако суще-

ствуют и другие гены, от экспрессии которых за-
висят скорость старения и продолжительность 
жизни. Поэтому в настоящее время к одним из 
наиболее приоритетных направлений генетики 
старения относится поиск генов-кандидатов, т.е. 
генов, полиморфизмы которых ассоциированы 
с долгожительством. Главным инструментом, с 
помощью которого осуществляются такие ис-
следования, является метод GWAS. Метод GWAS 
(или метод поиска геномных ассоциаций) осно-
ван на сканировании сотен тысяч маркеров, рас-
положенных на всех хромосомах человека. При 
анализе полученных данных используются ре-
зультаты программы HapMap, которая содержит 
все SNPs отсеквенированных геномов. На первом 
этапе формируются две выборки, одна из кото-
рых включает в себя опытную группу (долгожи-
тели), а другая – контрольную группу. Причем 
к последней предъявляются особые требования: 
она должна быть максимально гомогенной, вы-
ровненной по возрасту, условиям жизни, труда 
и т.д. Затем проводится генотипирование на 
чипах. Выявленные в обеих группах SNPs со-
поставляются друг с другом, проводится серия 
статистических тестов, в результате которых от-
бираются наиболее значимые полиморфные ва-
рианты. Обычно они составляют 5–10% (Walter 
et al., 2011). Затем проводится повторное ге-
нотипирование участков генома, содержащих 
SNPs, выбранных для анализа в ходе проведе-
ния предыдущей стадии. Снова полиморфные 
варианты, обнаруженные в обеих группах, со-
поставляются друг с другом. Повторно прово-
дятся статистические тесты. В итоге устанавли-

Т а б л и ц а  1
Гены-кандидаты старения (классификация, предложенная А.А. Москалёвым)

Группа Функция Примеры генов

Регуляторы переключение онтогенетических программ гормон Klotho, IGF-1

Медиаторы
переключение программ 

стрессоустойчивости в ответ на сигналы               
из внешней среды

PI3K, PKB, SGK-1 и TOR

Эффекторы обеспечение устойчивости к стрессам IL-6, APOD

Гены жизнеспособности
биосинтез аминокислот, липидов 
и нуклеотидов, гликолиз, цикл 

трикарбоновых кислот
EF-1-α, PGK, TBP, UbcH5B

Митохондриальные гены регуляция энергетического метаболизма, 
уровня свободных радикалов и апоптоза SKN-1, SOD, CAT

Регуляторы клеточного старения 
и апоптоза

предотвращение  рака, регуляция 
клеточного цикла и гибели ненужных 

или вредных клеток в раннем онтогенезе                     
и зрелости

p53, p21, pRB
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ваются связи отдельных полиморфных вариан-
тов с долгожительством.

Интересно отметить, что до 40% выявляемых 
полиморфных сайтов лежат в интронах и межген-
ных областях. Можно предположить, что они вли-
яют на конформационные свойства хроматина, и, 
таким образом, изменяют транскрипционную ак-
тивность соответствующих генов, т.е. часть эпи-
генетических изменений контролируется самим 
геномом (Баранов, 2010).

Роль эпигенетических механизмов                                
в регуляции процесса старения

Наблюдения показали, что процесс старения 
регулируется за счет не только генетических, но 
и эпигенетических механизмов, не затрагиваю-
щих нуклеотидной последовательности ДНК. 
Согласно современным представлениям, одним 
из важнейших эпигенетических механизмов, уча-
ствующих в регуляции процесса старения, явля-
ется метилирование (присоединение метильной 
группы). Метилирование у эукариотических ор-
ганизмов ткане- и видоспецифично, оно контро-
лируется гормонами и изменяется с возрастом. 
Иными словами, в ходе онтогенеза происходит 

репрограммирование генома. Такая эпигенетиче-
ская модификация характерна не только для ДНК, 
но и для гистонов и осуществляется специальны-
ми ферментами – ДНК- и гистон-метилтрансфера-
зами (Анисимов, 2008). Метилирование гистонов 
приводит к изменению степени компактизации 
хроматина и экспрессии генов. Метилирование 
ДНК существенно сказывается на ее взаимодей-
ствии с разными, в том числе и регуляторными, 
белками, и может как способствовать, так и пре-
пятствовать ему (Pal, Tyler, 2016).

Нарушение метилирования ДНК и гистонов 
может привести к преждевременному старению 
и смерти. Например, показано, что феноптоз (за-
программированная гибель организма) горбуши 
и бамбука сопровождается снижением уровня ме-
тилирования во всех тканях и органах (Ванюшин, 
2013).

При старении у человека также происходит 
накопление эпимутаций (рис. 4), например, гло-
бальное деметилирование повторяющихся по-
следовательностей генома (мобильных генети-
ческих элементов) и локальное гиперметилиро-
вание промоторов генов рРНК и CpG-островков 
(Москалёв, 2012; Pal, Tyler, 2016).

Рис. 3. Роль IGF-1 пути в регуляции продолжительности жизни (Москалёв, 2016)
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Эпигенетические механизмы регуляции экс-
прессии генов в значительной мере подвержены 
влиянию со стороны факторов внешней среды, 
действующих на разных уровнях биологиче-
ской организации (организменном, клеточном, 
молекулярном). Эпигенетические модификации 
генома, происходящие при старении, также не 
являются исключением. Безусловно, старение – 
генетически обусловленный процесс, однако не 
следует отрицать влияния на темпы старения ус-
ловий окружающей среды и образа жизни. 

Ярким примером, доказывающим это утверж-
дение, служат медоносные пчелы. Из генетиче-
ски идентичных личинок развиваются матка и ра-
бочие особи, продолжительность жизни которых 
может отличаться в десятки раз (Москалёв, 2009). 
Продолжительность жизни рабочих пчел обычно 
не превышает нескольких недель, в то время как 
матки живут несколько лет (табл. 2) Кроме того, 
в отличие от матки, у рабочих пчел недоразвиты 
репродуктивные органы. Значительная разница 
в длине жизненного пути генетически одинаковых 
организмов обусловлена особым питанием: тех ли-
чинок, которым суждено стать королевами, доль-
ше кормят маточным молочком (Скулачёв, 2013). 
Предполагается, что некоторые компоненты ма-
точного молочка ингибируют синтез и активность 
ДНК-метилтрансферазы (DNMT-3) и гистоновой 
деацетилазы (HDAC), что активирует экспрессию 
многих генов, которые не транскрибируются у ра-
бочих пчел. Между двумя пчелиными группами 
обнаружен 561 ген со значительными различиями 
в метилировании. (Spannhoff et al., 2011).

 В связи с открытиями, сделанными в области 
эпигенетики за последнее десятилетие, в настоя-
щее время значительное внимание уделяется не 

только генетическим, но и эпигенетическим ме-
ханизмам регуляции старения. Все чаще находит 
подтверждение факт влияния факторов среды на 
генетические системы. Такие воздействия как ал-
коголь, наркотические вещества, курение, посто-
янные стрессы оказывают негативное влияние на 
функционирование этих систем, что, в конечном 
счете, может приводить к снижению продолжи-
тельности жизни. Поэтому здоровый образ жизни 
является неотъемлемой составляющей активного 
долголетия. 

В связи с этим большое значение имеет раз-
работка программ здорового образа жизни (борь-
ба с стрессами, курением, алкоголем, наркотиче-
скими средствами). Это одна из составляющих 
активного долголетия, которая способна замед-
лить темпы старения, а также отсрочить возник-
новение возраст-ассоциированных заболеваний. 
К сожалению, существует много сложностей с 
проведением масштабных исследований генома 
каждого человека и разработкой генетическо-
го паспорта. Однако первые шаги по переходу к 
предиктивной медицине могут быть сделаны уже 
сейчас путем разработки программ здорового об-
раза жизни и профилактики преждевременного 
старения. Однако для достижения максимальной 
эффективности профилактические меры должны 
осуществляться еще в молодом возрасте.

Заключение

Старение – сложный многоэтапный процесс, в 
основе которого лежит угасание многих жизнен-
но важных функций организма, что регистриру-
ется на разных уровнях биологической организа-
ции: молекулярном, клеточном, тканевом и орга-
низменном. В связи с комплексным характером 

Т а б л и ц а  2
Сравнительная характеристика пчелиных маток и рабочих пчел

Характеристика Рабочая пчела Пчелиная матка

Число хромосом 32 32

Размер тела 12–15 мм 18–25 мм

Продолжительность периода созревания 21 день 16–17 дней

Продолжительность жизни 28–60 дней 5 лет

Длительность периода вскармливания маточным 
молочком 3 дня 5 дней

Репродуктивная функция репродуктивные 
органы не развиты

до 160 тыс. яиц за 
летний сезон
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процесса старения предложено множество тео-
рий, которые отражают возрастные нарушения 
различных биологических систем, но ни одна из 
гипотез не может дать исчерпывающее объясне-
ние механизма, по которому происходит старе-
ние. Однако предполагается, что в основе данно-
го процесса лежат генетические механизмы, что 
убедительно показано на таких модельных объ-
ектах, как дрожжи, нематода, дрозофила и мышь, 
а также на новом модельном животном генетики 
старения – голом землекопе. Многочисленные 
исследования позволили выявить генетические 
маркеры старения, т.е. те гены, экспрессия кото-
рых изменяется с возрастом во всех клетках без 
исключения. Функция белков, кодируемых дан-
ными генами, связана с обеспечением жизненно 
важных клеточных процессов, таких как регуля-
ция клеточного цикла и репарация поврежден-
ных клеточных структур. Существуют и другие 
гены, экспрессия которых изменяется с возрас-
том. Однако еще предстоит доказать, характерны 
ли эти изменения для узкоспециализированной 
группы клеток или для всех клеток организмов 
разных таксономических групп. Одним из ос-
новных генетических подходов к изучаемой про-
блеме остается определение полиморфизмов, 
ассоциированных с ускоренным или, наоборот, 
замедленным старением. Главным методом, по-

средством которого осуществляется такой поиск, 
является метод GWAS. С помощью данного мето-
да могут проводиться масштабные популяцион-
ные исследования геномов многих людей, итогом 
которых может стать разработка и внедрение 
генетического паспорта активного долголетия 
и продолжительности жизни. Генетический па-
спорт – это индивидуальная база ДНК-данных, 
содержащая информацию об уникальных гене-
тических особенностях каждого человека. Он 
может стать основой для перехода к предиктив-
ной медицине, базирующейся на профилактике 
возникновения, а не лечении уже появившихся 
возрастных заболеваний. Это позволит достичь 
увеличения периода активного долголетия для 
каждого человека (Баранов, 2010). 

Несмотря на генетическую обусловленность 
старения, важная роль в регуляции данного 
процесса принадлежит эпигенетическим ме-
ханизмам, влияющим на экспрессию генов без 
изменения нуклеотидной последовательности 
ДНК. Предполагается, что главную роль в эпи-
генетической регуляции играет метилирование. 
Эпигенетические механизмы находятся под вли-
янием воздействия среды, поэтому темпы старе-
ния определяются факторами окружающей сре-
ды, которые могут как ускорить, так и замедлить 
старение.
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Some theories are discussed in this article. There are autointoxicational, telomeric, free-radical, 
genetic and epigenetic theories. Special attention is paid to genetic mechanisms of aging and 
longevity. Authors give different examples, which illustrate genetic determination of this pro-
cess (salmon fi shes, naked mole-rat and human diseases of accelerated aging). Genetic and epi-
genetic mechanisms of regulation of aging are discussed in this article. The fi nal part of present 
article contains analysis of modern directions of research on the aging process.

Key words: theories of aging, regulation of aging, longevity, progeria, genes-candidates 
of aging, epigenetic mechanisms.

1 Monachova Margarita Aleksandrovna, Department of Genetics, School of Biology, Lomonosov 
Moscow State University (monakhova@list.ru); 2 Akimova Nayaliya Igorevna, Department of 
Genetics, School of Biology, Lomonosov Moscow State University (akimovanata@mail.ru); 3 Kokaeva 
Zarema Grigorevna, Department of Genetics, School of Biology, Lomonosov Moscow State University 
(zaremak@inbox.ru).  

sobov, kotorye pomogut dostich dolgoletiya. M., 
2016. 47 s.].

Оловников А.М. Принцип маргинотомии в матричном 
синтезе полинуклеотидов // Докл. АН. 1971. Т. 201. 
С. 1496–1499 [Olovnikov A.M. Prinzip marginotomii v 
matrichnom sintese polynucleotidov // Dokl. AN. 1971. 
T. 201. S. 1496–1499].

Скулачев М.В. Скулачев В.П. Фенюк Б.А. Жизнь без 
старости. М., 2013. 256 с. [Skulachev M.V., Sku-
lachev V.P., Fenyuk B.A. Zhizn’ bez starosti. M., 2013. 
256 s.].

Трубицын А.Г. Объединенная теория старения // Успехи 
геронтологии. 2012. Т. 25. Вып. 4. С. 563–581 [Tru-
bitsyn A.G. Ob’edinennaya teoriya stareniya // Uspekhi 
gerontologii. 2012. T. 25. Vyp. 4. S. 563–581].

Atwood C.S., Hayashi K., Meethal S.V., Gonzales T., Bowen 
R.L. Does the degree of endocrine dyscrasia post-repro-
duction dictate post-reproductive lifespan? Lessons from 
semelparous and iteroparous species // GeroScience. 
2017. Vol. 39. P. 103–116.

Carneiro M.C, Pimenta de Castro I., Ferreira M.G. Telo-
meres in aging and disease: lessons from zebrafi sh // Dis 
Model Mech, 2016. Vol. 9(7). P. 737–748.

Greider C.W., Blackburn E.H. Identifi cation of specifi c telo-
mere terminal transferase activity in Tetrahymena extracts 
// Cell. 1985. Vol. 43. P. 405–413.

Gonzalo S., Kreienkamp R.. DNA repair defects and genome 
instability in Hutchinson-Gilford progeria syndrome // 
Curr. Opin. Cell Biol. 2015. Vol. 34. P. 75–83.

Oshima J., Sidorova J.M., Monnat R.J. Werner syndrome: 
Clinical features, pathogenesis and potential therapeutic 
interventions // Ageing Research Reviews. 2017. Vol. 173. 
N 2. P. 471–478.

Pal S., Tyler J. Epigenetics and aging // The Advansement of 
science. 2016. Vol. 25. P. 4903–4913.

Spannhoff A., Kim Y.K., Raynal N. J.-M., Gharibyan V., Su 
M.B., Zhou Y.-Y., Li J., Castellano S., Sbardella G., Issa 
J.P., Bedford M.T. Histone deacetylase inhibitor activity 
in royal jelly might facilitate caste switching in bees // 
EMBO Reports. 2011. Vol. 12. N 3. P. 238–243.

Поступила в редакцию / Received 22.12.2017
Принята к публикации / Accepted 10.01.2018



14 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2018. Т. 123. ВЫП. 2

Фауна жесткокрылых Карелии может счи-
таться сравнительно неплохо изученной во мно-
гом благодаря работам финских исследователей, 
которые, начиная с конца XIX столетия, опубли-
ковали ряд обширных фаунистических списков, 
в основном по материалам, собранным в южных 
районах республики (Poppius, 1899; Palmén, 
1946). Более поздние исследования по большей 
части касаются отдельных таксономических 
или экологических групп, а также некоторых за-
поведных территорий (Титова, 1959; Макаров, 
Шорохов, 1986; Узенбаев и др., 1986; Яковлев 
и др., 1986; Мозолевская и др., 1991; Rutanen, 
Kashevarov, 1997). Следует также отметить ряд 
общих публикаций фаунистической направлен-
ности, включающих, помимо других отрядов и 
списки Coleoptera (Yakovlev et al., 2000; Хумала, 
Полевой, 2009; Jakovlev et al., 2014).

Ксилофильные группы жесткокрылых всегда 
привлекали особое внимание, поскольку изуче-
ние этих насекомых как вредителей леса имеет 
большое практическое значение. В последнее 
время интерес еще более возрос, но уже в свя-
зи с изучением биоразнообразия и факторов, 
негативно на него влияющих (Martikainen et 
al., 1996). Редкие и уязвимые виды ксилофиль-
ных жесткокрылых затрагиваются не только во 
многих из упомянутых выше публикаций, но и 
в ряде специализированных работ (Полевой и 
др., 2009; Хумала, Полевой, 2015; Yakovlev et 

al., 1995). Особо следует остановиться на ви-
дах, связанных с мертвой древесиной осины. 
Уменьшение площади старых лесов и целена-
правленное искоренение осины привело к тому, 
что многие из этих видов в соседних скандинав-
ских странах в последнее время стали чрезвы-
чайно редки или исчезли, в то время как в Ка-
релии их популяции пока достаточно стабиль-
ны (Yakovlev et al., 1995; Siitonen, Martikainen, 
1994; Siitonen et al., 1996).

В 2015 г. в заповеднике Кивач мы начали ис-
следования ксилофильных групп насекомых с 
помощью стволовых эклекторов. Ловушки тако-
го типа имеют ряд преимуществ по сравнению 
с другими методами и довольно широко исполь-
зуются (Alinvi et al., 2007), однако примеры их 
применения в естественных условиях (in situ) 
не так многочислены (Økland, 1999; Halme et 
al., 2013).

Материал и методы

Исследования проводили в заповеднике 
Кивач, расположенном в центральной части 
Карелии, в 90 км к северу от Петрозаводска 
(62°28´ N, 33°95´ E). Для сборов использова-
ли специализированные ловушки – стволовые 
эклекторы (Polevoi, Pilipenko, 2016). В 2015 г. 
были установлены 5 ловушек на валеже осины 
(Populus tremula L.) текущего года (давность от-
пада 0 лет), в 2016 г. – 14 ловушек на валеже 

УДК 595.76 (470.22)

К ФАУНЕ КСИЛОФИЛЬНЫХ И НЕКОТОРЫХ ДРУГИХ 
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Сто сорок четыре вида жесткокрылых собраны с использованием стволовых 
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осины различной давности отпада (от 1 до 16 
лет). Давность отпада определяли дендрохро-
нологическими методами (Shorokhova et al., 
2016). Ловушки устанавливали в вершинной, 
срединной или комлевой  частях ствола. Если 
один и тот же ствол использовали два года под-
ряд, позиция ловушки на стволе менялась. Для 
каждого ствола фиксировали ряд параметров 
(табл. 1), а также регистрировали видовой со-
став дереворазрушающих грибов-макромице-
тов (табл. 2). Ловушки работали с 25 апреля по 
28 сентября, проверку осуществляли один раз 
в месяц. До видового уровня были определены 
все Coleoptera кроме представителей семейства 
Staphylinidae, обработанных только частично. 
Материалы (насекомые и образцы грибов) хра-
нятся в коллекции и гербарии Института леса 
КарНЦ РАН (г. Петрозаводск).

Для анализа возможных связей с грибами ис-
пользовали непараметрический коэффициент 

корреляции Спирмена (rs). Статистическую об-
работку проводили в программе PAST (Hammer 
et al., 2001).

Результаты

В сборах идентифицированы 144 вида жест-
кокрылых из 31 семейства. Основу фауны (почти 
70%) составили представители семейств Leiodidae, 
Staphylinidae (роды Scaphisoma и Trimium), 
Monotomidae, Cerylonidae, Latridiidae. Был зафик-
сирован ряд редких и малоизвестных видов, в том 
числе внесенных в Красные книги Карелии и со-
седних регионов. Восемь видов впервые отмечены 
для территории Карелии и один впервые для тер-
ритории России. В представленном ниже списке 
для каждого вида приведено число экземпляров, 
зафиксированных в ловушках (номера в соответ-
ствии с табл. 1). Наиболее интересные находки 
дополнены подробными сведениями по распро-
странению и биологии, а также данными о воз-

Т а б л и ц а  1
Характеристика исследованного валежа осины

Номер 
ловушки Год

Давность 
отпада 
(лет)

Диаметр на 
высоте 1,3 м от 
основания (см)

Часть ствола Тип отпада
Класс разложения 
(Shorokhova et al., 

2016)

Покрытие 
коры (%) 
на месте 
ловушки

1 2015 0 33,8 комлевая бурелом 1 100

2 2015 0 60,5 комлевая ветровал 2 100

3 2015 0 31 срединная бурелом 1 100

4 2015 0 41 срединная бурелом 1 100

5 2015 0 35 вершинная бурелом 1 100

6 2016 8 29,9 комлевая ветровал 2 80

7 2016 1 33,8 срединная бурелом 1 100

8 2016 4 27,4 срединная ветровал 1 100

9 2016 6 74,5 вершинная бурелом 1 100

10 2016 1 60,5 срединная ветровал 2 100

11 2016 1 61,1 комлевая ветровал 1 100

12 2016 1 54,1 срединная ветровал 1 100

13 2016 9 41,4 срединная бурелом 1 70

14 2016 9 41,4 комлевая бурелом 1 80

15 2016 16 54,1 комлевая ветровал 1 100

16 2016 10 49,7 срединная бурелом 2 100

17 2016 7 70,4 срединная бурелом 2 80

18 2016 10 78,7 вершинная бурелом 1 100

19 2016 5 36,9 комлевая бурелом 1 100
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Т а б л и ц а  2
Виды дереворазрушающих грибов-макромицетов, зарегистрированные на исследованном валеже осины. 

Номенклатура приведена по Index Fungorum (2017)

Номер 
ловушки Виды грибов

1 Phellinus tremulae (Bondartsev) Bondartsev et P.N. Borisov, Cylindrobasidium laeve (Pers.) Chamuris

2 Oxyporus corticola (Fr.) Ryvarden, Phellinus populicola Niemelä, Chondrostereum purpureum (Pers.) Pouzar, 
Cylindrobasidium laeve 

3 не учитывались

4 не учитывались

5 не учитывались

6

Armillaria cepistipes Velen., Bjerkandera adusta (Willd.) P. Karst., Fomes fomentarius (L.) Fr., Fomitopsis pinicola 
(Sw.) P. Karst., Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, Xenasma rimicola (P. Karst.) Donk, Amphinema byssoides 
(Pers.) J. Erikss., Botryohypochnus isabellinus (Fr.) J. Erikss., Kurtia argillacea (Bres.) Karasiński, Resinicium bicolor 
(Alb. et Schwein.) Parmasto, Tomentella badia (Link) Stalpers, T. bryophila (Pers.) M. J. Larsen, T. crinalis (Fr.) M. J. 
Larsen, T. lapida (Pers.) Stalpers

7 Phellinus tremulae, Cylindrobasidium laeve 

8 Pleurotus pulmonarius (Fr.) Quél, Bjerkandera adusta, Phellinus tremulae, Chondrostereum purpureum

9
Peziza repanda Wahllenb., Scutellinia scutellata (L.) Lambotte, Lentaria affl ata (Lagger) Corner, Bjerkandera adusta, 
Hyphoderma setigerum (Fr.) Donk, Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, Trametes ochracea (Pers.) Gilb. et 
Ryvarden, Amphinema byssoides, Chondrostereum purpureum, Peniophora incarnata (Pers.) P. Karst.

10 Oxyporus corticola, Phellinus populicola, Chondrostereum purpureum, Cylindrobasidium laeve 

11 Phellinus tremulae, Trametes ochracea, Amphinema byssoides

12 Phellinus tremulae, Trametes ochracea, Chondrostereum purpureum

13 Armillaria cepistipes, Hericium cirrhatum (Pers.) Nikol., Bjerkandera adusta, Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, 
Trametes ochracea, Chondrostereum purpureum

14 Armillaria cepistipes, Hericium cirrhatum, Bjerkandera adusta, Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, Trametes 
ochracea, Chondrostereum purpureum

15 Scutellinia scutellata, Bjerkandera adusta, Ganoderma applanatum (Pers.) Pat., Phellinus tremulae, Amphinema 
byssoides, Tomentella bryophila, T. coerulea Höhn. et Litsch.

16

Otidea onotica (Pers.) Fuckel, Peziza repanda, Armillaria cepistipes, Hericium cirrhatum, Bjerkandera adusta, 
Ceriophorus squamosus (Huds.) Quél., Mycoacia fuscoatra (Fr.) Donk, Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, 
Trametes ochracea, Dichostereum boreale (Pouzar) Ginns. et M.N.L. Lefebvre, Scytinostroma galactinum (Fr.) 
Donk, Serpula himantioides (Fr.) P. Karst., Tomentella bryophila, T. stuposa (Link) Stalpers

17 Armillaria cepistipes, Lentaria affl ata, Fomes fomentarius, Hyphoderma setigerum, Oxyporus corticola, Trametes 
ochracea, Subulicystidium longisporum (Pat.) Parmasto

18

Peziza repanda, Scutellinia scutellata, Pleurotus pulmonarius (Fr.) Quél, Bjerkandera adusta, Cerioporus 
leptocephalus (Jacq.) Zmitr., Fomitopsis pinicola, Oxyporus corticola, Phellinus tremulae, Picipes badius (Pers.) 
Zmitr. et Kovalenko, Trametes ochracea, Trametes trogii Berk., Amphinema byssoides, Punctularia strigosozonata 
(Schwein.) P.H.B. Talbot

19
Armillaria cepistipes, Lentaria affl ata, Inonotus obliguus (Fr.) Pilát, Oxyporus corticola, Botryohypochnus isabellinus, 
Coniophora arida (Fr.) P. Karst., C. olivacea (Fr.) P. Karst., Scytinostroma galactinum, Tomentella cinerascens (P. 
Karst.) Höhn. et Litsch.
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можных связях с дереворазрушающими гриба-
ми-макромицетами. Систематика и номенклату-
ра дана в соответствии с каталогом палеаркти-
ческих жесткокрылых (Catalogue…, 2003–2013, 
2015, 2016). Природоохранный статус приведен 
в соответствии с Красными книгами соответ-
ствующих регионов (Красная книга …, 2002; 
Красная книга …, 2007; Rassi et al., 2010).

Сем. Carabidae
Cychrus caraboides (Linnaeus, 1758) – 1 экз: 

лов. № 2.
Trechus secalis (Paykull, 1790) – 1 экз: лов. 

№ 16.
Pterostichus aethiops (Panzer, 1796) – 6 экз: 

лов. № 6 (2 экз.), лов. № 10 (2 экз.), лов. № 16 
(2 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Редок, был отмечен единично в южных районах 
(Palmén, 1946).

Б и о л о г и я. Характерный лесной вид, пред-
почитающий хвойные и смешанные леса. Под ли-
стьями, во мху, под пучками травы, корой пней и 
лежащими колодами. Зоофаг. Имаго – подстилоч-
но-почвенные стратобионты зарывающиеся, ли-
чинки – подстилочно-почвенные гемикриптоби-
онты (Шарова, 1981). Питается представителями 
разных групп почвенных беспозвоночных (кол-
лемболы, сеноеды, пауки, сенокосцы, мокрицы, 
многоножки Chilopoda, проволочники, энхитреи-
ды, дождевые черви, личинки Tipulidae, слизни), 
предпочитая дождевых червей и голых слизней 
(Захаров и др., 1989; Сергеева, Грюнталь, 1990). 
Одногодичный жизненный цикл. Вид с весенним 
размножением (Lindroth, 1945). 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (средняя 
полоса европейской части), Беларусь, Украина, 
Европа.

Т и п  а р е а л а: Европейский.
Pterostichus melanarius (Illiger, 1798) – 1 экз: 

лов. № 14.
Pterostichus nigrita (Paykull, 1790) – 1 экз: 

лов. № 19.
Pterostichus oblongopunctatus (Fabricius, 

1787) – 8 экз: лов. № 2 (1 экз.), лов. № 9 (4 экз.), 
лов. № 13 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.), лов. № 16 
(1 экз.).

Calathus micropterus (Duftschmid, 1812) – 1 экз: 
лов. № 2.

Agonum fuliginosum (Panzer, 1809) – 2 экз: 
лов. № 15 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).

Agonum gracile Sturm, 1824 – 1 экз: лов. № 2.
Сем. Histeridae
Paromalus parallelepipedus (Herbst, 1791) – 5 экз: 

лов. № 6 (3 экз.), лов. № 17 (2 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Возможно не редок в южной части. Ранее отме-
чался как довольно обычный вид (Palmén, 1946), 
но современные находки немногочисленны и 
локальны (Siitonen, Martikainen, 1994). Внесен 
в Красную книгу Карелии (категория 3, NT).

Б и о л о г и я. Лесной подкорный, скорее 
эвритопный бореальный вид. В Московской 
обл. развивается преимущественно под корой 
сосны и ели (места, заселенные или покину-
тые короедами), например, Tomicus piniperda, 
Hylurgops palliatus, Polygraphus poligraphus, 
Ips typographus и I. sexdentatus  и некоторые др. 
Отмечен нами также для березы, дуба, осины и 
ольхи (без короедных поселений). Факультатив-
ный хищник, который может питаться разными 
подкоровыми насекомыми (возможно, и неко-
торыми другими беспозвоночными), органиче-
скими остатками, а также аскомицетами и (или) 
ассоциированными с ними анаморфными гри-
бами. Иногда отмечается и на трутовых грибах, 
в частности на Fomes fomentarius и Laetiporus 
sulphureus. Имаго встречаются с весны до осе-
ни. Личинки развиваются обычно в июле–авгу-
сте. Зимуют жуки. Как правило, одно поколе-
ние. Част (Никитский и др., 1996). 

В Карелии отмечался на мертвых осинах 
(Siitonen, Martikainen, 1994). По нашим данным, 
предпочитает валеж, зараженный определенны-
ми видами грибов: Fomes fomentarius (rs = 0,99, 
р < 0,01), Xenasma rimicola, Kurtia argillacea, 
Resinicium bicolor, Tomentella badia, T. crinalis, 
T. lapida (rs = 0,73, р < 0,01), Subulicystidium 
longisporum  (rs = 0,61, р < 0,05).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-
ская часть, Кавказ, Сибирь), Беларусь, Украина, 
Грузия, Казахстан; Европа, Передняя Азия, Ки-
тай, Япония. 

Т и п  а р е а л а. Трансевразиатский.
Сем. Ptiliidae
Ptenidium nitidum (Heer, 1841) – 2 экз: лов. 

№ 17.
Micridium halidaii (Matthews, 1868) – 1 экз: 

лов. № 19.
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Отмечается впервые.
Б и о л о г и я. Лесной мицетофильный вид, 

ксилодетритикол (Koch, 1989a). В лиственных и 
смешанных лесах. Преимущественно в дупли-
стых или гнилых снаружи дубах с белой или 
красно-бурой гнилой древесиной, но развивается 
и на других лиственных породах. Известен так-
же с хвойных деревьев. Встречается под корой и 
в древесине таких деревьев. Может развиваться 
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вместе с муравьями рода Lasius. Имаго нами от-
мечались в Московской обл. с весны до осени; и 
там нечаст.  

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европейская 
часть, ?Кавказ), Беларусь, Украина; Европа.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказский.
Ptiliolum caledonicum (Sharp, 1871) – 16 экз: 

лов. № 6 (2 экз.), лов. № 8 (1 экз.), лов. № 11 
(1 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов. № 14 (4 экз.), 
лов. № 16 (3 экз.), лов. № 17 (4 экз.).

Ptinella aptera (Guérin-Ménéville, 1839) – 
1 экз: лов. № 19.

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Отмечается впервые.

Б и о л о г и я. Лесной эвритопный и под-
корный вид, мицетофил, обитатель раститель-
ного детрита (Koch, 1989a). В лесах и парках, 
в биотопах вдоль рек. По биологии близок к 
P. limbata (Heer, 1841), но встречается также и 
на хвойных. Под трухлявой корой и в гниющей 
древесине.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-
ская часть, Кавказ), Беларусь, Украина, Закав-
казье, Средняя Азия; Северная Африка, Европа, 
Малая Азия, Северная Америка. 

Т и п  а р е а л а. Голарктический.
Ptinella johnsoni Rutanen, 1985 – 3 экз: лов. № 

8 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 

Отмечается впервые.
Б и о л о г и я. Под корой и в гниющей дре-

весине.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: отмечен 

для средней полосы европейской части; Север-
ная Европа, Северная Америка.

Т и п  а р е а л а. Голарктический.
Ptinella tenella (Erichson, 1845) – 1 экз: лов. № 11.
Pteryx splendens Strand, 1960 – 2 экз: лов. № 9. 
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 

Отмечается впервые.
Б и о л о г и я. Под корой и в гниющей древе-

сине, иногда в подстилке. Довольно редок.
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (средняя 

полоса европейской части), Северная и отчасти 
Средняя Европа. 

Т и п  а р е а л а. Европейский.
Pteryx suturalis (Heer, 1841) – 9 экз: лов. № 6     

(1 экз.), лов. № 10 (2 экз.), лов. № 14 (2 экз.), лов. 
№ 16 (2 экз.), лов. № 17 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).

Acrotrichis insularis (Mäklin, 1852) – 1 экз: 
лов. № 17.

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Отмечается впервые здесь и на территории Рос-
сии в целом.

Б и о л о г и я.  Эвритопный лесной и грибной 
вид. На лесных опушках, в садах, заболоченных 
лесах. В разлгающихся растительных остатках, 
гнилой листве, в навозе и на падали, в компосте 
(Koch, 1989a). 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Европа,  Северная 
Африка, Северная Америка, Австралия,

Т и п  а р е а л а. Голарктико-австралийский.
Acrotrichis intermedia (Gillmeister, 1845) – 9 экз: 

лов. № 14 (1 экз.), лов. № 16 (2 экз.), лов. № 18 
(6 экз.).

Acrotrichis rugulosa Rosskothen, 1935 – 3 экз: 
лов. № 17 (1 экз.), лов. № 18 (2 экз.).

Сем. Leiodidae
Anisotoma castanea (Herbst, 1791) – 1 экз: 

лов. № 14.
Anisotoma humeralis (Herbst, 1791) – 2 экз: 

лов. № 9 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).
Anisotoma orbicularis (Herbst, 1791) – 8 экз: 

лов. № 9 (4 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.), 
лов. № 17 (2 экз.).

Agathidium discoideum Erichson, 1845 – 1 экз: 
лов. № 9.

Agathidium nigrinum Sturm, 1807 – 1 экз: 
лов. № 15.

Agathidium nigripenne (Fabricius, 1792) – 18 экз: 
лов. № 2 (1 экз.), лов. № 8 (2 экз.), лов. № 9 (3 экз.), 
лов. № 10 (1 экз.), лов. № 11 (2 экз.), лов. № 13 
(4 экз.), лов. № 14 (3 экз.), лов. № 18 (2 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 
Видимо, не редок, но ранее отмечался единично 
(Palmén, 1946, Yakovlev et al., 2000).

Б и о л о г и я.  Миксомицетофаг и, очевид-
но, мицетофаг.  В лиственных и смешанных ле-
сах, а также в околоречных биотопах. Жуки, по 
нашим наблюдениям, встречаются обычно под 
сильно отстающей (а порой и сокоточивой) ко-
рой лиственных и хвойных деревьев (отмечен 
нами в основном под корой осины, ясеня, клена 
ясенелистного и ели со слизеобразным плаз-
модием миксомицетов, в частности Physarum 
nutans Pers. на ясене); отмечен также нами на 
Fomes fomentarius, Fomitopsis betulina (Bull.) 
B.K. Cui [=Piptoporus betulinus Bull.) P. Karst.] и 
некоторых других грибах, например, Cerioporus 
mollis (Sommerf.) Zmitr. et Kovalenko [= Datronia 
mollis (Sommerf.) Donk] на Урале и в Зауралье 
(Красуцкий, 2005) и на Phellinus igniarius (L.) 
Quél. в Кировской обл. (Юферев, 1982). Встре-
чается также во мху, в частности растущем на 
деревьях. Жуки часто отмечались нами в Мо-
сковской обл. с апреля до октября. По наблюде-
ниям в Карелии, прослеживается положитель-
ная корреляция находок этого вида с грибом 
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Chondrostereum purpureum (rs = 0,56, р < 0,05).
Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-

ская часть, Кавказ), Беларусь, Украина, Закавка-
зье, Казахстан; Европа, Малая Азия.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказско-казахстанско-
переднеазиатский.

Agathidium pisanum Brisout de Barneville, 
1872 – 40 экз: лов. № 6 (1 экз.), лов. № 9 (4 экз.), 
лов. № 10 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.), лов. № 13 
(16 экз.), лов. № 15 (3 экз.), лов. № 16 (6 экз.), 
лов. № 17 (3 экз.), лов. № 18 (2 экз.), лов. № 19 
(3 экз.). 

Agathidium plagiatum Gyllenhal, 1810 – 1 экз: 
лов. № 9.

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Отмечается впервые.

Б и о л о г и я. Лесной стенотопный вид, 
миксомицетофил и мицетофил (Koch, 1989a). 
В Московской обл. отмечен в смешанных ле-
сах. Под зараженной грибами и миксомице-
тами листвой и рыхлой корой. Жуки иногда 
встречались в Московской обл. на миксо-
мицетах Ceratiomyxa fruticulosa (O.F. Müll.) 
T. Macbr., Arcyria incarnata (Pers.) Pers., 
Trichia favoginea (Batsch) Pers., Lamproderma 
echinulatum (Berk.) Rostaf., Comatricha nigra 
(Pers.) J. Schröt. Большей частью ловится еди-
нично в оконные ловушки и здесь очень редок 
(Никитский и др., 1996).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-
ская часть, Кавказ), Украина, Закавказье; Евро-
па, Передняя Азия.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказско-передне-
азиатский.

Agathidium rotundatum (Gyllenhal, 1827) – 4 экз: 
лов. № 17 (1 экз.), лов. № 18 (3 экз.).

Agathidium seminulum (Linnaeus, 1758) – 11 экз: 
лов. № 6 (3 экз.), лов. № 7 (1 экз.), лов. № 13 (3 экз.), 
лов. № 14 (2 экз.), лов. № 16 (2 экз.).

Sciodrepoides alpestris Jeannel, 1934 – 1 экз: 
лов. № 14.

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Отмечается впервые.

Б и о л о г и я. Стенотопный некрофильный, ак-
тивный нередко в темное время суток вид (Koch, 
1989a). В Средней Европе отмечен на теплых 
склонах, альпийских лугах, указан у входа в пеще-
ры (Koch, 1989a). Встречается в подстилке и на па-
дали. В Московской обл. собраны нами в апреле–
июне в основном в оконные ловушки, стоящие на 
опушках хвойно-мелколиственных лесов. Редок. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (отмечен 
в средней полосе европейской части, Сибирь, 

Дальний Восток), Беларусь, Казахстан; в основ-
ном Средняя Европа, Япония.

Т и п  а р е а л а. Евро-сибирско-казахстан-
ско-дальневосточный.

Apocatops nigrita (Erichson, 1837) – 9 экз: 
лов. № 7 (1 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов. № 15   
(1 экз.), лов. № 16 (6 экз.).

 Сем. Staphylinidae
Trimium brevicorne (Reichenbach, 1816) – 

119 экз: лов. № 2 (4 экз.), лов. № 6 (7 экз.), 
лов. № 7 (2 экз.), лов. № 9 (8 экз.), лов. № 13    
(8 экз.), лов. № 14 (20 экз.), лов. № 15 (2 экз.), 
лов. № 16 (44 экз.), лов. № 17 (13 экз.), лов. № 18             
(2 экз.), лов. № 19 (9 экз.).

Scaphisoma agaricinum (Linnaeus, 1758) – 58 экз: 
лов. № 9 (1 экз.), лов. № 13 (4 экз.), лов. № 14 
(4 экз.), лов. № 15 (2 экз.), лов. № 16 (8 экз.), 
лов. № 17 (6 экз.), лов. № 18 (33 экз.).

Scaphisoma boreale Lundblad, 1952 – 74 экз: 
лов. № 3 (1 экз.), лов. № 13 (4 экз.), лов. № 14 
(34 экз.), лов. № 16 (6 экз.), лов. № 17 (22 экз.), 
лов. № 18 (7 экз.).

Scaphisoma inopinatum Löbl, 1967 – 3 экз: 
лов. № 15 (2 экз.), лов. № 18 (1 экз.).

Scaphisoma subalpinum Reitter, 1880 – 21 экз: 
лов. № 9 (1 экз.), лов. № 13 (4 экз.), лов. № 14 
(6 экз.), лов. № 16 (2 экз.), лов. № 18 (6 экз.), 
лов. № 19 (2 экз.).

Сем. Lucanidae
Ceruchus chrysomelinus (Hochenwarth, 

1785) – 1 экз: лов. № 9.
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  

Редок, но может быть довольно обычен локаль-
но в подходящих местообитаниях. Неоднократ-
но отмечался в южных районах (Yakovlev et 
al., 1995, Siitonen et al., 1996, Хумала, Полевой, 
2009, Jakovlev et al., 2014). Внесен в Красные 
книги Карелии (категория 3, VU) и Финляндии 
(категория EN).

Б и о л о г и я. Приурочен преимущественно к 
старым хвойным и смешанным лесам, мало затро-
нутым антропогенным воздействием. Развивается 
во влажных красно-бурых древесных гнилях чаще 
на валеже различных пород деревьев (Mannerkoski 
et al., 2010). В Московской обл. отмечен в основ-
ном на ели (Никитский и др., 1996) и березе.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европейская 
часть, Западный Кавказ (горы), Сибирь), Беларусь, 
Украина; в основном Северная и Средняя Европа.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказско-сибирский 
(борео-монтанный).

Platycerus caprea (De Geer, 1774) – 1 экз: 
лов. № 17.
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Сем. Scirtidae
Contаcyphon padi (Linnaeus, 1758) – 5 экз:  

лов. № 6 (2 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов.   № 16 
(2 экз.).

Contacyphon punctipennis (Sharp, 1872) – 
1 экз: лов. № 19.

Contacyphon variabilis (Thunberg, 1787) – 
3 экз: лов. № 7. 

Сем. Eucnemidae
Hylis procerulus (Mannerheim, 1823) – 1 экз: 

лов. № 14.
 Сем. Throscidae
Aulonothroscus laticollis (Rybiński, 1897) – 

1 экз: лов. № 10.
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  

Единственная находка из заповедника Кивач 
(Siitonen et al., 1996). Вид внесен в Красную 
книгу Карелии (категория 4, DD) и Финляндии 
(категория CR).

Б и о л о г и я. Развивается в сильно раз-
ложившейся (по типу бурых гнилей), мягкой 
древесине хвойных (ель) и лиственных (осина, 
береза) деревьев. Личинки живут обычно в ко-
лодах и сваленных стволах деревьев, питаясь 
очень гнилой древесиной или ее соком, воз-
можно, с мицелием грибов (т.е. являются скорее 
сапро-ксило-мицетофагами). Цикл развития, ве-
роятно, двулетний, хотя возможно и однолетнее 
развитие. Лёт жуков в  Московской обл. обычно 
с конца мая до июля (Никитский и др., 1996). 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (север 
и средняя полоса европейской части, Сибирь, 
Дальний Восток), Беларусь; Северная и Сред-
няя Европа.

Т и п  а р е а л а. Евро-сибирско-дальнево-
сточный.

Сем. Elateridae
Athous subfuscus (Müller, 1764) – 3 экз: лов. № 7 

(1 экз.), лов. № 9 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.).
Diacanthous undulatus (De Geer, 1774) – 3 экз: 

лов. № 10 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.), лов. № 16 
(1 экз.).

Denticollis linearis (Linnaeus, 1758) – 1 экз: 
лов. № 2.

Liotrichus affinis (Paykull, 1800) – 1 экз: 
лов. № 14.

Paraphotistus impressus (Fabricius, 1792) – 
1 экз: лов. № 17.

Ampedus nigrinus (Herbst, 1784) – 2 экз: 
лов. № 9 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.).

Ampedus nigroflavus (Goeze, 1777) – 2 экз: 
лов. № 17 (2 экз.).

Ampedus pomorum (Herbst, 1784) – 1 экз: 
лов. № 16.

Сем. Cantharidae
Rhagonycha atra (Linnaeus, 1767) – 1 экз: 

лов. № 16.
Podistra schoenherri (Dejean, 1837) – 1 экз: 

лов. № 2
Malthodes brevicollis (Paykull, 1798) – 1 экз: 

лов. № 6. 
Malthodes guttifer Kiesenwetter, 1852 – 3 экз: лов. 

№ 6 (1 экз.), лов. № 10 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).
Malthodes spathifer Kiesenwetter, 1852 – 4 экз: 

лов. № 6 (2 экз.), лов. № 16 (2 экз.).
Сем. Ptinidae
Ptilinus fuscus Geoffroy, 1785 – 2 экз: лов. № 14.
Сем. Trogossitidae
Ostoma ferruginea (Linnaeus, 1758) – 1 экз: 

лов. № 10.
Сем. Sphindidae
Sphindus dubius (Gyllenhal, 1808) – 2 экз: 

лов. № 17.
Aspidiphorus orbiculatus (Gyllenhal, 1808) –  

18 экз: лов. № 4 (1 экз.), лов. № 7 (1 экз.), 
лов. № 9 (1 экз.), лов. № 10 (2 экз.), лов. № 13 
(3 экз.), лов. № 14 (3 экз.), лов. № 17 (6 экз.), 
лов. № 18 (1 экз.).

Сем. Nitidulidae
Epuraea neglecta  (Heer, 1841) – 1 экз: 

лов .  №  15.
Epuraea pygmaea Gyllenhal, 1808 – 1 экз: лов. 

№ 8. Развивается под корой хвойных деревьев, 
заселенных короедами (Никитский и др., 1996).

Epuraea silacea (Herbst, 1783) – 4 экз: лов. № 9 
(2 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.).

Epuraea terminalis (Mannerheim, 1843) – 22 экз: 
лов. № 1 (2 экз.), лов. № 4 (1 экз.), лов.  № 5 (4 экз.), 
лов. № 7 (4 экз.), лов. № 8 (9 экз.), лов. № 11 
(1 экз.), лов. № 12 (1 экз.).

Epuraea thoracica Tournier, 1872 – 1 экз: 
лов. № 11. Вид обитает под корой сосен и елей, 
заселенных или недавно покинутых короедами 
(Никитский и др., 1996).

Epuraea unicolor (Olivier, 1790) – 2 экз: 
лов. № 15 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).

Epuraea variegata (Herbst, 1793) – 10 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 14 (2 экз.), лов. № 16 
(5 экз.), лов. № 17 (2 экз.).

Cyllodes ater (Herbst, 1792) – 3 экз: лов. № 9.
Cychramus luteus (Fabricius, 1787) – 1 экз: 

лов. № 6.
Glischrochilus hortensis (Geoffroy, 1785) – 

10 экз: лов. № 8 (4 экз.), лов. № 9 (3 экз.), 
лов. № 15 (3 экз.).

Glischrochilus quadripunctatus (Linnaeus, 
1758) – 4 экз: лов. № 8 (1 экз.), лов. № 9 (1 экз.), 
лов. № 14 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).
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Сем. Monotomidae
Rhizophagus cribratus Gyllenhal, 1827 – 1 экз: 

лов. № 19.
Rhizophagus dispar (Paykull, 1800) – 40 экз: 

лов. № 1 (2 экз.), лов. № 2 (1 экз.), лов. № 7 (4 экз.), 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 9 (6 экз.), лов. № 13 
(4 экз.), лов. № 14 (3 экз.), лов. № 15 (10 экз.), 
лов. № 16 (5 экз.), лов. № 18 (4 экз.).

Rhizophagus fenestralis (Linnaeus, 1758) – 2 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.).

Rhizophagus nitidulus (Fabricius, 1798) – 2 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 10 (1 экз.).

Rhizophagus puncticollis Sahlberg, 1837 – 35 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 9 (13 экз.), лов. № 11 
(3 экз.), лов. № 13 (2 экз.), лов. № 15 (16 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
В основном единично в южных районах 
(Jakovlev et al., 2014), локально регистриро-
вался массово (Siitonen et al., 1996). Вид внесен 
в Красные книги Карелии (Категория 3, NT) и 
Финляндии (категория RE).

Б и о л о г и я. Практически не изучена, ве-
роятно, жуки могут развиваться на различных 
породах. В Московской обл. в последнее десяти-
летие отмечался в оконных ловушках, стоящих 
на ели, березе и осине. В Карелии предпочитает 
осину, хотя также был отмечен на ели (Полевой и 
др., 2017). Наши сборы не выявили достоверной 
связи с каким-либо из видов дереворазрушающих 
макромицетов.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (север 
и средняя полоса европейской части, Сибирь, 
Дальний Восток), Беларусь, Украина; Северная 
Европа, Словакия, Польша, п-ов Корея, Япония.

Т и п  а р е а л а. Северо-восточно-евро-си-
бирско-дальневосточный.

Сем. Silvanidae
Dendrophagus crenatus (Paykull, 1799) – 6 экз: 

лов. № 7 (1 экз.), лов. № 14 (2 экз.), лов. № 17 
(2 экз.), лов. № 18 (1 экз.).

Silvanoprus fagi (Guérin-Ménéville, 1844) – 3 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 11 (2 экз.).

Сем. Cryptophagidae
Cryptophagus labilis Erichson, 1846 – 2 экз: 

лов. № 10 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.).
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 

Отмечается впервые. Внесен в Красную книгу 
Финляндии (категория VU).

Б и о л о г и я.  Для Средней Европы ука-
зан, как стенотопный, лесной вид, ксилодетри-
тикол и мицетофаг (Koch, 1989b). Чаще встре-
чается в лиственных лесах и парках, а также 
на лесных опушках. Развивается под гнилой 

корой и в разлагающейся древесине нередко 
старых лиственных деревьев, особенно оси-
ны и дуба, иногда заселенных Lasius. Отмечен 
также в древесных гнилях яблони с муравья-
ми Myrmica и иногда на трутовых грибах из 
рода Polyporus (Koch, 1989b), а также грибе 
Hypholoma fasciculare (Huds.) P. Kumm. В Мо-
сковской обл. довольно редок, здесь жуки 
встречались нами с июня по август.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-
ская часть, Кавказ, Сибирь, Дальний Восток), 
Беларусь, Украина, Закавказье, Европа.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказско-сибирско-
дальневосточный.

Atomaria affinis (Sahlberg, 1834) – 13 экз: лов. 
№ 6 (2 экз.), лов. № 9 (1 экз.), лов. № 10 (3 экз.), 
лов. № 13 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.), лов. № 16 
(1 экз.), лов. № 17 (4 экз.).

Atomaria atrata Reitter, 1875 – 1 экз: лов. № 18.
Atomaria elongatula Erichson, 1846 – 6 экз: 

лов. № 7 (1 экз.), лов. № 12 (1 экз.), лов. № 13 
(1 экз.), лов. № 15 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.), 
лов. № 19 (1 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.  
Возможно не редок, но впервые обнаружен 
лишь недавно (Полевой и др., 2017).

Б и о л о г и я. В Московской обл. отме-
чен в бурой древесной гнили на липе и дубе 
(Никитский и др., 1996). Применительно к 
Кавказскому заповеднику указан для бурых 
древесных гнилей лиственных деревьев, за-
гнивающих веток и грибов (Никитский и др., 
2008). Наши сборы не выявили достоверной 
связи с каким-либо из видов дереворазруша-
ющих макромицетов.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (европей-
ская часть, Кавказ, Сибирь, Дальний Восток), 
Беларусь, Украина; Северная и Средняя Европа, 
Малая Азия.

Т и п  а р е а л а. Трансевразиатский.
Atomaria longicornis Thomson, 1863 – 2 экз: 

лов. № 12 (1 экз.), лов. № 16 (1 экз.).
Atomaria subangulata J. Sahlberg, 1926 – 1 экз: 

лов. № 4.
Atomaria turgida Erichson, 1846 – 1 экз: лов. 

№ 16.
Atomaria umbrina (Gyllenhal, 1827) – 1 экз: 

лов. № 16.
Atomaria vespertina Mäklin, 1853 – 1 экз: 

лов. № 4.
Сем. Erotylidae
Dacne bipustulata (Thunberg, 1781) – 1 экз: 

лов. № 15.
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Сем. Cerylonidae
Cerylon deplanatum Gyllenhal, 1827 – 7 экз: 

лов. № 6 (6 экз.), лов. № 11 (1 экз.).
Cerylon fagi Brisout de Barneville, 1867 – 2 экз: 

лов. № 6 (1 экз.), лов. № 16 (1 экз.).
Cerylon ferrugineum Stephens, 1830 – 92 экз: лов. 

№ 2 (1 экз.), лов. № 3 (1 экз.), лов. № 8 (3 экз.), лов. 
№ 9 (10 экз.), лов. № 12 (4 экз.), лов. № 13 
(6 экз.), лов. № 14 (2 экз.), лов. № 15 (3 экз.), 
лов. № 16 (12 экз.), лов. № 17 (30 экз.), лов. № 18 
(18 экз.), лов. № 19 (2 экз.).

Cerylon histeroides (Fabricius, 1792) – 9 экз: 
лов. № 2 (1 экз.), лов. № 13 (3 экз.), лов. № 14 
(1 экз.), лов. № 15 (1 экз.), лов. № 17 (2 экз.), 
лов. № 19 (1 экз.).

Сем. Endomychidae
Endomychus coccineus (Linnaeus, 1758) – 

2 экз: лов. № 13 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.).
Сем. Corylophidae
Orthoperus corticalis (Redtenbacher, 1845) – 

2 экз: лов. № 14 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).
Orthoperus rogeri Kraatz, 1874 – 11 экз: лов. № 6 

(1 экз.), лов. № 8 (1 экз.), лов. № 13 (1 экз.), лов. 
№ 14 (2 экз.), лов. № 15 (5 экз.), лов. № 17 (1 экз.).

Сем. Latridiidae
Latridius consimilis Mannerheim, 1844 – 9 экз: 

лов. № 9 (1 экз.), лов. № 16 (5 экз.), лов. № 18 
(3 экз.).

Latridius hirtus Gyllenhal, 1827 – 37 экз: лов. 
№ 7 (1 экз.), лов. № 8 (3 экз.), лов. № 9 (1 экз.), 
лов. № 10 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.), лов. № 13 
(15 экз.), лов. № 14 (3 экз.), лов. № 15 (2 экз.), 
лов. № 16 (1 экз.), лов. № 17 (7 экз.), лов. № 18 
(1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).

Latridius minutus (Linnaeus, 1767) – 4 экз: 
лов. № 6 (1 экз.), лов. № 12 (1 экз.), лов. № 13 
(1 экз.), лов. № 14 (1 экз.).

Enicmus rugosus (Herbst, 1793) – 53 экз: лов. 
№ 6 (2 экз.), лов. № 7 (1 экз.), лов. № 8 (1 экз.), 
лов. № 9 (7 экз.), лов. № 10 (3 экз.), лов. № 13 
(10 экз.), лов. № 14 (6 экз.), лов. № 15 (4 экз.), 
лов. № 16 (1 экз.), лов. № 17 (13 экз.), лов. № 18 
(3 экз.), лов. № 19 (2 экз.).

Stephostethus pandellei (Brisout de Barneville, 
1863) – 3 экз: лов. № 8 (1 экз.), лов. № 14 (2 экз.).

Stephostethus rugicollis (Olivier, 1790) – 1 экз: 
лов. № 2.

Corticaria crenicollis Mannerheim, 1844 – 2 экз: 
лов. № 13 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.).

Corticaria lapponica (Zetterstedt, 1838) – 7 экз: 
лов. № 9 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.), лов. № 13 
(1 экз.), лов. № 17 (1 экз.), лов. № 19 (3 экз.).

Corticaria longicollis (Zetterstedt, 1838) – 7 экз: 
лов. № 3 (2 экз.), лов. № 6 (1 экз.), лов. № 7 

(1 экз.), лов. № 10 (1 экз.), лов. № 15 (1 экз.), 
лов. № 17 (1 экз.).

Corticaria serrata (Paykull, 1798) – 2 экз: 
лов. № 13 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).

Cortinicara gibbosa (Herbst, 1793) – 1 экз: 
лов. № 1.

Corticarina latipennis (J. Sahlberg, 1871) – 5 экз: 
лов. № 6 (1 экз.), лов. № 14 (1 экз.), лов. № 17 
(2 экз.), лов. № 19 (1 экз.).

Corticarina minuta (Fabricius, 1792) (= fuscula 
Gyllenhal, 1827) – 2 экз: лов. № 2.

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 
Вероятно обычен, но известен в основном по ста-
рым находкам из Южной части республики (Pal-
mén, 1946; Jakovlev et al., 2014).

Б и о л о г и я. Лесной вид, мицетофаг. В Шве-
ции указан для усохших берез, отмечен в остатках 
кормов диких животных. Единично указан для гри-
ба Fomes fomentarius. В Московской обл. нечаст, 
здесь жуки встречались нам с мая по сентябрь. 

По нашим данным, в Карелии предпочитает 
валеж, зараженный определенными видами гри-
бов: Armillaria cepistipes (rs = 0,83, р < 0,01), Fomes 
fomentarius (rs = 0,70, р < 0,01), Subulicystidium 
longisporum  (rs = 0,57, р < 0,05) и Botryohypochnus 
isabellinus (rs = 0,56, р < 0,05).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (север 
и средняя полоса европейской части, Сибирь, 
Дальний Восток), Беларусь, Северная и отчасти 
Средняя Европа, Северная Америка.

Т и п  а р е а л а. Голарктический.
Corticarina parvula (Mannerheim, 1844) (= obfus-

cata Strand, 1937); 13 экз: лов. № 7 (1 экз.), лов. 
№ 9 (3 экз.), лов. № 12 (2 экз.), лов. № 13 (1 
экз.), лов. № 14 (3 экз.), лов. № 16 (2 экз.), лов. 
№ 17 (1 экз.).

П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и. 
Отмечается впервые.

Б и о л о г и я. Лесной подкорный вид и ми-
цетофаг (Koch, 1989b). В хвойных и смешанных 
лесах. В гнилой подстилке, на корнях и свежих 
пнях елей, также на ветках елей, под отпавшей 
корой, на покрытом грибами хворосте и под 
гнилой корой, иногда в листовом опаде. Отме-
чен единично на грибе Daedaleopsis confragosa 
(Bolton) J. Schröt. Один из наиболее массовых 
видов, собираемых в осеннее время в Москов-
ской обл. под «чешуйками» коры и в трещинах 
коры деревьев, особенно в комлевой части живых 
елей. Отмечен здесь с апреля до октября. По на-
шим данным, в Карелии предпочитает валеж, зара-
женный определенными видами грибов: Trametes 
ochracea (rs = 0,61, р < 0,05), Hericium cirrhatum 
(rs = 0,59, р < 0,05).



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2018. Т. 123. ВЫП. 2 23

 Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия (север и 
средняя полоса европейской части), Беларусь,  
Северная и Средняя Европа.

Т и п  а р е а л а. Европейский.
Corticarina similata (Gyllenhal, 1827) – 4 экз: 

лов. № 12 (2 экз.), лов. № 14 (2 экз.).
Сем. Ciidae
Cis bidentatus (Olivier, 1790) – 2 экз: лов. 

№ 17 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).
Cis boleti (Scopoli, 1763) – 7 экз: лов. № 9 

(2 экз.), лов. № 13 (5 экз.).
Cis comptus Gyllenhal, 1827 – 1 экз: лов. № 18 

(1 экз.).
Cis dentatus Mellié, 1848 – 3 экз: лов. № 6 

(1 экз.), Лов. №14 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).
Cis jacquemartii Mellié, 1848 – 2 экз: лов. № 11 

(1 экз.), лов. № 15 (1 экз.).
Cis lineatocribratus Mellié, 1848 – 1 экз: лов. № 4.
Ennearthron cornutum (Gyllenhal, 1827) – 

2 экз: лов. № 14 (1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).
Ennearthron palmi Lohse, 1966 – 1 экз: лов. № 5.
Dolichocis laricinus (Mellié, 1848) – 1 экз: 

лов. № 18.
Orthocis alni (Gyllenhal, 1813) – 1 экз: лов. № 9.
Sulcacis fronticornis (Panzer, 1805) – 1 экз: 

лов. № 13.
Сем. Melandryidae
Orchesia micans (Panzer, 1793) – 1 экз: 

лов. № 3.
Wanachia triguttata (Gyllenhal, 1810) – 1 экз: 

лов. № 17.
Сем. Tenebrionidae
Mycetochara flavipes (Fabricius, 1792) – 1 экз: 

лов. № 17.
Сем. Salpingidae
Salpingus ruficollis (Linnaeus, 1760) – 2 экз: 

лов. № 1 (1 экз.), лов. № 19 (1 экз.).
Сем. Scraptiidae
Anaspis ?-thoracica (Linnaeus, 1758) – 1 экз: 

лов. № 17.
Сем. Cerambycidae
Leptura thoracica Creutzer, 1799 – 3 экз: 

лов. № 17.
П р е д ы д у щ и е  н а х о д к и  в  К а р е л и и.    

Редок, отмечался единично в южных районах (Ху-
мала, Полевой, 2015). Внесен в Красную книгу 
Карелии (категория 3, VU), Ленинградской обл. 
(категория 2, EN) и Финляндии (категория CR).

Б и о л о г и я. Населяет лиственные и сме-
шанные леса. Заселяет влажную древесину ча-
сто крупных лиственных деревьев, еще стоящих 
или уже сваленных. Личинки большую часть 
жизни проводят в белой древесной гнили бере-
зы, осины, реже дуба, клена, ивы, ольхи, вяза 

и некоторых других пород. Зимуют личинки. 
Окукливаются в мае–июне. Лёт в июне–августе. 
Цикл развития 2–3-летний. 

Р а с п р о с т р а н е н и е. Россия: европейская 
часть, ?-Кавказ, Сибирь, Дальний Восток; Бе-
ларусь, Украина, Казахстан; Северная Европа, 
фрагментарно Средняя Европа, единично Юж-
ная Европа, Китай, Монголия, «Корея», Япония.

Т и п  а р е а л а. Евро-кавказско-казахстанско-
сибирско-дальневосточный.

Xylotrechus rusticus (Linnaeus, 1758) – 2 экз: 
лов. № 17.

Saperda perforata (Pallas, 1773) – 2 экз: лов. 
№ 14 (1 экз.), лов. № 17.

Сем. Brentidae
Trichapion simile (Kirby, 1811) – 3 экз: лов. № 11 

(1 экз.), лов. № 14 (2 экз.).
Сем. Curculionidae
Polydrusus tereticollis (De Geer, 1775) – 1 экз: 

лов. № 14.
Brachysomus echinatus (Bonsdorff, 1785) – 9 экз: 

лов. № 3 (2 экз.), лов. № 14 (4 экз.), лов. № 16 
(3 экз.).

Rhyncolus ater (Linnaeus, 1758) – 2 экз: лов. № 9 
(1 экз.), лов. № 17 (1 экз.).

Phloeophagus turbatus Schönherr, 1845 – 2 экз: 
лов. № 14.

Hylurgops palliatus (Gyllenhal, 1813) – 1 экз: 
лов. № 12. На сосне и ели.

Hylastes cunicularius Erichson, 1836 – 1 экз: 
лов. № 13. На ели и сосне.

Dryocoetes autographus (Ratzeburg, 1837) – 
1 экз: лов. № 11. На ели, реже сосне.

Dryocoetes hectographus Reitter, 1913 – 2 экз: 
лов. № 10 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.). На ели.

Crypturgus hispidulus Thomson, 1870 – 3 экз: 
лов. № 2. 

Crypturgus pusillus (Gyllenhal, 1813) – 3 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 11 (1 экз.), лов. № 12 
(1 экз.). 

Trypodendron signatum (Fabricius, 1792) – 5 экз: 
лов. № 8 (1 экз.), лов. № 10 (1 экз.), лов. № 11 
(3 экз.).

Anisandrus dispar (Fabricius, 1792) – 1 экз: 
лов. № 2.
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ON THE FAUNA OF SAPROXYLIC AND SOME OTHER COLEOPTERA, 
COLLECTED WITH TRUNK EMERGENCE TRAPS ON DEAD FALLEN 

ASPENS IN SOUTH KARELIA

A.V. Polevoi1, N.B. Nikitsky2, A.V. Ruokolainen3

One hundred and forty-four species of Coleoptera were collected with trunk emergence 
traps set on fallen aspen logs of different time since death in Kivach Nature Reserve, Republic 
Karelia.  The range of rare and remarkable species was found, including eight species new for 
Karelia and one new for Russia. The list of species is given. The data on distribution, biology 
and possible association with wood-decaying macrofungi are provided for rare and poorly 
known taxa.

Key words: Coleoptera, dead wood, aspen, Republic Karelia.
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Прибрежные лагуны представляют собой не-
глубокие прибрежные водоемы, отделенные от 
моря барьером (порогами, наносными косами, 
баром) и соединенные с ним (постоянно или вре-
менно) одним или несколькими узкими проливами 
(входами) (Лабай и др., 2014; Kjerfve, 1994). При-
брежные лагуны, как и эстуарии, часто относят к 
физически контролируемым системам, различа-
ющимся гидрологическим режимом, условиями 
рельефообразования и осадконакопления, харак-
тером грунта, соленостью, pH и Eh среды, а также 
развитием своеобразных сообществ живых орга-
низмов (Хлебович, 1974, 2012; Сафьянов, 1987; 
Бурковский, 2006; Лабай и др., 2014; Комплексные 
исследования Бабьего моря…, 2016; Столяров, 
2012, 2013, 2017; De Wit, 2011; Montagna, 2013). 
Переходный характер лагунных экосистем (от 
морских к солоноватоводным, пресноводным и 
континентальным) определяет их высокую про-
дуктивность (обилие питательных веществ) и в то 
же время неустойчивость, хрупкость и уязвимость 
вследствие изменений климатических условий, 
приливно-отливных явлений, гидрологическо-
го и солевого режимов водоема, а также воздей-

ствия антропогенных факторов (Лабай и др., 2014; 
Kjerfve, Magill, 1989; Basset, Abbiati, 2004; Esteves 
et al., 2008; Dennison et al., 2009).

В статье Столярова, Мардашовой (2017) основ-
ное внимание было уделено изучению структуры 
сублиторальных макробентосных сообществ в не-
скольких лагунных экосистемах Кандалакшского 
залива Белого моря. В настоящем исследовании 
охвачены все основные биотопы изучаемых лагун 
(соленый марш, верхняя, средняя, нижняя лито-
раль и сублитораль), а также рассмотрены особен-
ности видового разнообразия и закономерности 
пространственного распределения  литорального 
и сублиторального макробентоса в этих лагунах.

Макробентос – один из важнейших компонен-
тов биоразнообразия и продуктивности лагунных 
экосистем, поэтому его изучение актуально и важ-
но с точки зрения биомониторинга и понимания 
общих процессов формирования и деградации 
этих уникальных объектов.

Материал и методы исследования

Исследование макробентоса в  прибрежных 
экосистемах лагунного типа проводили летом 

УДК 574.5 (282.05+289)

ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРЫ ЛИТОРАЛЬНЫХ 
И СУБЛИТОРАЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ МАКРОБЕНТОСА 

В ПРИБРЕЖНЫХ ЛАГУННЫХ ЭКОСИСТЕМАХ 
(КАНДАЛАКШСКИЙ ЗАЛИВ, БЕЛОЕ МОРЕ)

А.П. Столяров 1

Изучены видовой состав, разнообразие и структура литоральных и сублито-
ральных  макробентосных  сообществ  в  нескольких  лагунных  экосистемах 
Кандалакшского залива Белого моря. Всего в исследованных экосистемах был 
встречен 51 вид зообентосных животных и 11 видов морских трав и водорослей. 
Выявлены различия в видовом составе и структуре литоральных и сублиторальных 
сообществ, что связано в основном с неблагоприятными условиями жизни 
на литорали (периодическое осушение,  распреснение, приливно-отливное 
волнение и т.д.) и развитием там немногих характерных эвритопных видов. 
В сублиторали формируются более разнообразные полимиксные сообщества 
макробентоса , различающиеся структурой в зависимости от специфических 
абиотических условий (степень открытости с внешней акваторией, особенности 
гидрологического и солевого режимов, характер грунта и др.) в каждой лагунной 
экосистеме. Литоральные виды имели большее сходство в своем распределении, 
чем сублиторальные, характеризовались меньшей специфичностью и большей 
эврибионтностью.

Ключевые слова: лагунные экосистемы, литоральный и сублиторальный 
макробентос, видовое разнообразие, структура.
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2013–2016 гг. в районе Биологической станции 
МГУ (рис. 1). В Ермолинской губе пробы отбира-
ли с 20 литоральных и 9 сублиторальных станций. 
В лагуне, расположенной в самом куту Кислой 
губы возле Ершовского озера, отбор проб прово-
дили с 18 и 7, а в небольшой лагуне на выходе из 
кутовой области за верхними порогами – с 18 и 
8 литоральных и сублиторальных станций соот-
ветственно. Пробы брали последовательно от ку-
товых участков исследуемых водоемов в сторону 
мористых районов, включая верхнюю, среднюю, 
нижнюю литораль и сублитораль. 

В приливно-отливной полосе на каждой стан-
ции брали два вида проб – рамками 12,5×12,5 и 
25×25 см. Мелкие организмы, такие как Hydrobia 
ulvae, полихеты и олигохеты, собирали на участ-
ке 12,5×12,5 см общей площадью 1/64 м2 до глу-
бины 8–10 см. Организмы средних размеров учи-
тывали под рамкой 25×25 см  общей площадью 
1/16 м2 до глубины залегания плотной безжизнен-
ной глины (20–35 см). Крупных беспозвоночных, 
глубоко зарывающихся в грунт (Arenicola marina 
и Mya arenaria), учитывали по норкам на площа-
ди 1 м2 и путем выкапывания пробных экземпля-
ров. На нижней литорали (а иногда и на средней) 
к стандартному отбору проб добавляли отбор в 
скоплениях Mytilus edulis. Дополнительно опре-

деляли проективное покрытие пляжа скопления-
ми мидий. Грунт, взятый с площади 1/64 и 1/16 м2, 
аккуратно промывали на сите с ячеей 0,5 и 1 мм 
соответственно. 

Сублиторальный макробентос отбирали с по-
мощью дночерпателя Экмана–Берджи с площадью 
захвата 1/40 или 0,025 м2 (по два дночерпателя на 
станцию в Ермолинской губе и по одному в двух 
лагунах кутовой области Кислой губы). Грунт про-
мывали на сите с ячеей 1 мм. 

Пробы просматривали прижизненно в лабо-
ратории. Для расчета биомассы определяли сы-
рой вес организмов. В некоторых случаях био-
массу определяли по ранее полученным соотно-
шениям между средними размерами животного 
и его биомассой. 

Параллельно со сбором гидробиологическо-
го материала определяли важнейшие параме-
тры среды. С помощью кондуктометра опреде-
ляли соленость на малой (конец отлива – начало 
прилива) и полной (конец прилива – начало от-
лива) воде в придонном слое. Характер грунта 
определяли визуально на четыре категории: 
ил, песчаный ил, илистый песок, песок).  Из-
меряли pH и Eh среды, а также глубину в суб-
литорали (с помощью маркированного конца с 
якорем). 

Рис. 1. Картосхема района исследования: 1 – лагуна кутовой области перед верхними 
порогами  рядом с Ершовским озером, 2 – лагуна кутовой области за верхними поро-

гами, 3 – лагуна Ермолинской губы
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Для каждой станции были получены значения 
плотности и биомассы видовых популяций, а так-
же посчитаны индексы видового разнообразия 
Шеннона (Shannon, Weaver, 1949).

Проведен статистический анализ данных с 
помощью пакетов прикладных программ PAST 
ver. 2.17c (Hammer et al., 2001) и SYSTAT 13.1 
(Systat Software, Inc., 2009). Для оценки сход-
ства сообществ, формирующихся на разных 
станциях (количественные данные), проводили 
кластерный анализ методом среднего присо-
единения на основе матриц сходства Пианки 
(Pianka, 1974):
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где Pik и Pjk – доля k-го вида для станций i и j, S – 
число видов.

Этот индекс малочувствителен к различиям 
по редким признакам, что позволяет нивелиро-
вать влияние «хвоста» случайных видов. 

При проведении кластер-анализа по качествен-
ному составу макрозоофитобентоса использовали 
индекс сходства Дайса–Съеренсена (Dice, 1945; 
Sørensen, 1948):

                       K = 2c / (а + b + 2c),

где с – число общих видов для станций X и Y, а 
и b – число видов, отмеченных лишь у одной из 
станций.

Для выбора приемлемой степени дробности по-
лученных кластеров использовали критерий «зна-
чимого сходства», который рассчитывается как 
верхняя 95%-я доверительная граница среднего 
сходства. В качестве меры нарушений в структуре 
бентосных сообществ использовали АВС-индекс 
(Warwick, 1986; Meire, Dereu, 1990): 

ABC ( ) /i i
i

B N W  ,

где Bi и Ni – значения (%) накопленных биомассы 
и численности первых по порядку (i) видов, W – 
общее число видов. 

АВС-индекс может принимать как отрица-
тельные, так и положительные значения. По-
ложительные значения индекса соответствуют 
нормальным, а отрицательные – нарушенным 
сообществам. Высокие  положительные значе-
ния индекса показывают, что доминирование по 
биомассе выражено значительно сильнее, чем по 
плотности видовых популяций, а отрицательные 
значения показывают, что кривая рангового рас-

пределения  «вид – обилие» убывает более резко 
для плотности популяций, чем для биомасс.

Результаты и обсуждение

 Абиотические условия и характеристика 
районов  исследования. Губа Кислая, распо-
ложенная в 2 км от ББС МГУ (Кандалакшский 
залив, 66° с.ш. и 33° в.д.), имеет хорошее  со-
общение с морем (рис. 1). Кут губы отделен от 
основной части порогами, что  затрудняет водо-
обмен с внешней акваторией. Исследование про-
водили в небольшой лагуне, расположенной в 
начале порогов и отделенной этими порогами от 
остальной акватории, а также в лагуне, располо-
женной за порогами (самый кут губы) и связанной 
с Ершовским озером узкой перемычкой. Лагунная 
экосистема Ермолинской губы расположена север-
нее вышеперечисленных и отделена от основного 
бассейна Ругозерской губы мелководным порогом. 
Исследованные экосистемы были примерно оди-
накового размера (500–600 м) и одинаковой глуби-
ны (максимальные глубины 3–5 м). 

Сублитораль всех лагун была представлена 
в основном илами или песчанистыми илами 
(табл. 1, 2). Наиболее заиленными оказались 
осадки Ермолинской губы, чаще со значитель-
ным содержанием детрита (много полуразложив-
шихся морских трав и водорослей – зостера и фу-
кусы) и запахом сероводорода. Наименее заилен-
ной была лагуна, расположенная возле Ершов-
ского озера, осадки которой представлены в ос-
новном песчанистыми илами. Промежуточное 
положение занимала лагуна в начале порогов 
кутовой области Кислой губы. Надо отметить, 
что литорали этих водоемов также несколько 
различались. В Ермолинской губе была самая 
пологая и широкая литораль, представленная в 
основном илами с высоким содержанием алев-
ропелитовой фракции грунта. В лагуне рядом с 
Ершовским озером литораль была не такой ши-
рокой с превалированием песчанисто-илистых 
и илисто-песчанистых осадков, а в лагуне на 
выходе из кутовой области литораль была уже 
предыдущих и характеризовалась в основном 
мелкозернистыми илистыми песками (табл. 1, 
2). Соленость придонной воды во всех лагунах 
в период взятия проб (июль–сентябрь) была вы-
сокой (22–25 ‰), за исключением района куто-
вой лагуны, примыкающей к Ершовскому озеру, 
где она снижалась до 15 ‰ (табл. 1, 2). 

В табл. 1, 2 представлены показатели основных 
абиотических факторов исследованных лагунных 
экосистем. 
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Т а б л и ц а  1
Параметры среды в кутовом районе губы Кислой в конце августа – начале сентября 2015 г. (сублитораль), 

июле 2014 (литораль на выходе) и 2016 гг. (литораль в самом куту)

Разрез Станция

Абиотический фактор
фракция грунта (%) pH Eh cоленость, ‰

глубина, м
> 1 мм 1–0,5 мм 0,5–0,25 

мм 0,25–0,1 мм < 0,1 мм в поверхностном слое 
грунта, мв

у уреза 
воды или в 
придонном 
слое воды

Лагуна кутовой области возле Ершовского озера (литораль)

1 н.л. 2 3 9 61 25 7,9 –40 19–20

Кут
ср.л. 10 9 12 56 13 7,8 –7

в.л. 18 13 18 43 8 6,9 +90

2 н.л. 15 29 17 33 6 8,1 –30 20–22

ср.л. 10 35 17 33 5 8,1 +60

в.л. 40 15 8 9 28 7,5 +100

3 н.л. 24 15 8 42 11 8,1 0;+30 20–22

ср.л. 13 16 15 46 10 8,0 0;–20

в.л. 15 10 9 58 8 7,3 +100

4 н.л. 18 6 12 49 15 8,1 –40 20–22

ср.л. 2 4 6 60 28 8,0 –50

в.л. 28 10 9 45 8 7,3 +50

5 н.л. 2 5 17 53 23 8,1 –100 22–24

ср.л. 3 7 25 54 11 8,0 –50

в.л. 7,3 +20

6 н.л. 24 8 24 39 5 8,1 –50 24–25

Порог
ср.л. 14 15 32 35 4 8,0 +30

в.л. 40 23 21 15 1 7,3 +100

Лагуна кутовой области возле Ершовского озера (сублитораль)

1–2 1 5 20 15 30 30 6,9 –115 15 8–9

2 2 25 15 15 15 30 7,3 –130 15 3,5

2 3 5 12 19 44 20 6,8 –30 15 2,5

3 4 1 2 6 63 29 6,9 –30 25 10,5

4 5 2 3 6 39 50 6,7 –100 25 10,5

4–5 6 1 3 5 47 44 6,9 –30 25 5

5–6 7 2 6 20 48 24 7,0 –30 25 4,5

Лагуна кутовой области на выходе (литораль)

1 н.л. 2 4 2 57 35 8,0 –50 19–20

Кут
ср.л. 5 2 10 78 5 8,0 –40; –50

в.л. 19 19 13 43 6 7,4 –70

2

н.л. 1 2 2 63 32 7,9 0; –50 19–20

ср.л. 2 1 5 74 18 7,8–7,9 +50

в.л. 8 7 15 60 10 7,2 –50
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maritima, Aster tripolium, Salicornia pojarkovae, 
Ruppia maritima и др.). Морские водоросли (Fucus 
vesiculosus,  Cladophora sericea)  и морская трава 
Zostera marina преимущественное развитие полу-
чали в нижней литорали, а также частично в сред-
ней и сублиторали. Надо отметить большее разви-
тие зостеры и макрофитов в Ермолинской губе и 
меньшее в районе губы Кислой (особенно в лагу-
не, расположеной  на выходе из кутовой области) 
(табл. 3). 

В Кислой губе кутового района (рядом с Ер-
шовским озером) были обнаружены 18 сублито-
ральных и 20 литоральных видов беспозвоноч-
ных животных (всего 29 видов зообентосных 
организмов), в лагуне, расположенной немного 
мористее,  – 21 вид в сублиторали и столько же 

Разрез Станция

Абиотический фактор
фракция грунта (%) pH Eh cоленость, ‰

глубина, м
> 1 мм 1–0,5 мм 0,5–0,25 

мм 0,25–0,1 мм < 0,1 мм в поверхностном слое 
грунта, мв

у уреза 
воды или в 
придонном 
слое воды

3 н.л. 1 2 2 55 40 7,6 0; –30 20.6

ср.л. 1 1 1 47 50 7,6 +50

в.л. 7 19 19 37 18 7,3 0; +15

4 н.л. 1 2 3 30 64 7,4 +50 21

ср.л. 2 3 5 60 30 7,1 –180

в.л. 3 20 45 30 2 6,9 –80

5 н.л. 2 1 3 29 65 8,0 +40 19–20

ср.л. 3 3 4 33 57 7,8 +30

в.л. 3 7 10 78 2 7,4 +20

6 н.л. 1 1 11 74 13 8,1 0;+30 21–22

Море
ср.л. 2 8 13 72 5 8,0 +70

в.л. 26 34 38 1 1 7,9 +100

Лагуна кутовой области на выходе (сублитораль)

1–2 1 1 2 4 46 47 7,0 0 24–25 1,3

2 2 1 2 34 30 33 6,6 –150 24–25 1,7

3 3 0 1 3 38 58 6,8 –50 25 2,0

3 4 16 4 10 25 45 6,8 –130 24–25 2,0

4 5 2 4 4 28 62 6,9 –130 25 2,3

4 6 1 1 3 57 38 6,9 –60 25 2,5

5 7 1 2 6 4 87 6,8 –20 25 2,8

6 8 4 4 20 63 9 6,8 –30 25 3,8

О б о з н а ч е н и я:  н.л. – нижняя литораль, ср.л. – средняя литораль, в.л. – верхняя литораль.

  Видовой состав и общие показатели струк-
туры сообщества. Всего в исследованных эко-
системах был встречен 51 вид зообентосных 
животных и 11 видов морских трав и водорослей 
(табл. 3). При этом наибольшего разнообразия до-
стигали полихеты (17 видов), моллюски (10 видов 
брюхоногих и 5 видов двустворчатых) и ракообраз-
ные (6 видов), меньше всего встречено  иглокожих 
(1 вид) и асцидий  (1 вид). Значительную роль в со-
обществе макрозообентоса играли солоноватовод-
ные олигохеты (2 вида) и насекомые (4 вида), что 
свидетельствует о менее  морском характере фаун 
этих водоемов (табл. 3). Из макрофитов по видо-
вому составу преобладали солончаковые расте-
ния, распространенные в основном в соленом мар-
ше и верхней  литорали (Juncus atrofuscus, Glaux 

Окончание табл. 1
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(21) на литорали (всего 32 вида), в лагунной эко-
системе Ермолинской губы было найдено 21 и 25 
видов, соответственно (всего 34 вида), т.е. было 
встречено примерно одинаковое число видов, за 
исключением самой кутовой части губы Кислой, 

Т а б л и ц а  2
Параметры среды в Ермолинской губе в июле 2013 г. (литораль) и в августе 2014 г. (сублитораль)

Разрез Станция

Абиотические факторы

характер грунта
pH Eh соленость, ‰

глубина (м)в поверхностномслое 
грунта, мв

у уреза воды или в 
придонном слое воды

Литораль

1 (кут) н.л. ил 20–21

ср.л. ил

в.л. ил. песок, мелкий песок

2 н.л. ил

ср.л. ил, песчанистый ил

в.л. илистый песок

3 н.л. ил 20–21

ср.л. ил

в.л. песч. ил, илистый песок

4 ниж. л. ил

ср.л. песчанистый ил, ил

в.л. илистый песок

5 н.л. ил 19–20

ср.л. песчанистый ил

в.л. илистый песок

6 (м.б.) н.л. илистый песок с ракушей 20–21

море ср.л. ил. песок, мелкий песок

в.л. песок, илистый песок

Сублитораль

1 (кут) 1 ил, раст. остатки 6,8 –180  21–22 1

2 2 ил, раст. остатки 7,6 –100 21–22 1,5–2

3 3 ил, раст. остатки 7,0 –180 21–22 2–2,5

4 4 ил, раст. остатки 7,1 –150  21–22 3

5 5 ил, раст. остатки 7,0–7,1 –160 21–22 4–5

6 (м.б.) 6 ил, раст. остатки 7,4 –150 21–22 1

Море 7 ил, раст. остатки 7,2 –150 21–22 1,5–2

Море 8 ил, раст. остатки 7,1 –150 21–22 2,5–3

Море 9 ил, раст. остатки 7,1 –170 21–22 2,5–3

О б о з н а ч е н и я:  раст. остатки – растительные остатки Cladophora  sericea, Zostera marina, Fucus vesiculosus на разных 
стадиях разложения; м.б. – мидиевая банка.

где число видов в сублиторали было немного 
меньше, вследствие ее большей опресненности 
(табл. 3). Надо отметить, что во всех исследован-
ных лагунах в сублиторали преобладал литораль-
но-сублиторальный комплекс видов. Однако чем 
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Т а б л и ц а  3
Список видов макробентоса, встреченных в бентали губы Ермолинской и кутового района губы Кислой 

летом  2013, 2014, 2015, 2016 гг.

Макробентос

Лагуна кутовой 
области перед 
верхними  
порогами

Лагуна кутовой 
области за 
верхними  
порогами

Ермолинская губа

Зообентос 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4
Кл. Polychaeta
1. Harmothoe imbricata (Linnaeus) – – – – + – – – + – – –
2. Nereimyra punctata (Müller) + – – – + + – – + – – –
3. Pygospio elegans Clapared – – – – + – + – + – + +
4. Polydora ciliata (Johnston) – – – – – – – – + – – –
5. Scoloplos armiger (O. F. Müller) + + + – + + + – – + + –
6. Arenicola marina (Linnaeus) – + + – – + + – + + + –
7.  Alitta virens Sars – – + – – – – – – – – –

8. Eteone longa  (Fabricius) – + + – – – – – – – – –

9. Fabricia  sabella (Ehrenberg) – – + – – – – – – + – –
10. Micronephthys minuta (Theel) + – – – + + – – + – – –
11. Capitella capitata (Fabricius) – – – – – – – – + – – –
12. Terebellides stroemi Sars + – – – + – – – – + – –

13. Pectinaria koreni (Malmgren) + – – – + + – – – – – –

14. Phyllodoce maculata (Linnaeus) + – – – + – – – – – – –

15. Phyllodoce citrina Malmgren – – – – + – – – – – – –

16. Pholoe minuta (Fabricius)  – – – – + – – – – – – –
17. Sabellides octocirrata (M. Sars)  – – – – + – – – – – – –
Кл. Enteropneusta
18. Saccoglossus mereschkowskii Wagner + – – – – – – – – – – –
Кл. Oligochaeta

19. Paranais litoralis  (Müller, 1780) – – + + – – – + + + + +

20. Tubifi coides benedeni (Udekem) – + + + + + + – + + + +
Кл. Gastropoda
21. Littorina littorea (Linnaeus) – + + + + + + + + + + –
22. Littorina saxatilis (Olivi) – + + + – – + + – – + +
23. Littorina obtusata (Linnaeus) – + + – – – + + – – – –
24. Buccinum undatum Linnaeus – – – – – – – – – + – –
25. Hydrobia ulvae (Pennant) + + + + + + + + + + + +
26. Onoba aculeus (Gould) – – – – – – – – + + – –
27. Cylichna alba (Brown) + – – – – – – – – – – –
28. Lacuna neritoidea (Gould) – – – – – – – – – + – –
29. Cylichnoides occultus (Mighels et C.B. Adams) – – – – – – – – – + – –
30. Cryptonatica affi nis (Gmelin) – – – – + – – – – – – –
Кл. Bivalvia
31. Mytilus edulis Linnaeus + + + + – + + + + + + +
32. Macoma balthica (Linnaeus) + + + + + + + + + + + +
33. Mya arenaria Linnaeus + + + – – + + – – + + +
34. Musculus laevigatus (Gray) – – – – – – – – + – – –
35. Nicania montagui (Dillwyn) + – – – – – – – – – – –
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больше была связь лагуны с морем и чем мористее 
она была расположена, тем больше встречалось 
морских  менее эвригалинных сублиторальных 
видов (в основном полихет, иглокожих, асцидий) 
(табл. 3). С другой стороны, чем сильнее была за-
регулирована лагуна и, соответственно, чем мень-

Макробентос

Лагуна кутовой 
области перед 
верхними  
порогами

Лагуна кутовой 
области за 
верхними  
порогами

Ермолинская губа

Зообентос 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4
Кл. Crustacea

36. Jaera albifrons  Leach – – – – – + + – – – + –

37. Gammarus duebeni  Liljeborg – – – + – – + – – – – –

38. Pontoporeia femorata Kroyer + – – – + – – – + – – –
39. Crassicorophium bonellii (Milne Edwards) – – – – – – – – + – – –
40. Atylus carinatus (Fabricius) – – – – – – – – + – – –
41. Caprella linearis (Linnaeus)  – – – – + – – – – – – –
Кл.  Asteroidea
42. Asterias rubens Olivi  – + – – + + – – – – – –
Кл.Ascidiacea
43. Molgula griffi thsii (MacLeay) – – – – + – – – – – – –
Кл. Insecta
44. Chironomus salinarius Kieffer – + + – – + – – + + + +
45. Cladotanytarsus mancus Walker + + + – – + + – + + + +
46. Bezzia nobilis (Winertz) – – – – – – – – – – – +
47. Orthocladius saxicola Kieffer + – – – – – – – – – – –
Тип Nemathelminthes
48. Priapulus caudatus Lamark – – – – – – – – – + – –
49. Halicriptus spinulosus Siebold – – – – – – – – + + + –
Тип Nemertini
50.  Amphiporus lactifl oreus (Johnston) + + – – + – – + + + + –
51. Lineus gesserensis (O. F. Müller) + + + – – – – – – – + –

Макрофиты (морские травы и водоросли)
1. Zostera marina Linnaeus + + + – + + + – + + + +
2. Cladophora  sericea (Hudson) Kützing + + + + – + + + + + + +
3. Fucus  vesiculosus Linnaeus + + – + + – + + + + + –
4. Fucus distichus Linnaeus – – – – – – – – – + – –
5. Juncus atrofuscus Rupr. – – – + – – – + – – – –
6. Glaux maritima Linnaeus – – – – – – – + – – – –
7. Aster tripolium Linnaeus – + + – – – – + – – – +
8. Salicornia pojarkovae N. Semenova – – – + – – – – – – + +
9. Triglochin maritima Linnaeus – – – + – – – + – – – +
10. Ruppia maritima Linnaeus – – + + – – – – – – + –
11. Puccinellia maritima (Hudson) Parl. – – – + – – – – – – – +

О б о з н а ч е н и я:  «+» – наличие вида, «–» – вид не найден; 1 – сублитораль, 2 – нижняя литораль,  3 – средняя 
литораль, 4 – верхняя литораль.

ше была ее связь с морем и чем больше она была 
подвержена опреснению и заилению, тем больше 
было встречено морских эвригалинных и солоно-
ватоводных видов и меньше морских менее эври-
галинных видов. В этом ряду наименее зарегули-
рованной (менее опресненной и заиленной) была 

Окончание табл. 3
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лагуна, расположенная на выходе из кутового рай-
она губы Кислой. Наиболее зарегулированными 
были лагуна кутовой области Кислой губы рядом 
с Ершовским озером и лагуна Ермолинской губы с 
обширной приливно-отливной полосой и соленым 
маршем.  

Интегральные показатели структуры сообще-
ства макробентоса (видовое разнообразие, общая 
плотность, общая биомасса) в Ермолинской губе 
и в лагуне кутовой области губы Кислой, примы-
кающей к Ершовскому озеру, преимущественно 
увеличивались от верхней литорали к средней и 
нижней и снижались к сублиторали (табл. 4). Со-
общества верхней литорали и соленого марша из-
за неблагоприятных условий жизни для большин-
ства беспозвоночных животных в этом биотопе 
(значительное осушение, опреснение, заиление) 
были существенно обеднены и представлены в 
основном мелкими эвритопными видами – брю-
хоногими моллюсками Hydrobia ulvae, Littorina 
saxatilis, а также олигохетами Paranais litoralis и 
Tubifi coides benedeni (табл. 3, 4). Снижение общих 
показателей структуры сообщества в сублиторали 
вызвано значительным заилением дна этих водо-
емов и, как следствие, уменьшением плотности 
популяций или отсутствием видов, характерных 
для литорали (Mytilus edulis, Littorina littorea, L. 
saxatilis, Mya arenaria, Hydrobia ulvae, Terebellides 
stroemi), при доминировании комплекса менее 
многочисленных видов Macoma balthica, Littorina 
littorea, Nereimyra punctatata, Capitella capitata, 
Arenicola marina, Crassicorophium bonnelli, 
Terebellides stroemi, Pectinaria koreni. Надо отме-
тить, что в сублиторали Кислой губы встречено 
меньше полихет Nereimyra punctata и Pontoporea 
femorata, характерных для губы Ермолинской 
(табл. 3, 4). 

В лагуне, расположенной на выходе из куто-
вой области, в отличие от рассмотренных выше 
экосистем, наблюдалось увеличение общих по-
казателей структуры сообщества от верхней ли-
торали к средней, а затем плавное нарастание 
видового разнообразия и общей биомассы при 
уменьшении общей плотности популяций ма-
кробентоса в нижней литорали и сублиторали 
(табл. 4). В сублиторали преобладал примерно 
тот же комплекс видов, что и в предыдущих лагу-
нах – Macoma balthica, Littorina littorea, Scoloplos 
armiger, Nereimyra punctata, Terebelides stroemi, 
Pontoporea femorata, Harmothoe imbricata, однако 
больше было встречено морских менее эвригалин-
ных видов – Pectinaria koreni, Cryptonatica affi nis, 
Molgula griffi thsii (табл. 3, 4). В нижней и средней 
литорали преобладали Macoma balthica,  Littorina 

littorea, Hydrobia ulvae, Mya arenaria, Arenicola 
marina, Asterias rubens и меньше M. edulis. В верх-
ней литорали, которая была не так сильно заилена 
по сравнению с предыдущими лагунами, домини-
ровали брюхоногие моллюски Littorina saxatilis и 
Littorina littorea, меньше было встречено мелких 
олигохет и Hydrobia ulvae, характерных для или-
стой литорали выше рассмотренных лагунных 
экосистем (табл. 3, 4). 

Таким образом, наибольшими разнообразием, 
общей плотностью и биомассой видовых популя-
ций в сублиторали характеризуется лагуна, рас-
положенная на выходе из кутовой области Кислой 
губы, а наименьшим – лагуна, расположенная в са-
мом куту губы Кислой,  промежуточное положение 
занимает лагуна Ермолинской губы. В литоральной 
зоне общие показатели структуры сообщества ма-
кробентоса (общая плотность, биомасса и в мень-
шей степени видовое разнообразие) в отличие от 
сублиторали увеличиваются от менее зарегули-
рованных и открытых экосистем (лагуна, распо-
ложенная на выходе из кутовой области Кислой 
губы) к более зарегулированным и закрытым си-
стемам (лагуна кута губы Кислой и особенно лагу-
на Ермолинской губы). 

Пространственная структура сообществ 
(сходство станций). Среднее сходство субли-
торальных станций по качественному составу, 
плотности видовых популяций макробентоса и 
биомассе в экосистеме Ермолинской губы было 
умеренным (соответственно 0,48; 0,43 и 0,43),  
в лагуне на выходе из кутовой области  Кислой 
губы этот показатель был немного ниже (0,47; 
0,39 и 0,28), а в лагунной экосистеме самого 
кута Кислой губы он был самым низким (0,30; 
0,27 и 0,10). Среднее сходство литоральных 
станций во всех лагунах было примерно одина-
ковым. По по качественному составу и  биомас-
се популяций этот показатель был умеренным: 
в экосистеме Ермолинской губы – 0,47 и 0,37, 
в лагуне на выходе из кутовой области  Кислой 
губы – 0,46 и 0,30, в лагунной экосистеме само-
го кута Кислой губы – 0,49 и 0,39 соответствен-
но. Среднее сходство литоральных станций по 
плотности популяций для Ермолинской губы, 
кутовой области Кислой губы и самого кута 
Кислой губы было относительно высоким – 
0,77; 0,63 и 0,78 соответственно. Это свидетель-
ствует о более однородной видовой структуре 
литоральных сообществ по сравнению с субли-
торальными. Кроме того,  в сублиторали можно 
выделить более однородное и, соответственно, 
более интегрированное сообщество губы Ермо-
линской по сравнению с таковыми в лагунных 
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экосистемах кутовой области Кислой губы, что, 
вероятно, связано с более стабильными абиоти-
ческими условиями в Ермолинской губе (пре-
обладание мягких грунтов, более постоянная 
соленость воды). В лагуне кута губы (в силу не-
которых изменений солености воды)  образуется 
несколько биотопов, заселенных комплексами 
морских (разной степени эвригалинности) видов, 
что характерно для водоемов с нестабильной со-
леностью (Столяров, 2012). В лагуне на выходе из 
кута губы Кислой соленость менялась незначи-
тельно, однако характер грунта в разных участках 
губы несколько различался, особенно при движе-
нии вдоль ее продольной оси, что и обусловило 
различия в структуре сообществ макробентоса.

Т а б л и ц а  4
Структурные показатели макробентосного сообщества в Ермолинской губе Белого моря (Кандалакшский 

залив) 07–08.2013, 2014 гг.

Интегральные 
показатели 
структуры 
сообщества

Подсистемы и районы эстуарных экосистем

Разрез  1 (кут) 2 3 4 5 6 (м.б.) 7 8 9 (море) Среднее

Сублитораль

S 7 5 6 6 6 4 7 6 8 6,1±0,4

N, экз./м2 1440 1880 4000 1080 560 280 1160 680 1200 1364±366

B, г/м2 327 37 35 206 96 1,3 291 34 60 121±41

HN 2,8 1,4 1,2 1,5 2,3 1,8 2,3 2,4 1,9 2,0±0,2

Нижняя литораль

S 9 6 7 9 7 16 9,0±1,5

N, экз./м2 12239 3139 6717 9612 17538 8183 9571±2017

B, г/м2 369 100 598 271 371 15741 2908±2567

HN 0,7 1,3 0,8 1,2 0,5 2,3 1,1±0,3

Средняя литораль

S 11 5 12 12 5 9 9,0±1,3

N, экз./м2 7216 12044 13625 18324 4996 9272 10913±1957

B, г/м2 297 78 244 500 196 460 296±65

HN 0,9 1,3 1,1 1,4 0,4 0,8 1,0±0,2

Верхняя литораль

S 2 3 4 4 5 6 4,0±0,4

N, экз./м2 3008 832 2368 3392 7104 4096 3091±690

B, г/м2 15,4 51,4 55,6 48,8 86,4 54,7 45±8

HN 1,0 1,3 0,9 0,6 0,7 0,8 0,9±0,1

О б о з н а ч е н и я:  S – число видов, N – общая плотность, B – общая биомасса, HN – индекс Шеннона по плотности 
популяций; м.д. – мидиевая банка (в скобках указаны значения для станций одного разреза).

При анализе дендрограмм сходства макробен-
тосных литоральных и сублиторальных сообществ 
(на основе средних показателей плотности или 
биомасс популяций или по качественному составу) 
исследованных лагун выявилось высокое сходство 
литоральных сообществ макробентоса всех лагун, 
а также сублиторальных сообществ лагуны кута 
губы Кислой и лагуны, расположенной на выходе 
из кута при низком сходстве этих сообществ (лито-
ральных и сублиторальных) между собой (рис. 2). 
Сублиторальное сообщество Ермолинской губы, 
в значительной степени представленное лито-
ральными видами (моллюсками Macoma balthica, 
Hydrobia ulvae, Mya arenaria, Mytilus edulis, поли-
хетами Arenicola marina, олигохетами Tubifi coides 
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Т а б л и ц а  5
Структурные показатели макробентосного сообщества в Кислой губе 

(Белое море, Кандалакшский залив)

Интегральные 
показатели 
структуры 
сообщества

Подсистемы и районы эстуарных экосистем

Лагуна кута губы Кислой рядом с Ершовским озером (07.2015, 08.2016 гг.)

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6  (море) среднее

Сублитораль

S 2 (6) 9 4 6 5 5 5,2±0,8

N, экз./м2 1320 (600) 2400 240 1520 640 600 1046±282

B, г/м2 3,8 (98) 132 3,4 7,4 379 106 104±50

HN 0,2 (2,3) 2,4 1,9 2 1,8 2,2 1,8±0,3

Нижняя литораль

S 6 8 8 11 9 9 8,5±0,7

N, экз./м2 7360 23955 14161 14586 19616 18179 16309±2313

B, г/м2 133 222 1314 412 674 2304 1176±379

HN 1,01 0,86 0,81 1,01 0,4 2,0 1,0±0,2

Средняя литораль

S 5 8 7 12 8 6 7,7±1,0

N, экз./м2 3328 25074 17057 20019 16718 20480 17113±3019

B, г/м2 353 213 227 473 150 243 277±48

HN 0,65 0,54 0,69 1,19 0,42 0,96 0,74±0,12

Верхняя литораль

S 2,5 3 5 1,5 3 0 2,5±0,7

N, экз./м2 624 13536 7920 2152 576 0 4135±2227

B, г/м2 3,2 112 64 2,2 70 0 42±19

HN 1,2 0,34 0,13 0,11 1,22 0 0,5±0,2

Лагуна кутовой области Кислой губы, мористее  07.2014, 08.2015 гг.

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6 (море) Среднее

Сублитораль

S 11 (7) 11 4 9 10 (6) 10 8,5±09

N, экз./м2 2560 
(1480)

4560 2760 1720 2960 (1880) 1680 2450±359

B, г/м2 141 (254) 125 200 141 47 (670) 45 127±26

HN 2,7 (2,5) 2 1,1 2,6 1,7 (1,4) 2,7 2,1±0,2



38 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2018. Т. 123. ВЫП. 2

benedeni), было более сходным с литоральными 
сообществами исследованных лагун, чем с субли-
торальными (рис. 2). 

Таким образом, проведенный кластерный ана-
лиз свидетельствует о различиях в структуре ли-
торальных и сублиторальных сообществ макро-
бентоса, а также о различиях видового состава 
и структуры сообществ лагунных экосистем с 
разным водообменом с внешней акваторией. При 
этом различия между лагунами по макробентосу 
гораздо сильнее выражены в сублиторали, чем в 
приливно-отливных местообитаниях.

Интеграция видов в сообществе макробен-
тоса. Аналогичный кластерный анализ по видам, 
проведенный нами на основе плотности популя-
ций, позволил выделить 6 групп видов, различа-
ющихся своим распространением (рис. 3). Надо 
отметить, что многие виды в той или иной степе-
ни встречались во всех лагунах. Первый (28–51) и 
третий (7–26) комплексы видов были распростра-
нены в основном в Ермолинской губе (в сублито-
рали и на литорали соответственно), второй (5–2) 
и шестой (13–46) – в лагуне  самого кута губы 

Кислой (на литорали и в сублиторали соответ-
ственно), четвертый (4–16) и пятый (11–37) – в 
лагуне на выходе из кутового района губы Кислой 
(литораль и сублитораль соответственно) (рис. 3). 
Первый, пятый и шестой комплексы видов преи-
мущественное развитие получали в основном в су-
блиторали, а второй, третий и четвертый комплек-
сы предпочитали литоральные местообитания. 
Следует отметить, что среди литоральных видов 
наиболее сходными были комплексы видов Ермо-
линской губы и кутового района губы Кислой, рас-
положенного рядом с Ершовским озером, а среди 
сублиторальных – видовые комплексы лагун куто-
вого района губы Кислой (возле Ершовского озера 
и на выходе из кута). Все это  свидетельствует, с 
одной стороны, о специфических абиотических 
условиях в каждой экосистеме с характерными 
для них видовыми комплексами живых организ-
мов, а с другой – подтверждает близость видового 
состава лагун, имеющих сходную геоморфоло-
гию и водообмен с морскими водами. Соответ-
ственно, в сублиторали наблюдается постепенное 
уменьшение морских менее эвригалинных видов, 

Окончание табл. 3

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6 (море) Среднее

Нижняя литораль

S 9 8 9 9 10 8 8,8±0,3

N, экз./м2 2826 2356 22381 3924 23748 1921 9526±4294

B, г/м2 87 102 140 86 92 170 113±14

HN 2,13 2,17 0,35 2,43 0,33 2,21 1,6±0,4

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6 (море) Среднее

Средняя литораль

S 6 11 10 10 6 7 8,3±0,9

N, экз./м2 8107 15452 3810 9545 20602 10135 11275±2412

B, г/м2 187 167 109 222 202 48 156±27

HN 1,2 0,57 1,43 1,16 0,49 0,31 0,9±0,2

Верхняя литораль

S 3 2 2 6 4 2 3,2±0,6

N, экз./м2 900 4800 512 1328 1575 768 1547±650

B, г/м2 71 55 25 17 25 10 34±10

HN 1,67 0,24 0,95 1,1 0,4 0,92 0,9±0,2

О б о з н а ч е н и я:  S – число видов, N – общая плотность, B – общая биомасса, HN – индекс Шеннона по плотности 
популяций; м.д. – мидиевая банка (в скобках указаны значения для станций одного разреза).
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встреченных на выходе из кутовой области губы 
Кислой (полихет Sabellides octocirrata, Pholoe 
minuta, Phyllodoce citrina, морских звезд Asterias 
rubens, асцидий Molgula gtiffi thsii), и  их замену 
на литоральные, более эвригалинные и эвритоп-
ные виды, доминирующие в Ермолинской губе 

(моллюсков Hydrobia ulvae, Macoma balthica, Mya 
arenaria, Mytilus edulis, полихет Arenicola marina, 
олигохет Tubifi coides benedeni, Paranais litoralis). 
Литоральные сообщества имели большее сходство 
видовой структуры по сравнению с сублитораль-
ными – особенно сходны литоральные сообщества 

Рис. 2. Дендрограмма сходства сообществ по качественному составу макрозоо-фитобентоса 
(коэффициент Съеренсена) (а) или по плотности популяций (индекс Пианки) (б); 1, 4 – сообще-
ство сублиторали (1) и литорали (4) лагуны кутовой области перед верхними порогами рядом с 
Ершовским озером, 2, 5 – сообщество сублиторали (2) и литорали (5)  лагуны кутовой области за 
верхними порогами, 3, 6 – сообщество сублиторали (3) и литорали (6) лагуны Ермолинской губы. 
Пунктирной линией показан уровень значимого сходства. Нумерация лагун соответствует рис. 1 
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заиленных приливно-отливных местообитаний 
Ермолинской губы и лагуны кута губы Кислой, 
расположенной рядом с Ершовским озером. Также 
в приливно-отливной полосе в более открытых и 
соответственно морских экосистамах (лагуна Кис-
лой губы, расположенная на выходе из кутовой 
области) наблюдалось заселение вышележащих 
горизонтов литорали морскими менее эвригалин-
ными видами, и, наоборот, в менее морских и бо-
лее отгороженных от моря лагунах заселение ни-
жележащих горизонтов литорали и сублиторали 
более эвритопными и солоноватоводными вида-
ми макробентоса (лагуна, расположенная в самом 
куту губы Кислой рядом с Ершовским озером и 
особенно лагуна Ермолинской губы). 

Нарушение структуры сообщества и АВС-
индексы. В качестве меры нарушений в структуре 
бентосных сообществ использовался АВС-индекс 
(Warwick, 1986; Meire, Dereu, 1990; Craeymeersch, 
1991). АВС-индекс может принимать как отрица-
тельные, так и положительные значения. Поло-
жительные значения индекса соответствуют нор-
мальным, а отрицательные – нарушенным сообще-
ствам. Высокие  положительные значения индекса 
в данном случае означают, что доминирование по 
биомассе выражено значительно сильнее, чем по 
плотности видовых популяций, а отрицательные 
значения АВС-индекса означают, что кривая ран-
гового распределения  «вид  –  обилие» убывает 
более резко для плотности популяций, чем для 
биомасс.

В Ермолинской губе, бенталь которой очень 
сильно заилена (за исключением района мидиевой 
банки, расположенной на выходе из нее), показате-
ли ABC-индексов во всей литоральной зоне были 
отрицательными и только в районе мидиевой бан-
ки в нижней и средней литорали принимали поло-
жительные значения (табл. 6). В сублиторали, где 
доминировали более крупные животные (моллю-
ски M. balthica, L. littorea, полихеты A. marina), ин-
дексы в основном принимали положительные зна-
чения. Исключение представляет кутовой район 
(разрезы 2, 3), где индексы были отрицательными 
или приближались к нулю, что объясняется пре-
обладанием там более мелких брюхоногих мол-
люсков H. ulvae и олигохет Tubifi coides benedeni 
(табл. 6). Отрицательные значения ABC-индексов 
на литорали и в куту сублиторали свидетельству-
ют о нарушенности структуры сообществ макро-
бентоса Ермолинской губы и преобладании там 
мелких форм бентосных организмов.

В районе кутовой области Кислой губы (2 не-
большие лагуны) показатели ABC-индексов в при-
ливно-отливной полосе были отрицательными и 

только на выходе из этих небольших лагун в об-
ласти нижней литорали, где преобладали попу-
ляции Mytilus edulis, принимали положительные 
значения (табл. 6). В сублиторали сообщества 
макробентоса в основном были более разноо-
бразными с менее нарушенной структурой при 
доминировании  более крупных беспозвоночных 
животных – моллюсков M. balthica, L. littorea, N. 
montagui, полихет Terebelides stroemi, Scoloplos 
armiger, Pectinaria koreni, морских звезд Asterias 
rubens и характеризовались в основном положи-
тельными значениями ABC-индексов.    

Из вышеизложенного следует, что значитель-
ная часть губы Ермолинская, а также литоральная 
зона лагун кутового района Кислой губы харак-
теризуются нарушенной структурой сообщества, 
они расположены в районах пониженной гидроди-
намики и повышенного осадконакопления, а так-
же значительного влияния углеродной нагрузки и 
солености. 

Заключение

Проведенное нами исследование выявило раз-
личия в видовом составе и структуре литораль-
ных и сублиторальных сообществ, что связано в 
основном с неблагоприятными условиями жизни 
на литорали (периодическое осушение,  распрес-
нение, приливно-отливное волнение и т.д.) и раз-
витием там немногих характерных эвритопных 
видов. В сублиторали формируются более раз-
нообразные полимиксные сообщества макробен-
тоса, различающиеся структурой в зависимости 
от специфических абиотических условий (степень 
открытости с внешней акваторией, особенности 
гидрологического и солевого режимов, харак-
тер грунта и др.) в каждой лагунной экосисте-
ме. Надо отметить, что литоральные виды имели 
большее сходство в распределении по биотопам 
различных лагун, чем сублиторальные, которые 
характеризовались большей специфичностью 
и меньшей эвритопностью. В сублиторали наи-
большим разнообразием, общей плотностью и 
биомассой видовых популяций характеризует-
ся лагуна, расположенная на выходе из кутовой 
области Кислой губы, а наименьшим – лагуна, 
расположенная в самом куту губы Кислой, при-
мыкающая к Ершовскому озеру, промежуточное 
положение занимала лагуна Ермолинской губы. 
В литоральной зоне общие показатели структу-
ры сообщества макробентоса (общая плотность, 
биомасса и в меньшей степени видовое разно-
образие) в отличие от сублиторальных место-
обитаний увеличивались от менее зарегулирован-
ных и открытых систем (лагуна, расположенная 
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на выходе из кутовой области Кислой губы) к 
более зарегулированным и закрытым экосисте-
мам (лагуна кута губы Кислой возле Ершовско-
го озера и особенно лагуна Ермолинской губы). 
В приливно-отливной полосе в более открытых 
и, соответственно, морских системах наблюда-
лось заселение вышележащих горизонтов лито-
рали морскими менее эвригалинными видами, 
а в более закрытых, опресненных и заиленных 
экосистемах, наоборот, происходило заселение 
нижележащих горизонтов литорали и сублито-
рали более эвритопными и солоноватоводными 
видами макробентоса. Таким образом, наши ис-

Т а б л и ц а  6
Показатели ABC-индексов в различных эстуарных системах

Система ABC-индекс

Губа Ермолинская  (07–08.2013, 2014 гг.)

Разрез 1 (кут) 2 (кут) 3 (кут) 4 (кут) 5 (кут) 6 (м.б.) 7 (море) 8 (море) 9 (море)

Сублитораль +31 +2,5 –4,0 +11,5 +23,0 +9,4 +21,6 +21,7 +5,2

Нижняя литораль –3,2 –13,0 –4,5 –9,3 –12,5 +13,4 – – –

Средняя литораль –5,7 –7,6 –10,1 –8,7 –26,9 +10,9 – – –

Верхняя литораль – – –7,6 –16,3 –13,2 –11,6 – – –

Губа Кислая рядом с Ерщовским озером (07.2014 г.)

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6 (пороги) – – –

Сублитораль +13,0 +14,0 +8,0 +13,0 –6,6 +26 – – –

Нижняя литораль 0 +1,2 +1,7 –8,0  –7,9  +11,0 – – –

Средняя литораль –2,0 –12,0 –7,6 –5,1 –4,4 –9,9 – – –

Верхняя литораль – –0,5 –5 – – – – – –

Губа Кислая, мористее (07–08.2013, 2014 гг.)

Разрез 1 (кут) 2 3 4 5 6 (море) – – –

Сублитораль +11,3; 
+22,8

+4,3 +8,5 +16,4 –3,0; 2,8 +8,5 – – –

Нижняя литораль +0,2 +0,5 –7,2 –7,2 –7,6 +9,9 – – –

Средняя литораль –5,0 –2,0 –0,9 +2,5 –3,3 –9,7 – – –

Верхняя литораль – – – –14,5 –9,7 – – – –

П р и м е ч а н и е. Прочерк означает недостаточное количество видов для расчета индекса. 

следования свидетельствуют, с одной сторо-
ны, о специфических абиотических условиях 
в каждой экосистеме с характерными для них 
видовыми комплексами живых организмов, а с 
другой – подтверждают близость видового со-
става лагун, имеющих сходную геоморфологию 
и водообмен с морскими водами. Проведенный 
анализ ABC-индексов показал, что такие экоси-
стемы имеют тенденцию к формированию со-
обществ с нарушенной структурой и расположе-
ны в районах пониженной гидродинамики, по-
вышенного осадконакопления и значительного 
влияния углеродной нагрузки и солености.
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SOME FEATURES OF THE STRUCTURE LITTORAL 
AND SUBLITTORAL OF THE MACROBENTHOS COMMUNITY 

IN THE COASTAL LAGOON ECOSYSTEMS (KANDALAKSHA BAY, 
WHITE SEA)

A.P. Stolyarov1

It was studied the species composition, structure and diversity of  littoral and sublittoral 
communities of the macrobenthos in several lagoon ecosystems (Kandalaksha Bay, White sea). 
In the investigated ecosystems was discovered 51 species of benthic invertebrates and 11 spe-
cies of sea grasses and algae.  It is revealed the differences in the species composition and struc-
ture of littoral and sublittoral communities. In sublittoral are formed polymix diverse commu-
nities of macrobenthos, which differ in structure depending on the specifi c abiotic conditions 
(degree of openness with the outside water area, the features of the hydrological and salinity 
regimes, character of sediments, etc.) in each lagoon ecosystem. Littoral species were charac-
terized by less specifi city and more evribionts and had a greater similarity in their distribution 
than the sublittoral species. Our research shows, on the one hand, specifi c abiotic conditions 
in each ecosystem with their characteristic species complexes of living organisms, and on the 
other, confi rm the similarity of the species composition of lagoons with similar geomorphology 
and water exchange with sea waters. The ABC-analysis showed, that these ecosystems have a 
tendency to the formation of disturbed communities and are located in the region of low hy-
drodynamic activity, high sedimentation and signifi cant impact of carbon loading and salinity.

Key words: lagoone ecosystems, littoral and sublittoral macrobenthos,  species diversity, 
the structure. 

1 Stolyarov Andrey Pavlovich, Lomonosov Moscow State University (macrobenthos@mail.ru).
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На прирост древесных растений влияют в ос-
новном климатические показатели – температура 
и осадки. В настоящее время в связи с бурным 
развитием промышленности загрязняется окру-
жающая среда, что вызывает снижение продук-
тивности лесных фитоценозов. При проведении 
дендрохронологических исследований в условиях 
техногенеза многие авторы указывают на отрица-
тельное влияние поллютантов на радиальный при-
рост древесных растений. При этом отмечается 
эффективность использования дендрохронологи-
ческих методов при биоиндикации состояния дре-
востоев, так как деревья на разных этапах жизни 
имеют разную степень интенсивности роста, а го-
дичный прирост отражает влияние комплекса фак-
торов и степень адаптации растений к изменениям 
окружающей среды (Битвинскас, 1974; Ваганов, 
Терсков, 1978; Пастернак и др., 1985; Ваганов, 
Шашкин, 2000). К примеру, в ельниках и сосняках 
максимумы прироста были связаны с повышени-
ем температуры воздуха, минимумы – с ее пони-

жением, а после пуска никелевого завода прирост 
уменьшился на 40–60% в ельниках и на 30–50% 
в сосняках (Стравинскене, 1987). У лиственницы 
Гмелина с началом развития металлургического 
комбината прирост уменьшился на 49% (Демья-
нов и др., 1996). 

В Воронеже вблизи ТЭЦ, а также заводов син-
тетического каучука и горно-обогатительного 
оборудования обнаружены не только снижение 
радиального прироста сосняков, но и нарушение 
его цикличности в многолетней динамике (Таран-
ков, Матвеев, 1994). Процесс снижения прироста 
обычно сопровождается увеличением участия 
поздней древесины в годичном кольце (Тихоми-
ров, 1991, Ворон и др., 2000). Показано, что доста-
точно сильные внешние воздействия могут уско-
рить или притормозить у древесных видов переход 
от одного этапа роста к другому (Николаева, Сав-
чук, 2009). Однако в ряде случаев отмечено увели-
чение радиального прироста стволовой древесины 
в условиях повышенного загрязнения (Пастернак 
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и др., 1985; Алексеев, 1990а; Осаму и др., 1992; 
Горячев, Карасева, 1999; Чжан и др., 2013), ино-
гда лишь на короткое время (Стравинскене, 1987; 
Чжан и др., 2013; Аминева, 2014). Показано, что 
на фоне существенного снижения атмосферных 
выбросов в районе предприятия азотных и ком-
плексных удобрений прирост сосны значительно 
увеличивается (Борисова, 2009).

Кроме климатических факторов и загрязне-
ния, на прирост оказывают влияние и насекомые. 
Хвое- и листогрызущие насекомые, объедая хвою 
и листву на деревьях, нарушают их нормальный 
водообмен и ассимиляцию, что ведет к потере 
прироста и устойчивости. Хвойные насаждения 
обычно резко снижают прирост при потере хвои, 
а при повторных объеданиях начинают усыхать и 
подвергаются нападению стволовых вредителей. 
Объедание до 30% хвои практически не отража-
ется на изменении категорий состояния хвойных 
деревьев, а повреждение до 60% хвои через один 
год становится визуально незаметным. Однократ-
ное сплошное объедание ослабляет насаждение, 
но не приводит к гибели. Охвоенность крон вос-
станавливается за два-три года, а отпад ненамного 
превышает естественный. При двукратном объе-
дании с уничтожением 30–60% хвои в первый год 
и 80–100% во второй начинается процесс распада 
насаждений. Устойчивость сосны к повреждени-
ям хвоегрызущими вредителями зависит от усло-
вий местопроизрастания, состава, возраста, пол-
ноты, санитарного состояния, погодных условий 
и географического местоположения. Хорошо пе-
реносит повреждения лиственница, она обладает 
высокой регенеративной способностью хвои. Ель 
и пихта сильнее, чем сосна и лиственница реаги-
руют на потерю хвои, скорее подвергаются на-
падению короедов и усыхают (Воронцова, 1978; 
Трофимова и др., 1979).

Таким образом, в последние десятилетия зна-
чительно повысился интерес к установлению 
влияния техногенеза на радиальный прирост 
древесных видов с помощью дендрохронологи-

ческих методов исследования, что и определило 
цель данной работы. Наша задача заключалась в 
том, чтобы дать сравнительную характеристику 
динамики прироста стволовой древесины сосны, 
ели и лиственницы, произрастающих в услови-
ях хронического нефтехимического загрязнения 
окружающей среды на примере Уфимского про-
мышленного центра (УПЦ) и оценить степень 
воздействия промышленного загрязнения на при-
рост этих древесных пород.

Район, объекты и методы исследования

Объектами исследований служили лесные 
культуры сосны обыкновенной (Pinus sylvestris 
L.), ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) и ли-
ственницы Сукачева (Larix sukaczewii Dyl.), про-
израстающих в пределах зеленой зоны г. Уфа. 
На протяжении многих лет посадки находятся 
в зоне интенсивного техногенного загрязнения. 
Динамика объемов выбросов загрязняющих ве-
ществ от стационарных и передвижных источ-
ников с 1999 по 2015 г. представлена в табл. 1, 
где показано, что за последние 17 лет уровень 
загрязнения существенно снизился. В Уфе дей-
ствуют крупные предприятия нефтеперерабаты-
вающей и химической промыщленности (ОАО 
«Уфанефтехим», ОАО «Уфимский НПЗ», ОАО 
«Ново-Уфимский НПЗ» и ОАО «Уфаоргсинтез»), 
а также ОАО «Уфимское моторостроительное 
производственное объединение». На рис. 1 пред-
ставлены поля концентрации некоторых загряз-
няющих веществ. Показано, что несмотря на пре-
обладание в районе исследования южных ветров, 
выбросы промышленных предприятий довольно 
далеко распространяются в южном направлении 
с постепенным уменьшением концентрации, по-
крывая значительную часть городской зоны. (Го-
сударственный доклад…, 2016).

На основании приведенных выше данных о за-
грязненности атмосферы, а также удаленности от 
нефтехимических предприятий и степени их воз-
действия район исследований был условно раз-

Т а б л и ц а  1
Динамика объемов выбросов загрязняющих веществ от стационарных и передвижных источников 

в г. Уфа за период 1999–2015 гг., тыс. т

Год 1999 2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 2007

Выброс, 
тыс. т. 389,1 395,3 394,7 343,8 346,3 336,5 290,0 348,1 327,0

Год 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 –

Выброс, 
тыс. т. 395,8 318,8 354,3 379,4 277,9 228,8 230,0 222,2 –
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делен на две зоны: зона сильного загрязнения 
и контроль. Для каждого древесного вида были 
выделены два участка лесных культур (по одно-
му в каждой зоне), наиболее близких по возрасту 
(в пределах класса возраста), условиям произ-
растания и таксационным показателям. На этих 
участках были заложены пробные площади: 1) на 
расстоянии 300 м от нефтеперерабатывающих за-
водов (зона сильного техногенного загрязнения);  
2) в южной части города, на расстоянии 50 км 
от нефтеперерабатывающих заводов (контроль). 
Краткая таксационная характеристика объектов 
исследования представлена в табл. 2.

Как показал анализ относительного жизненно-
го состояния (по методике В.А. Алексеева с соав-
торами, 1990б), насаждения сосны в зоне сильного 
загрязнения относятся к категории «сильно осла-
бленные»: Lv = 44,8%, снижение густоты кроны 
до 50%, наличие мертвых сучьев в верхней части 
кроны до 40%, повреждения хвои до 60% (некро-
зы, хлорозы), доля сухостоя в насаждении 37,1%. 
Насаждения ели – «ослабленные»: Lv = 68%, 
снижение густоты кроны до 70%, стволы плохо 
очищаются от сучьев, повреждения хвои 10–20% 
(некрозы, хлорозы), доля сухостоя в насаждении 
18,4%.  Насаждения лиственницы «сильно осла-
бленные»: Lv = 48,1%, снижение густоты кроны 
до 60%, наличие мертвых сучьев в верхней части 
кроны до 40%, повреждения хвои до 10% (некро-
зы, хлорозы), доля сухостоя в насаждении 26,9%. 
В контроле все древостои относятся к категории 
«здоровые» (диагностические признаки ухудше-
ния состояния незначительны).

Дендрохронологические исследования и вы-
бор модельных деревьев на конкретных участ-
ках осуществляются по общепринятой методике. 
У каждого модельного дерева на высоте 0,5 м с 
помощью возрастного бурава «Suunto» (Финлян-

дия) отбирались керны (по одному керну с южной 
экспозиции ствола). Минимальный размер выбор-
ки – 20 модельных деревьев на каждой пробной 
площади. Для датировки и измерения ширины 
годичных колец использовали стереоскопический 
микроскоп-бинокуляр «МБС-1», снабженный оку-
ляр-микрометром и измерительной лупой с точно-
стью измерения 0,05 мм. Датировку годичных 
колец проводили методом перекрестной дати-
ровки. Поскольку в рядах изменчивости абсо-
лютных величин прироста деревьев содержатся 
разнообразные неклиматические сигналы, то в 
дендрохронологии разработана методика, позво-
ляющая исключить или снизить их влияние с по-
мощью вычисления индексов прироста. Этот ме-
тод широко используется в климатических рекон-
струкциях за длительные периоды времени, одна-
ко его использование мы сочли нецелесообразным, 
поэтому в нашей работе результаты представлены 
в абсолютных значениях (мм). 

В настоящей работе нами проведены вычисле-
ние и оценка следующих параметров: достовер-
ность различий между приростами по критерию 
Стьюдента (t), корреляция рядов радиального при-
роста со среднелетними температурами и средне-
летними осадками (r), коэффициент чувствитель-
ности рядов радиального прироста (K). Чем выше 
значение  K, тем более сильный климатический 
сигнал содержится в древесно-кольцевых хро-
нологиях. Серия колец считается чувствитель-
ной, когда средний коэффициент чувствитель-
ности Ks > 0,3 (Комин, 1970; Ваганов, Терсков, 
1978; Ловелиус, 1979; Антанайтис, Загреев, 1981; 
Фильрозе, 1987; Веретенников, 1992; Матвеев, Та-
ранков, 2009; Табакова и др., 2011; Тишин, 2011).

Для выявления возрастных особенностей роста 
ряды радиального прироста были преобразованы 
в ряды прироста по площади поперечного сечения 

Т а б л и ц а  2
Краткая характеристика древостоев на пробных площадях

Древесная 
порода Местоположение Формула 

древостоя
Средний 

возраст, лет
Средний 

диаметр, см
Средняя 
высота, м Полнота

Сосна
зона сильного загрязнения 10С 57 24 18 0,8

контроль 10С 74 26 25 0,7

Ель
зона сильного загрязнения 9Е 1Лп 46 24 20 1,0

контроль 10Е 59 24 22 1,0

Лиственница
зона сильного загрязнения 9Лц 1С 60 30 20 0,8

контроль 10Лц 73 32 27 0,8
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ствола (см2), динамика которого наглядно отра-
жает специфику накопления стволовой биомассы 
деревом в его онтогенезе. Для выделения на кри-
вой площади поперечного прироста участков со 
сходной динамикой изменения прироста исполь-
зовали логарифмирование, которое подтверждает 
наличие этапов с определенной скоростью роста, 
а также переходов между ними, когда скорость ро-
ста резко изменяется. Данные участки со сходной 
динамикой изменения прироста (аппроксимиру-
емые уравнениями прямых) определяют онтоге-
нетические периоды растений, а переходы между 
ними – границы периодов. Изломы в пределах 
онтогенетических периодов указывают на стрес-
совое воздействие внешних факторов (Николаева, 
Савчук, 2009).

При выделении онтогенетических периодов 
ориентировались на данные исследований воз-
растной биологии рассматриваемых видов. Так, 
была принята следующая периодизация онтогене-
за: для сосны – ювенильный (j), виргинильный (v), 
вегетативно-генеративный (vg–g), генеративный 
(g), сенильный (s) периоды (Санников, 1976); для 
ели – ювенильный (j), имматурный-1 (im1), имма-
турный-2 (im2), виргинильный (v), генеративный 
(g), сенильный (s) периоды (Романовский, 2001). 
К сожалению, на сегодняшний день для листвен-
ницы в литературных источниках отсутствуют 
какие-либо данные по детальной периодизации 
онтогенеза, поэтому при выделении периодов ос-
новывались на характере изменения кривой деся-
тичного логарифма площади поперечного сечения 
прироста и общепринятой периодизации онто-
генеза для древесных растений (Санников и др., 
2012). Таким образом, у лиственницы условно вы-
делены ювенильный (j), виргинильный (v), генера-
тивный-1 (молодое) (g1), генеративный-2 (зрелое) 

(g2), генеративный-3 (старое) (g3), сенильный (s) 
периоды. Данные по периодам вспышек хвоегры-
зущих насекомых взяты из материалов ежегодного 
«Санитарного и лесопатологического обзора…» 
(2013), предоставленных «Центром защиты леса 
Республики Башкортостан» филиал ФБУ «Рос-
сийский центр защиты леса». Следует отметить, 
что в районе исследования «массовых вспышек 
вредителей» не бывает, появление вредителей но-
сит слабо выраженный характер, не имеет четкой 
«волновой» периодизации, повреждения хвои ред-
ко достигают 20–30%, что для деревьев некритич-
но. Материалы по среднелетним температурам и 
осадкам представлены по данными метеостанции 
г. Уфа.

Статистическую обработку полученных дан-
ных проводили методами дисперсионного, кор-
реляционного и регрессионного анализов с при-
менением современных математических методов 
и пакетов прикладных программ Microsoft Excel 
2010, Statistica 6.0.

Результаты исследований

Для оценки влияния погодных условий на 
прирост сопоставлены дендрохронологические 
параметры со среднелетними данными по мете-
останции г. Уфа (рис. 2). Среднелетняя темпера-
тура воздуха в период 1941–2011 гг. составляет 
+16,9 °С, амплитуда температур 6,3 °С. Самое 
холодное лето было в 1969 г. (среднелетний ми-
нимум +14 °С), самое теплое – в 2010 г. (средне-
летний максимум +20,3 °С). Среднелетняя сумма 
осадков в период 1966–2010 гг. составляет 53,8 мм.

Прирост сосны в условиях загрязнения на про-
тяжении всего онтогенеза носит скачкообразный 
характер, особенно в виргинильный и вегетатив-
но-генеративный периоды (рис. 3, А). Наибольшие 

Рис. 2. Динамика климатических показателей района исследований: 1 – среднелетняя темпратура воздуха,  ° С; 
2 – среднелетние осадки, мм
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величины прироста наблюдаются в течение всего 
виргинильного периода (1963–1972 гг.), далее в 
течение вегетативно-генеративного периода идет 
скачкообразный спад с резкой депрессией (1986–
1989 гг.) при переходе к генеративному периоду. 
В начале генеративного периода идет слабое вос-

становление прироста, однако перед переходом к 
сенильному состоянию происходит скачок значи-
тельного семилетнего возрастания (1996–2003 гг.). 
В сенильном состоянии при общем возрастном 
спаде прироста выделяется еще один всплеск его 
роста (2009 г.). Следует отметить, что прирост в 

Рис. 3. Динамика радиального прироста, мм (А), площади прироста, см2 (Б) и десятичного логарифма прироста 
по площади поперечного сечения (В) древесины сосны обыкновенной в условиях УПЦ. Здесь и далее условные 
обозначения: 1 – прирост в зоне сильного загрязнения, 2 –  прирост в контроле, 3 – К в зоне сильного загрязнения, 
4 –  К в контроле, 5 – жаркие и засушливые годы, 6 – прохладные годы с обильными осадками, 7 – изломы логариф-
мического прироста в зоне сильного загрязнения и в контроле, 8 – изломы логарифмического прироста, связанные 

с климатическими аномалиями, в зоне сильного загрязнения и в контроле
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условиях загрязнения мало подвержен влиянию 
климатических факторов. В жаркие и засушли-
вые годы адекватное падение прироста можно на-
блюдать только в пяти случаях (1972, 1975, 1982, 
1987, 2010 гг.) из одиннадцати, и из них только в 
трех случаях (1975, 1987, 2010 гг.) падение суще-
ственно (с высоким значением K). В прохладные 
годы с обильными осадками адекватный рост на-
блюдается только в двух случаях (1993, 2002 гг.) из 
пяти, причем в обоих случаях он незначителен (с 
низким значением K). Прирост сосны в условиях 
загрязнения сильнее реагирует на климатические 
сигналы в жаркие и засушливые годы, чем в про-
хладные с обильными осадками. О малой чувстви-
тельности прироста к климатическим сигналам 
свидетельствуют также малое значение Ks (0,17) 
и анализ климатического отклика обобщенных 
хронологий к среднелетним температурам и 
осадкам (табл. 3): корреляционная взаимосвязь 
прироста и температуры слабая отрицательная 
(r = –0,34), а с осадками – очень слабая отрица-
тельная (r = –0,08). Из графика изменения пло-
щади прироста (рис. 3, Б) следует, что наиболь-
шее накопление древесины приходится на конец 
виргинильного – конец вегетативно-генератив-
ного периода, и хотя оно идет скачкообразно, 
средняя величина за весь период фактически не 
меняется. При переходе к сенильному периоду 
и в его начале наблюдаются два значительных 
всплеска увеличения площади прироста (2003 и 
2009 гг.), но они непродолжительны. Из графи-
ка десятичного логарифма площади прироста 
видно (рис. 3, В), что вегетативно-генератив-
ный период наиболее чувствителен к влиянию 
внешних стрессовых факторов. На этот период 
приходится самое большое число изломов (11), 
и они самые глубокие, причем только три из них 
связаны с сильными климатическими аномалия-

ми. В виргинильном, генеративном и сенильном 
периодах число изломов гораздо меньше (сум-
марно 9) и половина из них связана с климати-
ческими аномалиями, причем степень влияния 
факторов незначительна (только в сенильном 
периоде можно наблюдать значительные изло-
мы), а ювенильный период характеризуется зна-
чительной устойчивостью прироста к действию 
внешних стрессовых факторов.

В контроле прирост сосны характеризуется 
плавными изменениями на протяжении всего 
онтогенеза. Только в ювенильном и виргиниль-
ном периодах можно наблюдать значительные 
(но не скачкообразные) перепады в величине 
прироста, связанные с интенсивным ростом в 
первые годы жизни (рис. 3, А). Именно в эти же 
периоды (1947–1957 гг.) наблюдаются самые 
высокие значения прироста, далее на протяже-
ние вегетативно-генеративного и генеративно-
го периодов он слабо меняется, всегда остава-
ясь в диапазоне 1,0–1,5 мм, и только в сениль-
ном периоде идет на спад. Следует отметить, 
что прирост в контроле гораздо менее подвер-
жен влиянию климатических факторов, чем в 
условиях загрязнения, причем на начальных 
этапах онтогенеза всплески скорее всего связа-
ны с естественными возрастными состояниями 
сосны, а по мере старения древостоев сила ре-
акции на климатические воздействия заметно 
уменьшается. В жаркие и засушливые годы 
адекватное падение прироста происходило 
только в пяти случаях (1948, 1957, 1972, 1987, 
2010 гг.) из четырнадцати, и из них только в 
одном (1957 г.) падение было существенным 
(с высоким K). В прохладные годы с обиль-
ными осадками адекватный рост наблюдался 
только в двух случаях (1947, 1993 гг.) из семи, 
причем первый больше связан с переходом от 

Т а б л и ц а  3
Корреляция рядов радиального прироста сосны, 
ели и лиственницы со среднелетней температурой 
(rt), среднелетними осадками (roc.) и коэффициент 

чувствительности (Ks)

Порода Местоположение rt rос. Ks

Сосна промзона –0,34 –0,08 0,17

контроль –0,05 0,35 0,08

Ель промзона –0,08 0,50 0,24

контроль –0,31 0,32 0,17

Лиственница промзона –0,28 –0,12 0,09

контроль –0,03 0,35 0,14
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ювенильного к виргинильному состоянию, 
а второй незначителен (с низким K). В целом, 
прирост сосны в контроле сильнее реагирует на 
климатические сигналы в жаркие и засушливые 
годы, чем в прохладные с обильными осадками. 
О малой чувствительности прироста к климати-
ческим сигналам свидетельствуют также очень 
малое значение Ks (0,08) и климатический отклик 
обобщенных хронологий к среднелетним темпе-
ратурам и осадкам (табл. 3): корреляционная вза-
имосвязь прироста с температурами очень слабая 
отрицательная (r = –0,05), а с осадками – слабая 
положительная (r = 0,35). Судя по графику изме-
нения площади прироста (рис. 3, Б) наибольшее 
накопление древесины приходится на генератив-
ный период, в остальные периоды оно идет равно-
мерно без значительных скачков повышения или 
понижения. Из графика десятичного логарифма 
площади прироста следует (рис. 3, В), что самым 
чувствительным к влиянию внешних стрессовых 
факторов в контроле является виргинильный пе-
риод. Здесь наблюдаются два значительных изло-
ма, не связанные с климатическими аномалиями. 
На протяжении всего онтогенеза более не наблю-

далось изломов, связанных с влиянием внешних 
стрессовых факторов.

Сравнительная характеристика дендрохроно-
логических параметров сосны в условиях загряз-
нения и в контроле показывает, что в условиях 
загрязнения прирост значительно больше, чем в 
контроле (достоверность различий представлена в 
табл. 4). Это может быть связано как с влиянием 
«парникового эффекта», так и с действием углево-
дородного загрязнения как внекорневой подкорм-
ки. Однако при усилении загрязнения значительно 
сокращается прохождение онтогенетических пе-
риодов, особенно генеративного (на 12 лет), по-
вышается чувствительность прироста к действию 
внешних стрессовых факторов (особенно в веге-
тативно-генеративном периоде). Прирост сосны в 
районе исследования очень слабо подвержен вли-
янию климатических факторов, корреляционная 
связь с температурой и осадками оценивается как 
слабая и очень слабая, но при усилении загрязне-
ния незначительно возрастает чувствительность 
к климатическим сигналам, при этом усиливает-
ся корреляция со среднелетними температурами, 
но пропорционально ослабевает корреляция со 

Т а б л и ц а  4
Достоверность различия между приростами в условиях загрязнения и в контроле                

по критерию Стьюдента (t) 

Онтогенетический период tэмп. tтабл. p* P**

Сосна

Ювенильный 1,638 2,228 0,05 0,13253

Вергинильный 4,072 4,015 0,001 0,00089

Вегетативно-генеративный 8,731 3,674 0,001 0,0

Генеративный 3,736 3,646 0,001 0,00078

Сенильный 7,067 4,587 0,001 0,00003

Ель

Ювенильный 0,9 2,776 0,05 0,41887

Иматурный-1 8,496 4,604 0,01 0,01357

Иматурный-2 3,029 2,179 0,05 0,01048

Вергинильный 0,179 2,042 0,05 0,85844

Генеративный 4,935 4,140 0,001 0,00022

Лиственница

Ювенильный 3,579 2,776 0,05 0,02319

Вергинильный 0,213 2,086 0,05 0,83319

Генеративный-1 7,183 3,646 0,001 0,0

Генеративный-2 8,289 3,515 0,001 0,0

*p – уровень значимости; **P – вероятность справедливости гипотезы.
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среднелетними осадками. Как в условиях загряз-
нения, так и в контроле, прирост сосны сильнее 
реагирует на климатические сигналы в жаркие и 
засушливые годы, чем в прохладные с обильными 
осадками. Кроме того, изменяется характер при-
роста (в условиях промышленного загрязнения он 
имеет скачкообразный характер, а в контроле ха-
рактеризуется плавными изменениями) и смеща-
ется период наибольшего накопления древесины 
к более ранним срокам (в контроле он приходится 
на генеративный период, а в условиях загрязне-
ния – на вегетативно-генеративный). 

По данным санитарного обзора (Санитар-
ный и…, 2013), в районе исследований наблю-
дались вспышки следующих хвоегрызущих на-
секомых вредителей сосны: сосновая пяденица 
(1962–1963 гг., 1981–1984 гг.), рыжий сосно-
вый пилильщик (1981–1982 гг., 1987–1989 гг., 
1990–1996 гг., 1999–2001 гг., 2008 г.), сосно-
вая совка (1987–1989 гг.). Сопоставление этих 
данных с графиками прироста показывает, что 
сосна реагирует на инвазии только в зоне силь-
ного загрязнения, причем наиболее ярко в жар-
кие засушливые годы, приходящиеся на конец 
вегетативно-генеративного и начало генера-
тивного периодов (1981–1982 гг., 1987–1989 гг., 
1995–1996 гг.). В контроле инвазии фактически не 
оказывают влияния на прирост сосны.

У ели в условиях загрязнения прирост имеет 
скачкообразный характер на протяжении всего он-
тогенеза (рис. 4, А). Наибольшей величины при-
рост достигает при переходе из имматурного-2 в 
виргинильный период (1983 г.), в течение всего 
дальнейшего онтогенеза идет скачкообразный 
спад с тремя резкими депрессиями в 1985–1989, 
1998 и 2007 гг. Следует отметить, что прирост в 
условиях загрязнения мало подвержен влиянию 
климатических факторов. В жаркие и засушли-
вые годы адекватное падение прироста можно на-
блюдать только в пяти случаях (1987, 1991, 1995, 
1998, 2010 гг.) из десяти, и из них только в од-
ном (1998 г.) имеет место существенное падение 
(с высоким K). В прохладные годы с обильными 
осадками адекватный рост наблюдается только в 
одном случае (1993 г.) из четырех, причем он не-
значителен (с низким K). В целом, прирост ели в 
условиях загрязнения сильнее реагирует на кли-
матические сигналы в жаркие и засушливые годы, 
чем в прохладные с обильными осадками. О малой 
чувствительности прироста к климату свидетель-
ствуют также малое значение Ks (0,24) и климати-
ческий отклик обобщенных хронологий к средне-
летним температурам и осадкам (табл. 3): корре-
ляционная взаимосвязь прироста с температурой 

очень слабая отрицательная (r = –0,08), а с осад-
ками – средняя положительная (r = 0,5). График 
изменения площади прироста (рис. 4, Б) показы-
вает постепенное его увеличение от ювенильного 
к виргинильному периоду, а наибольшее накопле-
ние древесины приходится на конец виргиниль-
ного – начало генеративного периода, после чего 
происходит резкий спад с одним значительным 
(но не продолжительным) всплеском увеличения 
площади прироста (2008–2009 гг.). Из графика 
десятичного логарифма площади прироста (рис. 
4, В) видно, что прирост ели на протяжении все-
го онтогенеза довольно чувствителен к влиянию 
внешних стрессовых факторов. На имматурный-2 
период приходятся 3 излома графика, на вирги-
нильный – 3 излома (один из них связан с клима-
тическими аномалиями), на генеративный – 4 из-
лома. Причем самые глубокие изломы графика на-
блюдаются в имматурном-2 и генеративном пери-
одах, а в виргинильном периоде степень влияния 
факторов незначительна. Имматурный-1 период 
характеризуется устойчивостью прироста к дей-
ствию внешних стрессовых факторов, а изломы в 
ювенильном периоде скорее связаны с климатиче-
скими аномалиями и естественными внутренними 
процессами на начальных этапах роста растений.

В контроле прирост ели, так же как и в усло-
виях загрязнения, носит скачкообразный харак-
тер на протяжении всего онтогенеза, однако он 
не столь ярко выражен (рис. 4, А). Наибольшей 
величины прирост достигает в конце имматурно-
го-2 (1984–1987 гг.) и в начале виргинильного пе-
риодов (1991–1995 гг.), далее идет резкий скачкоо-
бразный спад с максимальной депрессией в 2010 г. 
Прирост ели в контроле мало подвержен влиянию 
климатических факторов. В жаркие и засушливые 
годы адекватное падение прироста можно наблю-
дать только в трех случаях (1995, 1996, 2010 гг.) 
из десяти, и только в двух (1996, 2010 гг.) падение 
существенное (с высоким K). В прохладные годы 
с обильными осадками адекватный рост наблюда-
ется в трех случаях (1984, 1994, 2002 гг.) из четы-
рех, причем только в одном (1984 г.) он значителен 
(с высоким K). Прирост ели в контроле сильнее 
реагирует на климатические сигналы в жаркие и 
засушливые годы, чем в прохладные с обильны-
ми осадками. О малой чувствительности приро-
ста к климатическим факторам свидетельствуют 
также малое значение Ks (0,17) и климатический 
отклик обобщенных хронологий к среднелетним 
температурам и осадкам (табл. 3): корреляцион-
ная взаимосвязь прироста с температурами слабая 
отрицательная (r = –0,31), а с осадками – слабая 
положительная (r = 0,32). График изменения пло-



54 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2018. Т. 123. ВЫП. 2

щади прироста (рис. 4, Б) показывает постепенное 
его увеличение от ювенильного к виргинильно-
му периоду, наибольшее накопление древесины 
приходится на середину виргинильного периода 
(1993–1995 гг.), после чего происходит резкий 
спад с одним значительным (но не продолжи-
тельным) всплеском увеличения площади при-
роста при переходе из виргинильного в гене-
ративный период (2000–2003 гг.). Из графика 
десятичного логарифма площади прироста сле-
дует (рис. 4, В), что прирост ели на протяжении 
всего онтогенеза чувствителен к влиянию внеш-
них стрессовых факторов, но гораздо меньше, 

чем в зоне сильного загрязнения, причем с 
увеличением возраста эта чувствительность 
тоже возрастает. На имматурный-2 период при-
ходится 1 излом графика, на виргинильный – 4 
излома (два из них связаны с климатическими 
аномалиями), на генеративный – 3 излома (один 
из них связан с климатическими аномалиями). 
Все наблюдаемые изломы графика неглубоки и 
степень влияния факторов незначительна. Им-
матурный-1 период характеризуется устойчи-
востью прироста к действию внешних стрессо-
вых факторов, а излом в ювенильном периоде 
скорее связан с естественными внутренними 

Рис. 4. Динамика радиального прироста, мм (А), площади прироста, см2 (Б) и десятичного логарифма прироста по 
площади поперечного сечения (В) древесины ели сибирской в условиях УПЦ (обозначения см. на рис. 3)
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процессами на начальных этапах роста рас-
тений. При сравнении дендрохронологических 
параметров ели в условиях загрязнения и в кон-
троле выявлено, что на начальных этапах роста 
и до середины виргинильного периода прирост в 
контроле значительно больше, чем в условиях за-
грязнения, однако с середины виргинильного пе-
риода и в течение всего генеративного периода 
ситуация меняется на противоположную (досто-
верность различий представлена в табл. 4). Таким 
образом, углеводородное загрязнение оказывает 
стимулирующее действие на прирост в качестве 
внекорневой подкормки. Как в условиях промыш-
ленного загрязнения, так и в контроле прирост но-
сит скачкообразный характер на протяжении всего 
онтогенеза. При усилении загрязнения практиче-
ски не изменяется длительность прохождения он-
тогенетических периодов (даже немного увеличи-
вается), при этом смещается период наибольшего 
накопления древесины к более поздним срокам (в 
контроле он приходится на виргинильный пери-
од, а в условиях загрязнения – на генеративный) 
и повышается чувствительность прироста к дей-
ствию внешних стрессовых факторов (особенно в 
имматурном-2 и генеративном периодах). Прирост 
ели в районе исследования очень слабо подвержен 
влиянию климатических факторов, корреляцион-
ная связь с температурой и осадками оценивается 
как «слабая» и «очень слабая», но при усилении 
загрязнения возрастает чувствительность к клима-
тическим сигналам, при этом ослабевает корреля-
ция со среднелетними температурами, но пропор-
ционально усиливается корреляция со среднелет-
ними осадками. Как в условиях загрязнения, так 
и в контроле, прирост ели сильнее реагирует на 
жаркую и засушливую погоду, чем на прохладную 
с обильными осадками. По данным санитарного 
обзора (Санитарный и…, 2013), в районе исследо-
ваний наблюдалась только одна вспышка хвоегры-
зущих насекомых вредителей ели – еловый пиль-
щик (2008 г.), однако как в условиях загрязнения, 
так и в контроле эта инвазия не оказала заметного 
влияния на прирост ели.

В условиях загрязнения прирост лиственницы 
в ювенильном и виргинильном периодах носит 
скачкообразный характер, далее на протяжении 
всего онтогенеза происходят плавные изменения 
без значительных всплесков и депрессий (рис. 
5, А). Наибольших величин прирост достигает в 
виргинильный период (1958–1969 гг.), в течение 
всего дальнейшего онтогенеза идет плавный спад 
с двумя слабыми всплесками в 1978 и 1993 гг. 
Следует отметить, что прирост в условиях загряз-
нения мало подвержен влиянию климатических 

факторов. В жаркие и засушливые годы адекват-
ное падение прироста можно наблюдать только в 
трех случаях (1975, 1987, 1996 гг.) из двенадцати, 
и из них только в одном (1987 г.) падение суще-
ственное (но с низким K). В прохладные годы с 
обильными осадками адекватный рост наблюдает-
ся только в двух случаях (1969, 1993 гг.) из пяти, и 
из них только в одном (1969 г.) рост существенный 
(но с низким K). Прирост лиственницы в условиях 
загрязнения сильнее реагирует на климатические 
сигналы в жаркие и засушливые годы, чем в про-
хладные с обильными осадками. О малой чувстви-
тельности прироста к климатическим факторам 
свидетельствуют также очень малое значение Ks 
(0,09) и климатический отклик обобщенных хро-
нологий к среднелетним температурам и осадкам 
(табл. 3): корреляционная взаимосвязь прироста с 
температурами и осадками слабая отрицательная 
(r = –0,28, r = –0,12 соответственно). График из-
менения площади прироста (рис. 5, Б) показывает 
резкое его возрастание в течение ювенильного и 
виргинильного периодов, а наибольшее накопле-
ние древесины приходится на конец виргиниль-
ного – начало генеративного периода, после чего 
происходит постепенный скачкообразный спад с 
одной значительной но не продолжительной де-
прессией площади прироста (1984–1990 гг.). Из 
графика десятичного логарифма площади приро-
ста видно (рис. 5, В), что прирост лиственницы на 
протяжении всего онтогенеза довольно чувстви-
телен к влиянию внешних стрессовых факторов. 
Так, на виргинильный период приходится 4 излома 
графика, на генеративный-1 – 5 изломов, на гене-
ративный-2 – 9 изломов (из них 3 связаны с клима-
тическими аномалиями). Причем самые глубокие 
изломы графика наблюдаются в генеративном-2 
периоде, а в остальные периоды степень влияния 
факторов незначительна.

В контроле прирост лиственницы плавно из-
мененяется на протяжении всего онтогенеза 
(рис. 5, А). Только в ювенильном и виргинильном 
периодах можно наблюдать значительные скачко-
образные перепады в величине прироста, связан-
ные с интенсивным ростом в первые годы жизни 
на фоне значительных климатических перепадов. 
Именно в эти же периоды (1944–1951 гг.) наблю-
даются самые высокие значения прироста, далее 
на протяжении виргинильного и генеративного-1 
периодов идет постепенное снижение, а в генера-
тивном-2 и генеративном-3 он почти не меняется, 
всегда оставаясь в диапазоне 1,0–1,5 мм, и только 
в сенильном периоде идет на спад. Прирост ли-
ственницы в контроле мало подвержен влиянию 
климатических факторов, но сильнее чем в усло-
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Рис. 5. Динамика радиального прироста, мм (А), площади прироста, см2 (Б) и десятичного логарифма при-
роста по площади поперечного сечения (В) древесины лиственницы Сукачева в условиях УПЦ (обозначения 

см. на рис. 3)

виях загрязнения. В жаркие и засушливые годы 
адекватное падение прироста можно наблюдать 
в девяти случаях (1948, 1957, 1966, 1972, 1975, 
1981, 1982, 1987, 2010 гг.) из четырнадцати, од-
нако из них только в четырех (1948, 1981, 1982, 
1987 гг.) падение существенное (с высоким K). В 
прохладные годы с обильными осадками адекват-
ный рост наблюдается в четырех случаях (1947, 
1984, 1993, 2002 гг.) из семи, и из них только в 
одном (1947 г.) он значительный и с высоким K, 
причем рост скорее связан с естественными вну-
тренними процессами на начальных этапах роста 
растений. Прирост лиственницы в контроле силь-

нее реагирует на климатические сигналы в жаркие 
и засушливые годы, чем в прохладные с обильны-
ми осадками. О малой чувствительности прироста 
к климатическим факторам свидетельствует также 
малое среднее значение Ks (0,14) и климатический 
отклик обобщенных хронологий к среднелетним 
температурам и осадкам (табл. 3): корреляционная 
взаимосвязь прироста с температурой очень сла-
бая отрицательная (r = –0,03), а с осадками сла-
бая положительная (r = 0,35). График изменения 
площади прироста (рис. 5, Б) показывает резкое 
его увеличение в ювенильный период, наиболь-
шее накопление древесины приходится на весь 
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виргинильный период (1947–1961 гг.), после чего 
происходит постепенный спад в течение генера-
тивного-1 периода, затем скачкообразное восста-
новление на всем протяжении генеративного-2 
и генеративного-3 периодов (1977–2007 гг.). Из 
графика десятичного логарифма площади приро-
ста следует (рис. 5, В), что прирост лиственницы в 
контроле наиболее чувствителен к влиянию внеш-
них стрессовых факторов в виргинильном, генера-
тивном-2 и генеративном-3 периодах, причем го-
раздо сильнее, чем в зоне сильного загрязнения. 
На виргинильный период приходятся 4 излома 
(один из них связан с климатическими анома-
лиями), на генеративный-2 – 4 излома (один из 
них связан с климатическими аномалиями), на 
генеративный-3 – 6 изломов (два из них связаны 
с климатическими аномалиями). Самые глубокие 
изломы графика приходятся на генеративный-2 
период, что свидетельствует о большой степени 
влияния внешних стрессовых факторов, в осталь-
ные периоды изломы неглубоки и степень влияния 
факторов незначительна. Наибольшей устойчиво-
стью прироста к действию внешних стрессовых 
факторов характеризуется генеративный-1 пери-
од, а излом в ювенильном периоде скорее связан 
с естественными внутренними процессами на на-
чальных этапах роста растений.

Сравнительная оценка дендрохронологических 
параметров лиственницы в условиях загрязнения 
и в контроле показала, что на начальных этапах 
роста (ювенильный и виргинильный периоды) 
прирост в контроле значительно больше, чем в ус-
ловиях загрязнения, однако на протяжении осталь-
ных онтогенетических периодов ситуация меняет-
ся на противоположную (достоверность различий 
представлена в табл. 4). Таким образом, углево-
дородное загрязнение оказывает стимулирующее 
действие на прирост взрослых деревьев листвен-
ницы в качестве внекорневой подкормки. При уси-
лении загрязнения увеличивается длительность 
прохождения онтогенетических периодов, особен-
но генеративного-2 (на 8 лет). При этом изменяет-
ся характер прироста (в условиях промышленного 
загрязнения он носит скачкообразный характер, а 
в контроле измененяется плавно), смещается пе-
риод наибольшего накопления древесины к более 
поздним срокам (в контроле он приходится на вир-
гинильный период, а в условиях загрязнения на 
генеративный-1) и повышается чувствительность 
прироста к действию внешних стрессовых факто-
ров, особенно в генеративном-2 периоде. Прирост 
лиственницы в районе исследования очень слабо 
подвержен влиянию климатических факторов, 
корреляционная связь с температурой и осадками 

оценивается как «слабая» и «очень слабая», при 
усилении загрязнения уменьшается чувствитель-
ность к климатическим сигналам, при этом усили-
вается корреляция со среднелетними температура-
ми, но пропорционально ослабевает корреляция со 
среднелетними осадками. По данным санитарного 
обзора (Санитарный и…, 2013), в районе исследо-
ваний наблюдались вспышки таких хвоегрызущих 
насекомых вредителей лиственницы, как сибир-
ский шелкопряд (1967–1968 гг., 1975–1977 гг.) и 
лиственничная чехликовая моль (1979 г.). Сопо-
ставление этих данных с графиками прироста 
показывает, что лиственница реагирует на ин-
вазии только в зоне сильного загрязнения, при-
чем вспышки наступают, как правило, на сле-
дующий год после жаркого засушливого лета. 
Они приходятся на конец вегетативного и на-
чало генеративного-1 периодов (1967–1968 гг., 
1975–1977 гг.). В контроле инвазии фактически 
не оказывают влияния на прирост лиственницы.

Обсуждение результатов исследований

Снижение роли температурного фактора на 
прирост деревьев по мере перемещения от Поляр-
ного Урала к Южному было показано С.Г. Шия-
товым и др. (1992). С.Е. Кучеров (1988)  отмечал 
наличие достаточно сильной связи радиального 
прироста сосны и лиственницы с летними осадка-
ми на Зилаирском плато, причем для лиственницы 
(2010) наиболее тесная и положительная связь с 
осадками (и отрицательная с температурами) по-
казана для мая–июля. Для ели сибирской (Моисеев 
и др., 2016), произрастающей на склонах горного 
массива Иремель, выявлено, что на прирост ока-
зывают влияние больше внешние, нежели вну-
тренние факторы. Многоствольные деревья более 
требовательны и чувствительны к факторам окру-
жающей среды, чем одноствольные: для одно-
ствольной формы увеличение корреляции приро-
ста с температурой и осадками не зафиксировано, 
а для многоствольников положительное влияние 
температуры и осадков обнаруживается только 
для отдельных месяцев. Сопоставление этих дан-
ных с результатами наших исследований показы-
вает, что продвижение от горной части Южного 
Урала к Предуралью в сочетании с появлением 
значительного техногенного пресса вызывает про-
явление видоспецифических связей прироста с 
климатическими факторами: коэффициент чув-
ствительности в целом низкий, а корреляционные 
связи с осадками и температурой (причем с осад-
ками всегда отрицательные) при усилении про-
мышленного загрязнения у исследуемых видов не 
обнаруживают единой четкой тенденции. Общая 
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закономерность заключается в том, что уменьше-
ние (или увеличение) корреляции прироста с осад-
ками ведет к адекватному увеличению (или умень-
шению) корреляции с температурой. В литературе 
указывается либо на уменьшение прироста в ус-
ловиях загрязнения относительно контроля, либо 
на увеличение (иногда краткосрочное). При этом 
получаемые результаты зависят как от вида дре-
весного растения, так и от состава загрязняющих 
веществ, интенсивности загрязнения, удаленности 
от источника загрязнения, розы ветров, географи-
ческого расположения района исследований и т.д. 

В нашем случае углеводородный тип загрязне-
ния действует на прирост исследуемых древосто-
ев как «внекорневая подкормка» и стимулирует его 
увеличение относительно контрольных величин, 
причем наиболее ярко это проявляется у сосны и 
лиственницы. Это воздействие видоспецифично, 
что объясняется экологией исследуемых видов: 
сосна и лиственница относятся к светлохвойным 
быстрорастущим древесным видам с бóльшим ко-
личеством устьиц на хвое, чем у ели, которая от-
носится к темнохвойным медленнорастущим дре-
весным видам.

В дендроэкологии принято считать, что дре-
весные виды, находящиеся на границе ареала 
своего естественного распространения, гораздо 
чувствительнее к действию техногенных факто-
ров на фоне естественных природно-климатиче-
ских лимитирующих факторов. В наших иссле-
дованиях лиственница и ель находятся на грани-
це ареала распространения, а сосна – в пределах 
ареала. Однако при углеводородном загрязнении 
возникает видоспецифический эффект. Прирост 
ели и лиственницы значительно превышает при-
рост сосны, причем лиственница занимает ли-
дирующее положение. У лиственницы прирост 
в течение онтогенеза более сглаженный, чем у 
сосны и ели, меньше депрессий и меньше их 
глубина, увеличивается длительность прохожде-
ния онтогенетических периодов, но в то же вре-
мя возрастает чувствительность к техногенным 
факторам и степень их влияния на прирост. Ель 
по данным характеристикам занимает среднее 
положение.

Имеются данные о снижении объемов выбро-
сов загрязняющих веществ в районе исследова-
ний, начиная с 1990-х годов. Сначала это было 
связано с глубоким финансово-экономическим 
кризисом и падением объемов производства, а за-
тем – с введением в эксплуатацию новых и совре-
менных очистных сооружений на предприятиях. 
Как видно из представленных сведений, показа-
тель прироста исследуемых видов неоднозначно 

отреагировал на уменьшение степени загрязне-
ния. У сосны с 1990 г. наблюдается равномерное 
и значительное увеличение прироста с пиком в 
2001 г., приходящимся на переход к сенильному 
периоду. У ели наблюдается всплеск прироста в 
1990 г., затем он скачкообразно снижается, но в 
2001 г. происходит еще один всплеск при пере-
ходе в генеративный период. Прирост листвен-
ницы практически не зависел от снижения объ-
емов выбросов.

Таким образом, усиление углеводородного 
загрязнения стимулирует увеличение радиаль-
ного прироста стволовой древесины у всех трех 
изученных хвойных видов. У ели и лиственни-
цы этот эффект проявляется, начиная с генера-
тивного периода, а у сосны – на протяжении 
всего онтогенеза. Стимулирующий эффект не-
однозначно сказывается на характере накопле-
ния древесины – у ели и лиственницы усиление 
загрязнения сопровождается смещением перио-
да максимального накопления с виргинильного 
периода на генеративный, а у сосны, наоборот, 
с генеративного на вегетативно-генеративный. 
При этом у сосны сокращается длительность 
прохождения онтогенетических периодов, у ели 
практически не изменяется, а у лиственницы уве-
личивается. Кроме того, прослеживается влияние 
загрязнения на характер прироста сосны и ли-
ственницы – в условиях промышленного загряз-
нения прирост носит скачкообразный характер, а 
в контроле происходят плавные изменения; при-
рост ели в районе исследования вне зависимости 
от условий произрастания носит скачкообразный 
характер. У всех трех видов усиление загрязне-
ния сопровождается повышением чувствитель-
ности прироста к действию внешних стрессовых 
факторов, однако несмотря на некоторое увеличе-
ние чувствительности к климатическим сигналам 
у сосны и ели (у лиственницы чувствительность 
уменьшается) прирост очень слабо подвержен 
влиянию климатических факторов (корреляцион-
ная связь с температурой и осадками варьирует 
между «слабой» и «очень слабой»). Как в услови-
ях загрязнения, так и в контроле, у всех исследу-
емых видов прирост сильнее реагирует на клима-
тические сигналы в жаркие и засушливые годы, 
чем в прохладные с обильными осадками. 

Исследованные хвойные древесные виды обра-
зуют следующие ряды возрастания: 

по величине годичного прироста 
сосна < ель < лиственница, 
по количеству возникающих депрессий при-

роста в ответ на усиление загрязнения и по их 
глубине
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лиственница < сосна < ель, 
по чувствительности к климатическим фак-

торам
лиственница < сосна < ель, 
по чувствительности к техногенным факторам
ель < сосна < лиственница, 
по степени влияния техногенных факторов на 

прирост

ель < сосна < лиственница. 
Вспышки инвазий хвоегрызущих насекомых 

оказывают влияние только на прирост сосны и ли-
ственницы, причем только в зоне сильного загряз-
нения и на фоне жарких и засушливых годов. Ель и 
лиственница по характеру дендрохронологических 
параметров довольно близки и существенно отли-
чаются от сосны. Реакция прироста на усиление за-
грязнения у всех трех пород видоспецифична.
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PINE, SPRUSE AND LARCH STEM WOOD INCREMENT 
IN INDUSTRIAL POLLUTION CONDITIONS

R.V. Urazgildin1, G.R. Polyakova2, K.Z. Amineva3, R.D. Galiahmetov4,                                                              
A.Yu. Kulagin5

The quantitative data characterizing stem wood radial increment of pine, spruse and larch 
in Bashkir Preural petrochemical pollution conditions are analysed. Hydrocarbonic pollution 
stimulates increase in radial increment at all three studied coniferous species, but at the same 
time considerably infl uences on ontogenetic periods passing duration and increases increment 
sensitivity to external stressful climatic, biotic and technogenic factors action. The spruse and 
larch on dendrochronological parameters character are quite close and considerably differ from 
pine, but in general increment reaction to pollution strengthening at all three species is species-
specifi c.
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Сохранение биоразнообразия – одна из важней-
ших задач современности. Ее решение возможно 
только на основе всестороннего изучения биоло-
гии и экологии отдельных видов и групп растений. 
Семейство Орхидные в силу своих эколого-биоло-
гических и ценотических особенностей относится 
к наиболее уязвимым компонентам растительного 
покрова (Swartz, Dixon, 2009). Для разработки на-
учных основ сохранения видов этого семейства 
очень важно выявить особенности их репродук-
тивной биологии в разных условиях произрас-
тания. Этот вопрос остается пока недостаточно 
изученным. В частности, существует недостаток 
информации о семенной продуктивности орхид-
ных из-за сложностей в подсчете огромного числа 
мельчайших пылевидных семян, содержащихся в 
одной коробочке (Назаров, 1995; Блинова, 2008; 
Arditti, Ghani, 2000), а для многих видов орхидных 
умеренных широт репродуктивные характеристи-
ки вообще отсутствуют (Блинова, 2009).

Объектом нашего исследования стала Goodyera 
repens (L.) R. Br. – голарктический бореальный 
вид, распространение которого связано с ареалами 
хвойных (Толмачев, 1974). G. repens имеет широ-
кий ареал, но в связи с нарушением естественных 
местообитаний становится редкой в отдельных его 
частях (Вахрамеева и др., 2014; Kull et al., 2016). 
Для вида характерно и семенное, и вегетативное 
размножение (Татаренко, 1996). Новые участки 
это растение заселяет с помощью семян, но раз-

витие в освоенных местообитаниях происходит в 
основном вегетативно, с помощью побегов, фор-
мирующихся из спящих почек (Вахрамеева и др., 
2011). 

Исследования E. Brzosko (Brzosko et al., 2013) 
на северо-востоке Польши показали, что в попу-
ляциях этого вида семенное размножение играет 
бόльшую роль, чем считалось ранее, а кроме того, 
наблюдается высокий уровень генетической из-
менчивости.

Цель работы состояла в изучении репродуктив-
ной биологии G. repens на территории Республики 
Коми, где подобные исследования прежде не про-
водились.

Материалы и методы

Исследования проводили с 2009 по 2016 г. 
на территории Республики Коми. Регион рас-
положен на северо-востоке европейской части 
России. Его протяженность с юга на север и с 
запада на восток составляет соответственно 785 
и 695 км. По рельефу и геологическому строе-
нию восток территории относится к горному 
Уралу (Северный, Приполярный и Полярный 
Урал), а остальная часть – к Русской равнине 
(Тиманский кряж, Печорская низменность, Вы-
чегодско-Мезенская равнина). Репродуктивную 
биологию вида изучали в 12 ценопопуляциях 
(ЦП) G. repens (табл. 1), расположенных в раз-
ных частях региона, на Вычегодско-Мезенской 

1Кириллова Ирина Анатольевна – науч. сотр. отдела флоры и растительности Севера Института биологии Коми НЦ УрО РАН, 
канд. биол. наук (kirillova_orchid@mail.ru); 2Кириллов Дмитрий Валерьевич – науч. сотр. лаборатории компьютерных технологий 
и моделирования Института биологии Коми НЦ УрО РАН, канд. биол. наук (kirdimka@mail.ru).

УДК 582.594.2(470.13)

СЕМЕННАЯ ПРОДУКТИВНОСТЬ 
GOODYERA REPENS (L.) R. BR. (ORCHIDACEAE) 

В РЕСПУБЛИКЕ КОМИ

И.А. Кириллова1, Д.В. Кириллов2

Приведены сведения о репродуктивной биологии представителя семейства 
Орхидные Goodyera repens (L.) R. Br. в Республике Коми. Установлено, что для вида 
характерны высокая плодозавязываемость (84,6%) и высокое качество семян (91%). 
Семена G. repens очень мелкие (0,65×0,13 мм), содержат 87% пустого воздушного 
пространства. Для вида характерна полиэмбриония (семена с двумя зародышами 
отмечены в половине изученных ценопопуляций, их доля составляет 0,1–1,6%). 
Семенная продуктивность высокая, одна коробочка содержит в среднем 2551 семя, 
реальная семенная продуктивность генеративного побега 33,8 тыс. семян. 

Ключевые слова: Orchidaceae, Goodyera repens, морфометрия семян, качество 
семян, семенная продуктивность.
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равнине (ЦП 1–6), Северном Урале (ЦП 7–11) и 
северной части Тиманского кряжа (ЦП 12). 

Для изучения морфометрии семян использова-
ли световой микроскоп «ЛОМО МСП-2» с цифро-
вой видеокамерой «ЛОМО ТС-500» (увеличение 
4.5×zoom). Для измерений использовали програм-
му ToupView. Анализировали среднюю длину и 
ширину семени и зародыша, отношение этих пока-
зателей друг к другу, объем семени (VS) и зароды-
ша (VE), долю воздушного пространства в семени 
(AS) (Arditti et al., 1979; Healey et al., 1980), цвет и 
форму семенной кожуры у 40–50 выполненных се-
мян из каждой выборки. Для определения качества 
семян была взята их смесь из коробочек, собран-
ных с разных растений в пределах одной ЦП (не 
менее 600 семян с каждой ЦП), семена без заро-
дыша считали неполноценными. Для подсчета се-
мян в коробочках применяли разработанную нами 
оригинальную методику абсолютного учета числа 

семян с помощью программного пакета ImageJ 1.5 
(Кириллова, Кириллов, 2015, 2017) на сканирован-
ном материале в автоматическом режиме (алго-
ритм Find Maxima) с ручной корректировкой. Для 
каждой ЦП подсчитаны семена в 5–10 коробочках 
из средней части соцветия. В работе использовали 
такие показатели, как условно-реальная семенная 
продуктивность (Ходачек, 1970), реальная семен-
ная продуктивность (Вайнагий, 1974), условно-по-
тенциальная семенная продуктивность (Блинова, 
2009).

Для обработки данных применяли вариацион-
но-статистические методы пакета Microsoft Offi ce 
Excel 2010, статистические расчеты выполнены с 
помощью среды R (вер.3.3.2) 3. 

Проверку на нормальность распределения вы-
борок значений морфометрических параметров 
семян и плодов проводили с помощью W-теста 
Шапиро–Уилка. Поскольку в результате проверки 

3 В тексте и таблицах приведены среднее арифметическое ± стандартное отклонение, а также границы минимального и мак-
симального значения. 

Т а б л и ц а  1
Местонахождения изученных ценопопуляций Goodyera repens в Республике Коми

ЦП Местонахождение Географические 
координаты Местообитание

1 окрестности дер. Слудка N61°55′33,9′′ 
E50°13′13,4′′ ельник чернично-зеленомошный 

2 пойма р. Сысола (нижнее течение), 
заказник Сыктывкарский

N61°33′20,9′′ 
E50°39′11,3′′ ельник разнотравно-зеленомошный

3 пойма р. Тылаю (нижнее течение) N61°34′13,3′′ 
E50°40′18,6′′

ельник хвощово-кустарничково-
зеленомошный

4 окрестности дер. Коччойяг, урочище 
Ярега

N61°57′17,7′′ 
E50°43′22,9′′

ельник хвощово-кустарничково-
зеленомошный

5 пойма р. Важъелью N61°39′05,1′′ 
E50°40′02,4′′ сосняк бруснично-зеленомошный

6 пойма р. Важъелью, заказник Важъелью N61°38′49,5′′ 
E50°39′52,9′′ ельник чернично-зеленомошный

7 правый берег р. Печора, 1 км выше             
пос. Якша

N61°48′53,9′′ 
E56°51′33,6′′ ельник папоротничково-зеленомошный

8 правый берег р. Печора, 15 км выше 
пос. Якша 

N61°46′30,9′′ 
E57°03′57,5′′ сосняк зеленомошный, склон террасы

9 левый берег р. Щугор, выше о. Кыртади N64°12′45,5′′ 
E57°59′47,9′′

ельник разнотравно-хвощово-
зеленомошный

10 левый берег р. Щугор, урочище Нижние 
Ворота 

N64°12′35,6′′ 
E57°58′04,7′′

ельник кустарничково-зеленомошный по 
склону

11 правый берег р. Щугор, урочище 
Мичабечевник 

N64°11′43,4′′ 
E58°01′46,5′′ ельник кислично-зеленомошный

12 правый берег р. Печорская Пижма 
(среднее течение)

N64°53′04,4′′ 
E51°28′48,9′′ ельник чернично-зеленомошный
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у некоторых выборок были выявлены отклонения 
от нормального распределения, для их сравнения 
использовали две группы методов: параметриче-
ские (t-критерий Стьюдента для выборок с нор-
мальным распределением) и непараметрические 
(U-критерий Манна–Уитни для данных с отклоне-
ниями от нормального распределения). 

Результаты и обсуждение

Плод G. repens – коробочка, раскрывающаяся 
продольными щелями, с многочисленными мель-
чайшими пылевидными семенами. В Республике 
Коми ее длина и ширина составляют соответ-
ственно 6,2±0,90 (4,0–8,4) и 3,3±0,48 (1,8–4,6) мм. 
В разных ЦП региона длина коробочек из-
меняется от 5,0 до 6,8 мм, ширина – от 2,7 
до 3,6 мм (табл. 2). Статистически значимо ва-
рьирует по региону лишь длина коробочек. Ми-
нимальные значения этого признака отмечены в 
ЦП 3.

Плодообразование G. repens варьирует в Ре-
спублике Коми от 44,8 до 97,9%, составляя в 
среднем 84,6%. Высокое плодообразование ха-
рактерно для этого вида и в других частях ареала: 
85% в Мурманской обл. (Блинова, 2009), 89–92% 
в Тверской обл. (Хомутовский, 2011), по 77% в 

Приморском крае (Татаренко, 1996) и на Южном 
Урале (Жирнова и др., 2008), свыше 68% в Ев-
ропе (Neiland, Wilcock, 1998; Claessens, Kleynen, 
2016). Минимальный показатель плодозавязыва-
емости и наименьшие размеры коробочек отме-
чены для ЦП 3 (табл. 2). В остальных изученных 
ЦП эффективность опыления превышала 75%. 
Возможно, причина низкой плодозаявзываемости 
в ЦП 3 заключается в том, что это единственная 
из всех изученных ценопопуляций, расположен-
ная на антропогенно нарушенной территории, на 
небольшом участке ельника, окруженном зарас-
тающей вырубкой.

Вид является строго аллогамным (Kallunki, 
1976; Claessens, Kleynen, 2016), хотя некоторые 
исследователи (Блинова, 2008) объясняют его 
высокую плодозавязываемость автогамией. Ос-
новные опылители G. repens – шмели (Bombus 
terrestris, B. pascuorum, B. lapidarius и др.), ко-
торых привлекает сладковатый запах цветков 
(Claessens, Kleynen, 2016). Нами также были 
отмечены шмели, опыляющие цветки G. repens. 
Губа этого вида слишком мала, поэтому насеко-
мые используют соцветие, чтобы удержаться. 
Шмели всегда начинают сбор нектара с нижней 
части соцветия и ползут вверх. Постепенное 

Т а б л и ц а  2
Характеристика плодов и плодообразования Goodyera repens в Республике Коми

Номер 
ЦП

Год Длина коробочки, мм Ширина коробочки, мм Плодозавязываемость, %

1 2011 6,8±0,84 (5,0–8,2) 2,7±0,33 (2,1–3,1) –

2 2014 6,6±0,74 (5,2–8,0) 2,9±0,35 (2,1–3,7) 91,3

3 2014 5,0±0,48 (4,8–5,8) 2,8±0,55 (1,8–3,7) 44,8

4 2014 6,2±0,77 (4,2–7,7) 3,2±0,38 (2,2–3,9) 83,3

5 2014 5,7±1,04 (4,1–8,0) 3,4±0,41 (2,8–4,0) 95,9

6 2016 5,8±0,90 (4,0–7,9) 3,4±0,44 (2,8–4,2) 85,0

7 2009 – – 92,1

8 2016 6,2±0,59 (4,7–7,4) 3,3±0,44 (2,7–4,0) 91,8

9 2016 6,5±0,56 (2,6–7,7) 3,5±0,32 (3,0–4,0) 97,9

10 2016 6,4±0,55 (5,4–7,5) 3,3±0,39 (2,7–4,2) 75,6

11 2016 6,1±0,88 (4,7–8,0) 3,4±0,44 (2,8–4,3) 82,4

12 2016 6,6±1,02 (4,3–8,4) 3,6±0,49 (2,6–4,6) 85,1
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(снизу вверх) открытие цветков обеспечива-
ет перекрестное опыление: сначала поллинии 
оседают на рыльце хорошо открытых нижних 
цветков, затем новые поллинии из не полностью 
открывшихся верхних цветков прикрепляются к 
телу насекомого (Claessens, Kleynen, 2016).

Семена G. repens светло-коричневого цве-
та. Форма семян сильно вытянутая, продолгова-
тая (индекс семени 5,1). По классификации R.L. 
Dressler (1993), они относятся к Goodyera-типу. 
Зрелые семена состоят из прозрачной тесты и не-
дифференцированного зародыша (рис. 1а). В Ре-
спублике Коми их длина и ширина составляют 
в среднем 0,65 и 0,13 мм. В Европе семена это-
го вида несколько крупнее – (0,6–0,8)×0,15 мм 
(Healey et al., 1980; Bojňanský, Fargašová, 2007), 
и они не так вытянуты (индекс семени 4,5). Заро-
дыш семян удлиненной формы (индекс заро-
дыша 2,2), в регионе наших исследований его 
размеры составляют в среднем 0,15×0,07 мм. 
В Чехии (Healey et al., 1980) зародыш семян 
этого вида крупнее – 0,17×0,09 мм. Бóльшую 
часть семени (от 82,5 до 98,1%) занимает пустое 
воздушное пространство – в среднем 87% (табл. 
3). Малые размеры и наличие пустого воздушно-
го пространства позволяют семенам распростра-
няться на большие расстояния с помощью ветра. 
Однако основная часть семян (около 90%) остает-
ся на расстоянии 0,2 м от материнского растения 
(Brzosko et al., 2013, 2017). Это способствует под-
держке локальных популяций и обогащает гене-
тическое разнообразие, уменьшая риск их исчез-
новения, что особенно важно для редких видов 
(Loweless, Hamrick, 1984; Brzosko et al., 2017).

Для семян G. repens характерна полиэмбриония 
(Поддубная-Арнольди, 1960). Мы часто встречали 

семена с двумя зародышами (рис. 1б). Они были 
отмечены в половине изученных нами ЦП, а их 
доля составляла от 0,1 до 1,6%.

В табл. 3 приведены морфометрические пара-
метры семян G. repens в разных ЦП региона. Раз-
меры семян, собранных в один сезон на севере ре-
гиона (ЦП 8–12) статистически значимо не отли-
чались. Семена в остальных изученных ЦП более 
изменчивы (табл. 3). Наибольший объем семени 
и зародыша отмечен в ЦП 5, минимальный объем 
зародыша – в ЦП 3, которая при этом отличает-
ся и наиболее низкой плодозавязываемостью. По 
мере продвижения на север на территории региона 
возрастают длина и объем семян, а также индекс 
формы семян (табл. 4). Эта же закономерность 
(удлинение семян в более суровых условиях) об-
наружена нами и при сравнении семян с северо-
востока европейской части России и Европы. Бо-
лее удлиненные семена способны рассеиваться на 
большие расстояния (Arditti, Ghani, 2000; Eriksson, 
Kainulainen, 2011), а это приводит к появлению но-
вых ценопопуляций и улучшению адаптаций рас-
тений вида к различным условиям среды (Nathan, 
2006; Vanden Broeck et al., 2014).

В Республике Коми доля полноценных семян в 
ЦП G. repens довольно высока (в среднем 91%), в 
разных ЦП региона этот показатель изменяется от 
70,8 до 98,3% (табл. 3). Максимальный показатель 
качества семян отмечен в 2016 г., вегетационный 
период которого был наиболее благоприятным 
по погодным условиям для опыления растений и 
формирования семян. Для Тверской обл. отмечены 
сходные показатели качества семян – доля полно-
ценных семян в ЦП составляет 75,2–94,3% (Хому-
товский, 2014).

Данные о семенной продуктивности G. repens 
представлены в табл. 5. Коробочка содержит в 
среднем 2551±96 семян (от 1807 до 3403 шт.). Для 
Венгрии приводится аналогичное число семян – 
2509±224 шт. (Sonkoly et al., 2015). Число семян в 
коробочке мало изменяется в зависимости от по-
ложения ЦП на территории региона (табл. 5). 

На территории Республики Коми среднее 
число полноценных семян G. repens в коробоч-
ке составляет 2380 шт. (от 2267 до 2491 шт.).            
В Тверской обл. этот показатель ниже и состав-
ляет 1599 шт. (Хомутовский, 2011). Средний 
показатель условно-потенциальной семенной 
продуктивности (семенной продуктивности в 
случае 100%-го опыления цветков) G. repens в 
изученном регионе составляет 41737 шт. Данный 
показатель варьирует по региону (табл. 5), мак-
симальная величина условно-реальной семенной 
продуктивности отмечена для ЦП 5 (сосняк брус-

Рис. 1. Семена Goodyera repens, собранные в Республике 
Коми
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нично-зеленомошный) – 63069 шт., такая про-
дуктивность обусловлена большим количеством 
цветков в соцветии. В остальных ЦП, приурочен-
ных к зеленомошным ельникам, этот показатель 
находится на уровне 33–36 тыс. семян. 

По нашим данным, средний показатель услов-
но-реальной семенной продуктивности состав-
ляет 37342 шт. В Венгрии он ниже и составляет 
22123 шт. (Sonkoly et al., 2015). Средний показа-
тель реальной семенной продуктивности генера-
тивного побега G. repens в Республике Коми со-
ставляет 33807 шт. В Тверской обл. данный по-
казатель близок к полученному нами – 31916 шт. 
(Хомутовский, 2012). В регионе исследований он 
варьирует от 26251 до 48931 шт. в зависимости от 
местообитания.

Урожай семян рассчитывали умножением по-
казателя реальной семенной продуктивности на 

Т а б л и ц а  4
Морфометрические показатели размеров семян Goodyera repens из разных частей Республики Коми

Признак
Вычегодско-

Мезенская равнина Северный Урал Северный 
Тиман 

р

1–2 2–3 1–31 2 3

Длина семени, мм 0,643±0,122 0,660±0,088 0,703±0,110 * ** **

Ширина семени, мм 0,128±0,022 0,131±0,020 0,133±0,017 – – *

Индекс семени 5,128±1,113 5,166±1,056 5,293±0,649 – – –

Объем семени,×10–3 мм3 2,83 2,92 3,10

Длина зародыша, мм 0,157±0,027 0,158±0,021 0,151±0,019 – – –

Ширина зародыша, мм 0,068±0,012 0,074±0,011 0,074±0,009 ** – **

Индекс зародыша 2,348±0,454 2,189±0,416 2,065±0,353 ** – **

Объем зародыша,×10–3 мм3 0,41 0,41 0,38 – – –

П р и м е ч а н и е: *p < 0,05; **p < 0,01.

Т а б л и ц а  5 
Семенная продуктивность Goodyera repens в Республике Коми

Признак ЦП 4 ЦП 5 ЦП 9 ЦП 10

Среднее число цветков в соцветии, шт. 14 21 14 15

Число семян в плоде, шт. 

среднее 2373 2961 2557 2406

минимальное 2002 2342 1922 1807

максимальное 2758 3403 3086 3272

Среднее число полноценных семян в плоде, шт. 2267 2396 2491 2365

Условно-потенциальная семенная продуктивность, шт. 32889,6 63069,3 35030,9 35849,4

Условно-реальная семенная продуктивность, шт. 27487,8 60483,5 34295,2 27102,2

Реальная семенная продуктивность, шт. 26250,9 48931,1 33403,6 26641,4

среднее число генеративных побегов на 1 м2. Этот 
показатель, подсчитанный для одной ЦП G. repens 
(ЦП 10), составил 26,6 тыс. семян на 1 м2. Образу-
ется огромное число семян, но прорастает только 
малая их часть, так как для прорастания необходи-
мо наличие совместимого эндомикоризного гриба. 
Семена G. repens практически лишены питатель-
ных веществ, и в первой гетеротрофной подзем-
ной фазе развития растения полностью зависят от 
грибов (Rassmusen, 1995).

Заключение

Исследования репродуктивной биологии 
Goodyera repens (L.) R. Br. в Республике Коми 
показали, что для вида характерна высокая пло-
дозавязываемость (84,6%) и высокое качество 
семян (91%). Семена G. repens очень мелкие 
(0,65×0,13 мм), продолговатые (индекс семени 5,1), 
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87% их объема занимает пустое воздушное 
пространство. Одна коробочка содержит 2551 
(от 1807 до 3403) семян, реальная семенная 
продуктивность генеративного побега состав-
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SEED PRODUCTIVITY 
OF GOODYERA REPENS (L.) R. BR. (ORCHIDACEAE) 

IN THE KOMI REPUBLIC

I.A. Kirillova1, D.V. Kirillov 2

The article contains data on reproductive biology of Goodyera repens (L.) R. Br. (Orchi-
daceae) in the Komi Republic. Morphometric characteristics of fruits and seeds in different 
coenopopulations of this species in the region were investigated. Fruit set, seed productivity 
and seed quality were also defi ned.

Key words: Orchidaceae, Goodyera repens, morphometry of orchid seeds, seed quality, 
fruit set, seed productivity.
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Южный берег Крыма – наиболее освоенная 
природная зона полуострова, обладающая бога-
той и своеобразной флорой и фауной. В связи с 
интенсификацией курортного строительства и 
неорганизованной рекреацией некоторые виды 
растений, приуроченные к территории Южного 
берега Крыма, нуждаются в охране (Красная кни-
га Республики Крым, 2016). К таким видам от-
носится мачок желтый – Glaucium fl avum Crantz 
(Papaveraceae Juss.). Это одно-, двух- или реже 
трех- или четырехлетнее травянистое растение 
высотой до 70–100 см. Ареал G. fl avum включа-
ет Атлантическую, Южную и Юго-Восточную 
Европу, Малую Азию, страны Леванта и Север-
ную Африку. В пределах Российской Федерации 
вид распространен на Азовском побережье Ро-
стовской обл., на Азовском и Черноморском по-
бережьях Краснодарского края и в Крыму (Его-
рова, 2001; Литвинская, 2008; Новосад, Крицька, 
2009; Крайнюк и др., 2016). В пределах Крыма 
G. fl avum отмечен на Южном берегу (от Севасто-
поля до Карадага), на Керченском и Тарханкут-
ском полуостровах, а также в окрестностях Евпа-
тории (Крайнюк и др., 2016).

Растение G. flavum как организм представ-
ляет собой систему монокарпических побегов, 
сменяющих друг друга по симподиальному типу 
нарастания. Монокарпический побег вначале 
проходит фазу розетки, а затем в фазе цветения 
образует удлиненные междоузлия. Главный по-
бег может развиваться как по моноциклическо-
му, так и по дициклическому типу; дочерние 

побеги чаще дициклические: в первый год такой 
побег проходит фазу розетки, а на второй год об-
разуются удлиненные междоузлия и формируют-
ся цветки. Многолетняя подземная часть растения 
представлена главным стержневым деревянистым 
контрактильным корнем и каудексом, в состав ко-
торого входят базальные части побегов с почками 
возобновления (Комир и др., 2004). Это перекрест-
ноопыляемое энтомофильное растение, цветущее и 
плодоносящее с мая по октябрь и размножающееся 
исключительно семенами. Glaucium fl avum – рас-
тение литорального пояса, произрастает на при-
морских песках, галечнике, реже на приморских 
известняковых скалах, каменисто-щебнистых скло-
нах, глинистых и мергелистых обрывах. Glaucium 
fl avum изредка встречается по долинам рек с песча-
но-галечниковым грунтом, предпочитает слабоще-
лочные и слабосоленые почвы. Данный вид, будучи 
растением-пионером, не связанным с какой-либо 
определенной растительной ассоциацией, встреча-
ется совместно со многими пионерными или псам-
мофильными видами. Glaucium fl avum обладает 
довольно большой жизнестойкостью (например, 
выносит засыпание щебнем и песком), устойчив к 
засухе; молодые растения переносят легкое вы-
таптывание (Атлас ареалов…, 1983). Glaucium 
fl avum – ценное лекарственное растение, содержа-
щее более 15 различных алкалоидов, в частности 
глауцин, обладающий очень сильным противокаш-
левым действием. Вид довольно успешно выращи-
вается в ряде ботанических садов Краснодарского 
края (Атлас ареалов…, 1983; Литвинская, 2008).

УДК 582.682.4:574.3

СОСТОЯНИЕ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ GLAUCIUM FLAVUM 
(PAPAVERACEAE) НА ЮЖНОМ БЕРЕГУ КРЫМА

В.В. Фатерыга1

В течение пяти лет (2011–2015) проводились исследования численности и 
онтогенетической структуры семи ценопопуляций Glaucium fl avum Crantz на территории 
Южного берега Крыма. Выделены несколько типов онтогенетических спектров, 
которые в разные годы могут сменять друг друга в пределах одной ценопопуляции. 
Базовый онтогенетический спектр G. fl avum определен как левосторонний, тяготеющий 
к бимодальному. Общая численность вида на Южном берегу Крыма составляет порядка 
десяти тысяч особей. Наиболее благоприятные условия для G. fl avum складываются 
при минимальных антропогенных нагрузках на охраняемых территориях (Карадагский 
заповедник и заказник Канака).

Ключевые слова: редкие виды, мачок желтый, онтогенетическая структура, 
антропогенная нагрузка, охраняемые территории.
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Glaucium fl avum занесен в Красную книгу Рос-
сийской Федерации (Литвинская, 2008) со статусом 
«сокращающийся в численности», а также в ряд ре-
гиональных красных книг, в том числе Республики 
Крым (Крайнюк и др., 2016). В связи с этим пред-
ставляет интерес оценка современного состояния 
ценопопуляций этого вида. Для Крыма имеются 
данные лишь по численности и онтогенетической 
структуре G. fl avum на территории двух заповедни-
ков (Карадагский и Мыс Мартьян), отраженные в 
неопубликованных летописях природы заповедни-
ка Мыс Мартьян за 1986–2009 гг. и Карадагского 
заповедника за 2006 г., а также данные по числен-
ности и особенностям жизненного цикла этого 
вида в окрестностях Евпатории (Бирюлева, 1998). 
Цель настоящей работы состояла в том, чтобы дать 
оценку современному состоянию ценопопуляций 
G. fl avum на территории Южного берега Крыма.

Материал и методы

Исследования проводили на территории Юж-
ного берега Крыма в 2011–2015 гг. При описании 
сообществ в пределах ценопопуляций глазомерным 
способом определяли общее проективное покры-
тие (ОПП) травостоя (в процентах) и учитывали ви-
довой состав основных доминантов. Для изучения 
были выбраны семь ценопопуляций (ЦП) G. fl avum, 
условно названных по их местонахождению. Пред-
варительные данные, полученные по результатам 
исследования трех из них за первые три года на-
блюдений, были опубликованы ранее в виде тези-
сов докладов (Фатерыга, 2012, 2013).

1. ЦП Оползневое была выявлена на галечном 
пляже вдоль береговой зоны Оползневского лес-
ничества (квартал 13) Ялтинского горно-лесного 
заповедника. Общая протяженность ЦП составила 
260 м, площадь – около 1100 м2; ОПП травостоя  
10%, основные доминанты – G. fl avum и Jacobaea 
maritima (L.) Pelser et Meijden. Однако наибольшая 
численность G. fl avum была зарегистрирована на 
небольшом участке в крайней западной части побе-
режья, на стихийной свалке мусора вдоль бетонной 
стены, являющейся границей заповедника. На этом 
участке ОПП травостоя составило 30–40%, среди 
доминантов были отмечены G. fl avum, Hordeum 
murinum L. subsp. leporinum (Link) Arcangeli и 
Lepidium draba L.

2. ЦП Ялта-Интурист была обнаружена ря-
дом с одноименной гостиницей в восточной части 
г. Ялта на приморском склоне крутизной 20–25º. 
ЦП произрастала вертикальной полосой площадью 
11,25 м2 (7,5×1,5 м) на сланцевой почве на откры-
том участке среди посадок Pinus brutia Ten. var. 
pityusa (Steven) Silba c участием Ailanthus altissima 

(Mill.) Swingle, Jasminum fruticans L. и Antirrhinum 
majus L. и ОПП травостоя в пределах 20–30%.

3. ЦП Грузовой порт была выявлена в Грузо-
вом порту восточнее г. Ялта. В пределах данной ЦП 
особи G. fl avum произрастали на двух разнородных 
участках: вдоль моря и на некотором отдалении от 
берега. На первом участке G. fl avum был обнару-
жен на площади 1500–2000 м2 на песчаной почве 
в ассоциации с доминированием G. fl avum и Lolium 
rigidum Gaudin с ОПП травостоя в пределах 5–10%. 
Площадь второго участка составляла 3000–3500 м2, 
почва  щебнисто-каменистая (на отвалах грунта), 
среди доминантов были отмечены Avena sterilis L. 
subsp. ludoviciana (Durieu) Nyman и L. rigidum (по 
всему участку), а также Melilotus albus Medik. и 
G. fl avum (отдельными пятнами), ОПП травостоя 
составило 60–100%.

4. ЦП Канака была обнаружена на глинистых и 
сланцевых приморских склонах и галечном пляже 
вдоль береговой линии в границах государствен-
ного природного заказника Канака. Общая протя-
женность ЦП составила 3020 м, площадь – около 
15000 м2. Основными доминантами здесь были 
G. fl avum, Melica ciliata L. subsp. taurica (K. Koch) 
Tzvelev, Lactuca viminea (L.) J. Presl et C. Presl и 
Avena sp., ОПП травостоя составило 5–10%.

5. ЦП Киногородок была выявлена на галеч-
ном пляже западнее ландшафтно-рекреационного 
парка Лисья бухта – Эчки-Даг. Площадь ЦП соста-
вила 90 м2, среди доминантов здесь были отмече-
ны Anisantha tectorum (L.) Nevski, Sclerochloa dura 
(L.) P. Beauv., Atriplex micrantha Ledeb. и Hordeum 
murinum subsp. leporinum, ОПП травостоя состави-
ло 10–15%.

6. ЦП Лисья бухта была обнаружена на при-
морских галечниках и частично на глинистой тер-
расе в пределах береговой линии в ландшафтно-
рекреационном парке Лисья бухта – Эчки-Даг. ЦП 
произрастала диффузно на ценотически разнород-
ных участках, занимая полосу протяженностью 115 
м (площадь ЦП составила около 1000 м2). При этом 
часть особей G. fl avum произрастала в ассоциации с 
доминированием Elytrigia obtusifl ora (DC.) Tzvelev, 
Atriplex aucheri Moq. и Echium italicum L. subsp. 
biebersteinii (Lacaita) Greuter et Burdet, а осталь-
ные – в ассоциации с участием Salvia nemorosa L. 
subsp. pseudosylvestris (Stapf) Bornm., E. obtusifl ora, 
Centaurea salonitana Vis. и Seseli tortuosum L. ОПП 
травостоя в пределах всей ЦП составило 30–40%.

7. ЦП Карадаг была выявлена на глинистых 
приморских склонах и галечно-валунном пляже 
в восточной части береговой линии Карадагского 
заповедника (вдоль хребта Кок-Кая). Общая про-
тяженность ЦП составила 685 м, площадь – около 
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5000 м2. В составе фитоценоза, кроме G. fl avum, 
отмечено участие таких доминантов, как Crambe 
koktebelica (Junge) N. Busch, Cynanchum acutum L., 
Ephedra distachya L., Bassia prostrata (L.) Beck и 
Piptatherum holciforme (M. Bieb.) Roem. et Schult., 
ОПП травостоя составило 5–10%.

Онтогенетическое состояние G. fl avum опре-
деляли на основании собственных наблюдений, 
а также с помощью диагностических ключей, 
разработанных для этого вида рядом авторов 
(Елисеева, 1996; Комир и др., 2004; Анищенко, 
2011). В онтогенезе G. fl avum выделяли следую-
щие онтогенетические состояния: проростки (p), 
ювенильные (j), имматурные (im), виргинильные 
(v), молодые генеративные (g1), средневозрастные 
генеративные (g2), старые генеративные (g3) и се-
нильные (s) особи. Краткая характеристика каждо-
го онтогенетического состояния приведена ниже.

Проростки – однопобеговые розеточные рас-
тения с двумя семядолями и четырьмя супротив-
ными листьями; продолжительность развития 
проростков составляет 5–50 дней. Для ювениль-
ных особей характерно отмирание семядолей и 
появление третьей пары листьев; продолжитель-
ность их развития  около 10 дней. У имматурных 
особей развивается четвертая пара листьев и от-
мирает первая; продолжительность их развития 
около 10 дней. У виргинильных особей в пазухах 
листьев главного побега формируются вегетатив-
ные розеточные побеги второго порядка; продол-
жительность их развития от 10 дней до года. Для 
молодых генеративных растений характерно на-
личие генеративного побега, развивающегося 
из терминальной почки вегетативного побега. 
К данному онтогенетическому состоянию отно-
сятся растения разного календарного возраста: 
около 70% особей формирует генеративный по-
бег в первый год жизни, а остальные – во второй. 
Как следствие, молодые генеративные растения 
G. fl avum проявляют поливариантность в феноло-
гических ритмах развития (Бирюлева, 1998; Комир 
и др., 2004; Анищенко, 2011): особи второго года 
зацветают на месяц или полтора раньше (одновре-
менно со средневозрастными и старыми генератив-
ными растениями), чем особи первого года жизни. 
К средневозрастным (или зрелым) генеративным 
растениям относятся растения второго года жизни, 
которые уже цвели в первый год, или растения тре-
тьего года жизни, которые впервые зацвели на вто-
рой год. Для них характерно наличие заметно раз-
витого каудекса, разделенного, как правило, на две 
ветви; число генеративных побегов увеличивается 
до трех или четырех. В конце вегетационного се-
зона растения этого онтогенетического состояния 

могут либо отмирать, либо переходить на следую-
щий этап развития. Растения третьего или четвер-
того года жизни можно отнести к старому генера-
тивному состоянию в зависимости от того, цвели 
они в первый год или нет. Число генеративных 
побегов у них увеличивается до пяти–десяти; кау-
декс разделяется на четыре и более ветвей, покры-
вается остатками отмерших листьев и втягивается 
глубже (до 4–5 см) в землю. Постгенеративный 
период в онтогенезе особей G. fl avum отсутствует; 
к сенильным особям нами были условно отнесе-
ны растения третьего или четвертого года жизни, 
продолжающие вегетировать, но не образующие 
генеративных побегов в связи с угнетенностью 
или болезненным состоянием.

Для определения общей численности и онтоге-
нетической структуры G. fl avum использовали ме-
тод сплошного подсчета особей каждого онтогене-
тического состояния в каждой ЦП. Подсчет прово-
дили в фенофазу начала цветения молодых генера-
тивных растений первого года жизни, выпадающую 
на середину июня – начало июля (в зависимости от 
погодных условий в разные годы наблюдений).

Структуру ЦП изучали, используя классические 
методики (Уранов, 1975; Ценопопуляции расте-
ний, 1976, 1988). Для каждой ЦП были построены 
онтогенетические спектры (распределение числа 
особей вида по онтогенетическим состояниям), 
характеристика которых дана по общепринятым 
методикам (Ценопопуляции растений, 1976, 1988; 
Злобин, 2009). На участках ЦП, испытывающих 
антропогенное воздействие, дополнительно закла-
дывали пробные площадки (ПП) по 100 м2 каждая 
(10×10 м). Одна ПП была заложена в западной ча-
сти ЦП Оползневое (на стихийной свалке мусора 
возле бетонной стены) и еще две – в ЦП Грузовой 
порт: ПП № 1 – вблизи моря на песчаной почве и 
ПП № 2 – в некотором отдалении от берега на щеб-
нисто-каменистой почве (на отвалах грунта). На 
каждой ПП в течение пяти лет наблюдений отмеча-
ли число особей G. fl avum каждого из онтогенети-
ческих состояний.

Для детальной характеристики онтогенетиче-
ской структуры ЦП применяли индекс восстанов-
ления (Iв) (отношение плотности подроста к плот-
но  сти генеративных растений), который показы-
вает, какую часть генеративной фракции после ее 
отмирания способен восстановить подрост или 
сколько потомков в данный момент времени прихо-
дится на одну генеративную особь (Жукова, 1995). 
Возрастность ЦП определяли по классификации 
«дельта-омега» Л.А. Животовского (2001), осно-
ванной на совместном использовании индексов 
возрастности (Δ) (Уранов, 1975) и эффективности 
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(ω) (Животовский, 2001). При исследовании струк-
туры ЦП опирались на представления о базовом 
онтогенетическом спектре, который можно опре-
делить как модальный вариант, встречающийся у 
вида в некотором диапазоне условий (Ценопопуля-
ции растений, 1976). Базовый спектр устанавлива-
ли согласно разработанной Л.Б. Заугольновой мето-
дике (Ценопопуляции растений, 1976; Заугольнова, 
1986): имеющиеся онтогенетические спектры со-
поставляли друг с другом по соотношению онто-
генетических групп во взрослой части ЦП (из-за 
большой динамичности проростки, ювенильные 
и имматурные особи не учитывали), и по поло-
жению абсолютного и локального максимумов 
в спектрах выделяли наиболее часто встречаю-
щийся вариант. Для математической обработки 
данных использовали программу Microsoft Excel. 
Названия растений приведены согласно чек-
листу А.В. Ены (2012).

Результаты

В ЦП Оползневое за пять лет наблюдений 
было выявлено от 55 до 408 особей G. flavum 
(табл. 1), средняя численность вида за все годы 
составила 206 особей. При этом численность осо-
бей наиболее стабильного генеративного перио-
да варьировала от 19 до 70, а численность особей 
прегенеративного периода – от 15 до 370. В ос-
новном ЦП была нормальной неполночленной. 
За период наблюдений (кроме 2014 г., см. ниже) 
общая численность G. flavum в ЦП Оползневое 
заметно снизилась. Особенно четко это просле-
живается на примере ПП, заложенной в западной 
части ЦП (на свалке мусора). Помимо снижения 
числа особей с 290 до 37, здесь наблюдали из-
менения в онтогенетических спектрах: в 2011 
и 2012 гг. преобладали особи прегенеративного 
периода (80–90%), а начиная с 2013 г., ситуация 
изменилась на противоположную (табл. 2). Со-
гласно классификации «дельта-омега», возраст-
ность ЦП на данной ПП менялась от молодой 
(2011, 2012 гг.) к зрелой (2013 г.) и стареющей 
(2014, 2015 гг.) (табл. 2).

В остальной части ЦП, где антропогенное воз-
действие не было столь значительным, в 2011 г. 
была выявлена всего одна генеративная особь 
G. fl avum; в 2012, 2013 и 2015 гг. – от 12 до 16 осо-
бей (включая 1–5 растений генеративного перио-
да). В 2014 г. здесь наблюдали 369 особей преге-
неративного периода и только одну генеративную 
особь, что отразилось на онтогенетическом спектре 
всей ЦП и на значениях ее демографических пока-
зателей (табл. 1).

В целом для ЦП Оползневое отмечены три типа 
онтогенетических спектров: левосторонний (2011, 
2012 и 2014 гг.), бимодальный (2013 г.) с пример-
но одинаковым участием молодых (g1 + v) и зрелых 
(g3 + g2) особей, а также правосторонний с макси-
мумом на особях старого генеративного состояния 
(2015 г.). По классификации «дельта-омега» воз-
растность ЦП Оползневое изменялась от молодой 
(2011, 2012 и 2014 г.) к зрелой (2013 г.) или переход-
ной, приближающейся к зрелой (2015 г.). Значение 
индекса восстановления, отражающего интенсив-
ность самоподдержания ценопопуляции, сильно 
колебалось в разные годы (табл. 1) и составило в 
среднем 4,72.

ЦП Ялта-Интурист была выявлена в 2012 г. в 
несвойственном для G. fl avum ценозе (см. выше). 
В 2012 г. здесь были обнаружены 47 особей, а в сле-
дующем 2013 г. – 51 особь. В 2014 и 2015 гг. ЦП 
выпала из состава ценоза – ни одного экземпляра 
G. fl avum найдено не было. В первые два года на-
блюдений ЦП была нормальной неполночленной. 
В 2012 г. в ЦП отмечен центрированный возраст-
ной спектр с абсолютным максимумом на особях 
молодого генеративного состояния, а в 2013 г. – ле-
восторонний с абсолютным максимумом на вирги-
нильных особях. По классификации «дельта-оме-
га» возрастность ЦП менялась от зрелой к молодой.

В ЦП Грузовой порт численность G. fl avum за 
пятилетний период наблюдений постепенно сни-
зилась с 694 до 28 особей. Изменение численности 
затронуло как подрост, так и генеративные расте-
ния: численность обеих групп сократилась соответ-
ственно с 516 до 15 и с 173 до 13 особей. Кроме 
того, сократилась и общая площадь ЦП. В основ-
ном ЦП была нормальной полночленной, лишь в 
2013 и 2015 гг. наблюдали отсутствие проростков и 
сенильных особей.

Численность особей G. fl avum сократилась с 
335 до нуля на ПП № 1 и с 26 до нуля на ПП 
№ 2 (табл. 2). При этом на ПП № 1, находящейся 
преимущественно под воздействием вытапты-
вания, онтогенетический спектр во все годы на-
блюдения был левосторонним (по классифика-
ции «дельта-омега» возрастность ЦП молодая) 
(табл. 2). На ПП № 2, где G. flavum испытывал 
в основном угнетение со стороны других видов 
растений, в особенности Melilotus albus, онто-
генетический спектр вида менялся от центриро-
ванного (с преобладанием молодых и зрелых ге-
неративных особей) до правостороннего (с пре-
обладанием старых генеративных особей), что 
привело в конечном итоге к полному выпадению 
G. flavum из состава ценоза.
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Т а б л и ц а  1
Демографическая характеристика ценопопуляций Glaucium fl avum

на территории Южного берега Крыма

Год Число 
особей

Онтогенетическое состояние, % Демографические 
показатели Возрастность 

ЦП
p j im v g1 g2 g3 s Iв Δ ω

ЦП Оползневое

2011 291 80,1 19,9 0,0 4,02 0,06 0,18 молодая

2012 189 19,6 27,0 32,3 11,1 5,3 1,6 3,2 0,0 8,95 0,08 0,21 молодая

2013 87 0,0 0,0 0,0 19,5 32,2 17,2 31,0 0,0 0,24 0,42 0,75 зрелая

2014 408 73,5 11,5 3,4 2,2 1,7 1,2 6,1 0,2 10,00 0,07 0,12 молодая

2015 55 0,0 12,7 10,9 5,5 12,7 7,3 50,9 0,0 0,41 0,46 0,62 переходная

ЦП Ялта-Интурист

2012 47 0,0 0,0 0,0 4,3 76,6 19,1 0,0 0,0 0,04 0,31 0,81 зреющая

2013 51 0,0 0,0 29,4 58,8 0,0 0,0 5,9 5,9 15,00 0,18 0,36 молодая

ЦП Грузовой порт

2011 694 74,4 25,4 0,3 2,93 – – молодая

2012 481 0,8 82,7 9,8 0,6 1,0 1,5 2,3 1,2 19,65 0,06 0,12 молодая

2013 123 0,0 3,3 3,3 15,4 17,9 24,4 35,8 0,0 0,28 0,45 0,74 зрелая

2014 69 15,9 8,7 7,2 2,9 4,3 18,8 37,7 4,3 0,57 0,43 0,56 переходная

2015 28 0,0 0,0 21,4 32,1 35,7 7,1 3,6 0,0 1,15 0,21 0,55 молодая

ЦП Канака

2012 370 38,9 30,0 24,6 4,9 1,6 0,65 0,26 0,53 молодая

2013 2419 0,0 7,9 22,6 43,8 11,9 7,0 6,8 0,5 2,89 0,18 0,45 молодая

2014 3302 18,5 21,5 19,7 16,6 11,3 7,3 4,3 0,3 3,33 0,14 0,32 молодая

2015 999 0,0 7,0 20,2 22,1 9,1 31,5 10,0 0,6 0,97 0,29 0,60 молодая

ЦП Киногородок

2015 36 16,7 63,9 0,0 5,6 0,0 0,0 13,9 0,0 6,20 0,12 0,18 молодая

ЦП Лисья бухта

2011 5 0,0 0,0 0,0 0,0 40,0 60,0 0,0 0,0 0,00 0,41 0,91 зрелая

2012 48 4,2 45,8 50,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 – 0,03 0,12 молодая

2013 38 0,0 0,0 0,0 34,2 65,8 0,0 0,0 0,0 0,04 0,35 0,72 зреющая

2014 110 18,2 28,2 25,5 6,4 1,8 4,5 15,5 0,0 3,58 0,17 0,28 молодая

2015 505 49,7 25,1 19,8 2,2 1,0 1,4 0,8 0,0 30,56 0,04 0,10 молодая

ЦП Карадаг

2013 152 4,6 32,2 17,8 11,8 7,9 12,5 13,2 0,0 1,98 0,21 0,40 молодая

2014 178 4,5 7,9 9,0 8,4 12,9 18,5 30,3 8,4 0,48 0,45 0,60 переходная

2015 4954 4,8 15,3 71,9 6,8 0,4 0,4 0,4 0,0 84,41 0,05 0,18 молодая

О б о з н а ч е н и я: p – проростки, j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные, g1 – молодые генеративные, 
g2 – средневозрастные генеративные, g3 – старые генеративные, s – сенильные растения, Iв – индекс восстановления, Δ – 
индекс возрастности, ω – индекс эффективности. Полужирным подчеркнутым шрифтом выделено модальное онтогенети-
ческое состояние (без учета проростков, ювенильных и имматурных особей), полужирным неподчеркнутым – второй по 
значимости (локальный) максимум (также без учета проростков, ювенильных и имматурных особей). 
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Для ЦП Грузовой порт отмечены три типа он-
тогенетических спектров: левосторонний (2011 
и 2012 гг.), правосторонний с максимумом на 
особях старого генеративного состояния (2013 
и 2014 гг.) и центрированный с максимумом на 
молодых особях (g1 + v) (2015 г.). По классифи-
кации «дельта-омега» возрастность ЦП Грузовой 
порт харктеризуется как молодая, но в отдельные 
годы – как зрелая (2013 г.) или переходная, при-
ближающаяся к зрелой (2014 г.). Значение пока-
зателя индекса восстановления колебалось в раз-
ные годы (табл. 1) и в среднем составило 4,91.

ЦП Канака – наиболее крупная ценопопуляция 
G. fl avum на Южном берегу Крыма. Общая чис-
ленность вида в 2012–2015 гг. варьировала здесь 
от 370 до 3302 особей (в среднем 2240). При этом 

Т а б л и ц а  2
Демографическая характеристика ценопопуляций Glaucium fl avum на пробных площадках (10×10 м), 

находящихся под усиленным антропогенным воздействием

Год Число 
особей

Онтогенетическое состояние, % Демографические 
показатели Возрастность 

ЦП
p j im v g1 g2 g3 s Iв Δ ω

ЦП Оползневое, ПП № 1

2011 290 80,3 19,7 0,0 4,09 – – молодая

2012 175 17,1 27,4 33,1 12,0 5,1 1,7 3,4 0,0 8,72 0,08 0,22 молодая

2013 75 0,0 0,0 0,0 10,7 37,3 20,0 32,0 0,0 0,12 0,45 0,79 зрелая

2014 37 0,0 0,0 2,7 0,0 16,2 13,5 67,6 0,0 0,03 0,61 0,80 стареющая

2015 39 0,0 12,8 2,6 2,6 5,1 7,7 69,2 0,0 0,22 0,56 0,69 стареющая

ЦП Грузовой порт, ПП № 1

2011 335 93,7 3,6 23,4 0,0 18,71 0,03 0,07 молодая

2012 34 14,7 20,6 64,7 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 – 0,04 0,14 молодая

2013 27 0,0 14,8 14,8 66,7 3,7 0,0 0,0 0,0 26,00 0,10 0,35 молодая

2014 0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 – – – –

2015 0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 – – – –

ЦП Грузовой порт, ПП № 2

2011 26 3,9 0,0 0,0 11,5 19,2 26,9 30,8 7,7 0,20 0,50 0,73 зрелая

2012 17 0,0 0,0 0,0 0,0 5,9 47,1 11,8 35,3 0,00 0,67 0,67 стареющая

2013 8 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 12,5 87,5 0,0 0,00 0,70 0,81 стареющая

2014 5 0,0 0,0 0,0 20,0 0,0 40,0 0,0 40,0 0,50 0,60 0,56 старая

2015 0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 – – – –

О б о з н а ч е н и я: p – проростки, j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные, g1 – молодые генеративные, g2 – 
средневозрастные генеративные, g3 – старые генеративные, s – сенильные растения, Iв – индекс восстановления, Δ – индекс воз-
растности, ω – индекс эффективности.

наибольшие колебания численности были отмече-
ны для особей прегенеративного периода (от 144 до 
2519), а число генеративных особей варьировало в 
значительно меньшей степени (от 220 до 756). ЦП 
Канака – нормальная полночленная ценопопуляция 
или в отдельные годы неполночленная в связи с от-
сутствием проростков.

В данной ЦП отмечены три типа онтогене-
тических спектров: центрированный с макси-
мумом на особях молодого генеративного со-
стояния (2012 г.); левосторонний с абсолютным 
максимумом на виргинильных особях и локальным 
максимумом на имматурных (2013 г.) или равно-
мерным распределением особей прегенеративного 
периода (2014 г.); бимодальный, в котором несмо-
тря на абсолютный максимум на средневозрастных 
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генеративных особях явно прослеживался еще вто-
рой пик на прегенеративных особях (2015 г.). По 
классификации «дельта-омега» возрастность ЦП во 
все годы наблюдений характеризовалась как моло-
дая. Значение показателя индекса восстановления в 
среднем составило 1,96.

ЦП Киногородок наблюдали только в 2015 г. (36 
особей). Данная ЦП была нормальной неполно-
членной, онтогенетический спектр левосторонний 
с максимумом на имматурных особях, возрастность 
ЦП по классификации «дельта-омега» характеризу-
ется как молодая.

В ЦП Лисья бухта на протяжении пяти лет на-
блюдений численность G. flavum сильно варьи-
ровала. Данная ЦП находилась под воздействием 
неорганизованной рекреационной нагрузки (вы-
таптывание). В 2011 г. здесь было обнаружено 
лишь пять генеративных растений. В 2012 г. в 
данной ЦП были выявлены только особи пре-
генеративного периода (всходы, ювенильные и 
имматурные), а в 2013 г. отмечены только вир-
гинильные и молодые генеративные особи. Из 
48 растений прегенеративного периода 2012 г. 25 
особей перешли в 2013 г. в генеративное состо-
яние, т.е. около 50% подроста 2012 г. оказалось 
жизнеспособным. Начиная с 2013 г., ЦП Лисья 
бухта была нормальной неполночленной. Общая 
численность ЦП в период наблюдений (2011–
2015) увеличилась с 5 до 505 особей. В наиболь-
шей степени варьировала численность особей 
прегенеративного периода, что отразилось на 
значениях индекса восстановления, возросших 
на несколько порядков (табл. 1). Численность 
особей генеративного периода варьировала сла-
бее (от 5 до 25 особей).

В данной ЦП отмечены три типа онтогенети-
ческих спектров: центрированный (2011 г.), лево-
сторонний (2012, 2014 и 2015 гг.) и бимодальный 
с пиками на молодых и зрелых генеративных и 
виргинильных особях (в 2013 г.). По классифика-
ции «дельта-омега» возрастность ЦП Лисья бух-
та характеризовалась как молодая, реже зреющая 
(2013 г.) или зрелая (2011 г.).

ЦП Карадаг наблюдали с 2013 по 2015 г. Об-
щая численность G. flavum за период наблюде-
ний увеличилась здесь со 152 до 4954 особей. 
Это произошло главным образом за счет появле-
ния в онтогенетическом спектре феноменально 
большого числа (4896) особей прегенеративно-
го периода, что привело в 2015 г. к повышению 
значения показателя индекса восстановления 
до 84,41 (максимум для всех исследуемых ЦП) 
(табл. 1). Число генеративных особей при этом 
колебалось незначительно (от 51 до 110). ЦП Ка-

радаг – нормальная полночленная или в отдель-
ные годы неполночленная (в связи с отсутствием 
сенильных особей).

Для ЦП Карадаг отмечены два типа онтогене-
тических спектров: левосторонний с максимумом 
на ювенильных (2013 г.) или имматурных особях 
(2015 г.) и правосторонний с максимумом на осо-
бях старого генеративного состояния (2014 г.). 
По классификации «дельта-омега» возрастность 
данной ЦП характеризуется как молодая (2013 и 
2015 гг.) или переходная, приближающаяся к зре-
лой (2014 г.).

В 2014 и 2015 гг. в ЦП Карадаг были выявлены 
повреждения особей G. fl avum жуками-вредителя-
ми Entomoscelis suturalis Weise, 1882 (Coleoptera, 
Chrysomelidae). Большая часть жуков и их личи-
нок была отмечена на особях генеративного пе-
риода. При этом 14 генеративных особей в 2014 
г. погибли по причине почти полного уничтоже-
ния их надземной части этими насекомыми. По-
гибшие растения составили 7,9% от общего числа 
особей или 12,7% от числа генеративных особей. В 
2015 г. погибли еще три поврежденные генератив-
ные особи, что составило менее 0,1% от их общего 
числа или 5,2% от числа генеративных особей.

Обсуждение

Анализ пяти усредненных по годам наблюдения 
спектров исследуемых ценопопуляций (рисунок, 
а–д) позволил выявить два типа онтогенетических 
спектров, характерных для ЦП G. fl avum: левосто-
ронний (ЦП Канака и Карадаг) с максимумами на 
имматурных и виргинильных особях и бимодаль-
ный (ЦП Оползневое, Грузовой порт и Лисья бух-
та) с абсолютным максимумом на прегенеративной 
части спектра (с преобладанием проростков или 
ювенильных особей, реже – имматурных) и локаль-
ным максимумом на генеративной части спектра (с 
преобладанием старых генеративных особей). По 
классификации «дельта-омега» все усредненные по 
годам наблюдения ЦП являются молодыми (Δ – от 
0,06 до 0,18 и ω – от 0,17 до 0,41), что согласуется 
с относительно высокими значениями индекса вос-
становления (от 2,55 до 23,06).

Проанализированы 19 вариантов онтогенетиче-
ских спектров ЦП, сделанных в разные годы наблю-
дений. Наиболее часто максимумы (абсолютный 
или локальный) приходятся на особи виргиниль-
ного онтогенетического состояния (10 вариантов) 
и старого генеративного состояния (7 вариантов).
Исходя из этого, можно предположить, что для 
G. fl avum характерен базовый спектр с подъемом 
в его левой части   (левосторонний тип), тяготею-
щий к бимодальному. Усредненный суммарный 
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спектр всех ЦП G. fl avum (без учета ЦП Ялта-
Интурист и Киногородок) также левосторонний 
с преобладанием в структуре имматурных особей 
и значительным участием ювенильных и вирги-
нильных (рисунок, е). Такой тип спектра харак-
терен для стержнекорневых многолетников с 
активным семенным возобновлением, непродол-

Усредненные онтогенетические спектры ценопопуляций Glaucium fl avum на территории Южного берега Крыма:             
а – ЦП Оползневое, б – ЦП Грузовой порт, в – ЦП Канака; г – ЦП Лисья бухта, д – ЦП Карадаг, е – усредненный 

суммарный спектр всех ЦП (без учета ЦП Ялта-Интурист и Киногородок)

жительным периодом старения и интенсивной 
элиминацией особей в течение почти всего жиз-
ненного цикла (Заугольнова, 1977). Для таких 
растений возможно периодическое проявление 
бимодального типа спектра ЦП при условии, что 
численность особей в восходящей части спектра 
(j + im + v + g1 + g2) остается большей, чем в нис-
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ходящей (g3 + s); в исследованных ЦП G. flavum с 
бимодальным спектром эта закономерность так-
же соблюдается.

Установлено, что Канака – самая крупная из 
всех изученных ЦП (табл. 1). Средняя общая 
численность G. flavum за пять лет исследований 
составила 1773 особи, а максимальная – 3302 
особи (2014 г.). Кроме того, ЦП Канака наиболее 
крупная и по числу генеративных особей (220–
756 особей). Самой малочисленной из ежегодно 
наблюдаемых стабильных ЦП является Лисья 
бухта, где общая численность вида за пять лет 
варьировала от 5 до 505 особей и в среднем со-
ставила 141 особь. Общая численность G. fl avum 
во всех исследуемых ценопопуляциях за последние 
три года исследований (2013–2015 гг.) менялась 
от 4883 до 8592 особей. Поскольку нами иссле-
довано не менее половины территории Южно-
го берега Крыма, пригодной для произрастания 
G. flavum, то можно заключить, что общая чис-
ленность данного вида составляет здесь в сред-
нем порядка 10 000 особей.

Известно, что численность и плотность особей – 
основные параметры, характеризующие состояние 
ЦП. По многочисленным данным установлено, что 
под влиянием антропогенного пресса в первую оче-
редь изменяются именно эти показатели (Зауголь-
нова, 1977). Анализ динамики общей численности 
ЦП G. fl avum показал, что за пять лет наблюдений 
она сократилась в ЦП Оползневое и Грузовой порт, 
возросла в ЦП Лисья бухта и Карадаг и оставалась 
относительно стабильной в ЦП Канака. По наше-
му мнению, эти изменения численности связаны 
с антропогенным воздействием. При этом важно 
учитывать не столько наличие самого антропоген-
ного воздействия, сколько характер его влияния и 
степень нагрузки. Так, в ЦП Грузовой порт в 2011 
и 2012 гг. антропогенный пресс был умеренным и 
проявлялся в основном в виде неорганизованной 
пляжной рекреации. Общая численность G. fl avum 
в эти годы была самой высокой в пределах данной 
ЦП за весь период наблюдений, а ЦП была молодой 
с преобладанием в структуре особей прегенератив-
ного периода. Таким образом, можно предполо-
жить, что умеренное вытаптывание отдыхающими 
положительно влияло на G. fl avum, так как часто 
затрагивало и сопутствующие ему виды-конку-
ренты. В 2013 г. на данном участке образовалась 
стихийная свалка из стройматериалов (бетонных 
блоков, щебня и собственно бетона). В результате 
под завалом бетона оказались растения G. fl avum, 
в том числе генеративные особи. Интересно отме-
тить, что даже бетонирование участков, непосред-

ственно занятых G. fl avum, не уничтожило генера-
тивные растения сразу – они продолжали цвести 
и плодоносить, однако в следующем году уже не 
были обнаружены (что отразилось на общей чис-
ленности данной ЦП). В ЦП Оползневое было 
также отмечено замусоривание основного участка 
произрастания G. fl avum. Причем незначительное 
замусоривание, которое мы наблюдали в 2011 и 
2012 гг., в целом даже благоприятно сказывалось 
на численности вида, поскольку другие виды рас-
тений выпадали из сообщества под его воздей-
ствием. Однако увеличение количества мусора в 
2013–2015 гг. привело к элиминации значитель-
ной части особей G. fl avum, что непосредственно 
отразилось на снижении общей численности это-
го вида в данной ЦП.

Таким образом, с усилением антропогенной 
нагрузки сокращается общая численность ЦП 
G. flavum, изменяются характер их онтогенети-
ческих спектров (от левосторонего к бимодаль-
ному и правостороннему) и возрастность ЦП (от 
молодой к старой). В результате эти процессы 
могут привести к полному выпадению данно-
го вида из состава ценоза. В свою очередь, при 
снижении степени воздействия антропогенного 
пресса изменение демографических показателей 
ЦП может иметь обратный характер. Мы наблю-
дали это в ЦП Лисья бухта, где общая числен-
ность вида постепенно увеличивалась, а воз-
растность ЦП изменялась от зрелой к молодой. 
Будучи ценофобом, G. flavum не связан с какой-
либо определенной растительной ассоциацией и 
предпочитает ценозы с низким ОПП травостоя. 
В наиболее благоприятных для вида условиях, 
где отмечены самые крупные по общей числен-
ности ЦП, участие сопутствующих видов незна-
чительно и их проективное покрытие не превы-
шает 10% (ЦП Канака и Карадаг). При высоких 
значения ОПП травостоя G. flavum испытывает 
угнетение со стороны сопутствующих видов и 
может выпадать из структуры сообщества, как 
это видно на примере ПП № 2 в ЦП Грузовой 
порт. Причиной исчезновения вида в данном 
случае оказалась первичная сукцессия, протека-
ющая на отвалах грунта и проявляющаяся в уве-
личении обилия рудеральных видов.

Еще один лимитирующий фактор для G. fla-
vum – повреждение надземных частей растения 
фитофагами. Так, Д. Елисовецкая с соавторами 
(2014) установили, что жук-листоед Entomoscelis 
suturalis, обнаруженный нами в ЦП Карадаг, про-
являет себя как опасный вредитель G. flavum при 
условии его произрастания в культуре. В Крыму 
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за пять лет исследований ЦП G. flavum на тер-
ритории Южного берега E. suturalis был обна-
ружен лишь дважды в пределах только одной из 
наиболее благополучных ЦП. Таким образом, в 
условиях Южного берега Крыма влияние этого 
листоеда на численность G. fl avum незначительно.

Известно, что G. flavum обладает высокой 
адаптивной способностью. Он устойчив к абра-
зионным процессам и несмотря на гибель отдель-
ных особей не выпадает из состава фитоценоза за 
счет успешного семенного возобновления (Атлас 
ареалов…, 1983). Косвенно факт успешного семен-
ного возобновления подтверждается и в настоящей 
работе довольно высокими значениями Iв, полу-
ченными для большинства исследованных ЦП. 
Имеются данные, что семена мачка желтого могут 
сохранять жизнеспособность несколько лет и не 
обязательно прорастают в первый год после пло-
доношения (Елисеева, 1996). Нами выявлено, что 
в годы с максимально благоприятными условиями 
около 50% прегенеративных особей могут сохра-
нять свою жизнеспособность и переходить на сле-
дующий год в генеративное состояние (ЦП Лисья 
бухта). Из вышесказанного следует, что G. fl avum 
довольно хорошо приспособлен к условиям Южно-
го берега Крыма.

Заключение

Изученные ЦП G. fl avum являются нормальны-
ми полночленными или неполночленными со все-

возможными типами онтогенетических спек-
тров, которые могут меняться в разные годы в 
пределах одной ЦП. Однако у данного вида чаще 
встречается левосторонний тип спектра с макси-
мумом на особях прегенеративного периода; он 
проявляется в наиболее благоприятных эколо-
го-ценотических условиях и при минимальном 
антропогенном прессе. ЦП с левосторонним ти-
пом спектра, согласно классификации «дельта-
омега», являются молодыми.

Почти все изученные стабильные ЦП 
G. flavum, кроме ЦП Грузовой порт, произрас-
тают на особо охраняемых природных терри-
ториях, испытывающих незначительное антро-
погенное воздействие. Благодаря охранному 
режиму удается сберечь самые крупные по 
численности и площади ЦП Канака и Карадаг. 
Glaucium flavum относительно устойчив к уме-
ренному антропогенному воздействию, однако 
сильные нагрузки могут привести к выпадению 
данного вида из состава ценоза. ЦП Грузовой 
порт находится под воздействием наибольше-
го антропогенного пресса, представляющего 
угрозу ее существованию.
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STATE OF COENOPOPULATIONS OF GLAUCIUM FLAVUM 
(PAPAVERACEAE) IN THE SOUTH COAST OF THE CRIMEA

V.V. Fateryga 1

The number of individuals and the ontogenetic structure of seven coenopopulations of 
Glaucium fl avum Crantz were studied in the South Coast of the Crimea during fi ve years (2011–
2015). Several types of ontogenetic spectra were revealed; they can change each other within 
the same coenopopulation in different years. The basic ontogenetic spectrum of G. fl avum is 
revealed; it is left-hand tended to bimodal. The general number of specimens of the species in 
the South Coast of the Crimea amounts about ten thousand specimens. The most favorable con-
ditions for G. fl avum are formed under minimal anthropogenic load in the protected territories 
(the Karadag Nature Reserve and the reservation Kanaka).

Key words: rare species, yellow hornpoppy, ontogenetic structure, anthropogenic load, 
protected territories.

1 Fateryga Valentina Vitalyevna, Department of the Study of Biodiversity and Ecological Moni-
toring, T.I. Vyazemsky Karadag Scientifi c Station – Nature Reserve of RAS, PhD in biology (valen-
tina_vt@mail.ru).
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В последние годы в Ботаническом саду МГУ со-
вместно с факультетом ВМК выполнялись несколько 
проектов по ботанической историографии и истории 
Московского общества испытателей природы (МОИП). 
Одной из последних идей, которую мы успели обсудить 
с Владимиром Сергеевичем Новиковым, была подготов-
ка электронного календаря памятных дат отечественной 
ботаники и МОИП с использованием базы данных чле-
нов МОИП и справочника С.Ю. Липшица (Русские бо-
таники..., 1947–1952). Традиция бережного отношения к 
памяти ушедших коллег всегда была свойственна науч-
ной интеллигенции. Конечно, современный ритм жизни, 
лавинообразно увеличивающийся объем научной и дру-
гой информации заставляет сомневаться в возможности 
появления работ, аналогичных работам С.А. Венгерова 
(1855–1920) и С.Ю. Липшица (1905–1983). Но сейчас 
для решения задач «напоминания» о важных датах мож-
но использовать новые информационные технологии,  
надо лишь должным образом подготовить базы данных с 
соответствующей информацией.

В процессе выполнения междисциплинарного проек-
та по истории МОИП (Леонов, Орлов, 2016) нами были 
обработаны данные по нескольким тысячам действи-
тельных и почетных членов МОИП. На первоначальном 
этапе было осуществлено  преобразование имеющихся 
сведений в электронную форму, но оказалось, что кар-
тотека МОИП содержит много неточностей и пробелов, 
поэтому считать эту работу завершенной пока нельзя.

Однако бóльшая часть данных по естествоиспыта-
телям МОИП 1805–1955 гг. приведена в удобную для 
машинной обработки форму. Напомним, что МОИП 
раньше объединял не только ботаников, зоологов, гео-
логов, но и врачей, химиков, физиков, математиков и 
представителей других наук. Кроме того, в особую груп-
пу можно выделить членов МОИП, которые не только 

сделали существенный вклад в науку, но проявили себя  
как общественные и государственные деятели. К слову 
сказать, в 2017 г. исполняется 250 лет со дня рождения 
члена МОИП – шестого президента США Джона Куинси 
Адамса (1767–1848), который  в 1781 г. находился в 
России в качестве секретаря первого посланника США 
в Российской империи, а с 1809 по 1814 гг. – в качестве  
посланника этой страны. Среди юбиляров два ректора 
Московского университета, несколько профессоров био-
логического факультета МГУ и т.д.

На факультете Вычислительной математики и кибер-
нетики разработана программа, формирующая по задан-
ному году сводку тех персоналий МОИП, для которых 
этот год является юбилейным относительно рождения и 
смерти. Основное назначение программы – накопление 
данных по этим естествоиспытателям, уточнение био-
графических деталей, так как полного и надежно вы-
веренного списка, о котором мечтал еще С.Ю. Липшиц 
(Липшиц, 1940), пока нет.

Ниже приведен перечень членов МОИП, для кото-
рых 2017 г. юбилейный (юбилейными считаем даты, 
кратные 25). Для экономии места  дана лишь краткая 
справка о каждом естествоиспытателе, имя приведено 
на кириллице, а для иностранных членов – еще и на 
родном языке. Из тех же соображений не указаны ме-
сто рождения и смерти, хотя в базе данных они есть. 
Даты рождения и смерти приведены по григорианско-
му календарю.

В нашей сводке представлены 137 персон. Мы сочли 
нецелесообразным каждую фамилию сопровождать точ-
ным видом членства  в МОИП. Для значительного числа 
членов МОИП в течение жизни статус в Обществе менял-
ся, иногда от ученика до почетного члена. Приведение 
настолько полной информации заняло бы много места. 
Поэтому приводим отдельно список тех из них, которые 

УДК [929+004.9]:001.32:50

ЭЛЕКТРОННЫЙ КАЛЕНДАРЬ ПАМЯТНЫХ ДАТ МОИП: 
2017 ГОД

М.В. Леонов1

Сообщается о созданной на факультете ВМК МГУ при поддержке Ботанического 
сада МГУ биографической базе данных членов Московского общества испытателей 
природы (МОИП) и программе для формирования календаря памятных дат. Приведен 
список членов МОИП с краткими биографическими данными, для которых 2017 г. был 
юбилейным, или годом памяти. 

Ключевые слова: история МОИП, электронный календарь, история 
естествознания, биографическая база данных.

Памяти Владимира Сергеевича Новикова (1940–2016), 
директора Ботанического сада МГУ.

1 Леонов Михаил Васильевич – заслуженный науч. сотр. Московского государственного университета имени М.В. Ломоно-
сова, вед. науч. сотр. факультета вычислительной математики и кибернетики МГУ, канд. биол. наук (Leonow_M_W@cs.msu.ru).
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либо сразу были избраны почетными членами, либо удо-
стоены этого звания впоследствии. 

Почетные члены МОИП 
Д.К. Адамс, В.П. Амалицкий, А. Байер, К.М. 

Бэр, Ф .И .  Вейссе ,  А .Г.  Вернер ,  М .  Вид-Нойвид , 
П .А .  Вяземский ,  Д .Ф .У.  Гершель ,  Ф .В .  Гум-
больд ,  А.Л. Деклуазо, Н.Я. Динник, Ч. Добени, 
Н.И. Жакен ,  Д .Н .  Зернов ,  К .Ф .  Калайдович , 
В .Н .  Каразин ,  В .К .В .  Карстен ,  Ж .Л .А .  Катрфаж , 
М .Т.  Каченовский ,  К .  Кёлликер ,  М .Г.  Клапрот, 
Н .И .  Кокшаров ,  П .А .  Кропоткин ,  П .П .  Лазарев , 
И.Г.Х. Леман, К.И. Милиус, Р. Оуэн, А.Н. Петунников, 
Э.Л. Регель, В.М. Рихтер, Н.Т. Соссюр, Ж.С. Стас, 
В.А. Траншель, Г.А. Траутшольд, М. Фарадей, 
Й.И. Франк, С.А. Чаплыгин.

250 лет со дня рождения 
Адамс Джон Куинси (англ. John Quincy Adams; 

11.07.1767 – 28.02.1848) – VI президент США (1825–
1829). Посланник США в России (1809–1814).

Гумбольдт Фридрих Вильгельм Кристиан Карл 
Фердинанд фон (нем. Friedrich Wilhelm Christian Karl 
Ferdinand von Humboldt; 22.06.1767 – 08.04.1835) – не-
мецкий филолог, философ, языковед, государствен-
ный деятель, дипломат. Старший брат Александра фон 
Гумбольдта. Один из основоположников лингвистики 
как науки.

Делавинь Франц Александрович (фр. François de la 
Vigne; 1767–1826) – врач, ботаник, исследователь фло-
ры Харьковской губернии, доктор медицины, профессор 
Харьковского университета.

Линк Генрих Фридрих (нем. Heinrich Friedrich Link; 
1767–1851) – немецкий натуралист и ботаник, ученый-
энциклопедист, куратор гербария и директор ботаниче-
ского сада в Берлине с 1815 по 1851 г.

Милиус Карл Иванович (нем. Karl Gottlieb Mylius; 
1767–23.03.1844), доктор медицины, один из соучреди-
телей русского минералогического общества (1817 г.).

Рихтер Вильгельм Михайлович (нем. Wilhelm 
Michael von Richter; 09.12.1767 – 08.08.1822) – заслужен-
ный профессор повивального искусства (1818), декан 
медицинского факультета Московского университета 
(1807–1809), историк медицины.

Соссюр Никола Теодор де (фр. Nicolas-Theodore de 
Saussure; 14.10.1767 – 18.04.1845) – швейцарский био-
лог, химик и биохимик.

Паррот Егор Иванович (фр. George-Frédéric von Parrot; 
15.07.1767 – 08.07.1852) – физик, изобретатель, первый 
ректор Императорского Дерптского университета.

Шрадер Генрих Адольф (нем. Heinrich Adolf Schrader; 
01.01.1767 – 22.10.1836) – немецкий врач, критик, исто-
рик, переводчик, публицист, мемуарист.

225 лет со дня рождения 
Бэр Карл Максимович Карл Эрнст фон Бэр (нем. 

Karl Ernst von Baer; 17.02.1792 – 28.11.1876) – один 
из основоположников эмбриологии и сравнительной 
анатомии, академик Петербургской академии наук, 
президент Русского энтомологического общества, 
один из основателей Русского географического об-
щества. 

Вейссе Фёдор Иванович фон (нем. von Weiße Johann 
Friedrich; 04.03.1792 – 17.08.1869) – один из первых пе-
диатров России, доктор медицины. 

Вяземский Пётр Андреевич (23.07.1792 – 
22.11.1878) – поэт, литературный, государственный 
деятель. Сооснователь и первый председатель Русского 
исторического общества (1866), действительный член 
Петербургской академии наук (1839). 

Гершель Джон Фредерик Уильям (англ. John Frederick 
William Herschel; 07.03.1792 – 11.05.1871) – английский 
математик, астроном, химик, изобретатель и экспери-
ментальный фотограф, сын Уильяма Гершеля. 

Калайдович Константин Фёдорович (1792 – 
01.05.1832, по другим сведениям, 21.05.1832) – архе-
олог и филолог. 

Леман Иоганн Георг Христиан (нем. Johann Georg 
Christian Lehmann, 25.02.1792 – 12.02.1860) – немец-
кий ботаник, доктор медицины, профессор физики 
и естественных наук, директор ботанического сада в 
Гамбурге и библиотекарь. 

Мурчисон Родерик Импи (англ. Roderick Impey 
Murchison; 19.02.1792 – 22.10.1871) – шотландский геолог 
и путешественник, впервые описавший и исследовавший 
силурийский, девонский и пермский геологические пери-
оды. Путешествовал в России. МОИП: действ. чл. (1840).

200 лет со дня рождения 
Базинер Федор Иванович (03.01.1817 – 02.10.1862) – 

ботаник-садовод; доктор философии.
Вюрц Шарль Адольф (фр. Charles Adolphe Wurtz; 

26.11.1817 – 12.05.1884) – французский химик, член 
Парижской академии наук (1867) и ее президент с 
1881 г., чл.-корр. Петербургской АН (1873).

Гукер Джозеф Долтон (англ. Joseph Dalton Hooker; 
30.06.1817 – 10.12.1911) – английский ботаник. Один из 
основателей исторической биогеографии растений.

Деклуазо Альфред-Луи-Оливье Легран (фр. 
Alfred Louis Olivier Le Grand des Cloizeaux; 
17.10.1817 – 06.05.1897) – французский минералог, 
член Французской академии наук.

Дэвидсон Томас (англ. Thomas Davidson; 17.05.1817 – 
14.10.1885) – английский палеонтолог.

Карстен Густав Карл Вильгельм Герман (нем. 
Gustav Karl Wilhelm Hermann Karsten; 06.11.1817 – 
10.06.1908) – немецкий биолог, ботаник, миколог, 
естествоиспытатель, геолог.

Кёлликер Альберт фон (нем. Albert von Kölliker; 
06.07.1817 – 02.11.1905) – швейцарский анатом, зоолог и 
гистолог, чл.-корр. Петербургской академии наук. 

Негели Карл Вильгельм фон (нем. Carl Wilhelm von 
Nägeli; 27.03.1817 – 10.05.1891) – швейцарский и не-
мецкий ботаник. 

Траутшольд Герман Адольфович (нем. Hermann 
Gustav Heinrich Ludwig Trautschold; 17.09.1817 – 
22.10.1902) – немецкий и российский геолог и палеонто-
лог. Секретарь МОИП в 1872–1886 гг.

175 лет со дня рождения 
Брамсон Константин Людвигович (1842 – 1906) – 

энтомолог, исследователь систематики чешуекрылых и 
биологии вредных насекомых.
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Каразин Николай Николаевич (09.12.1842 – 
01.01.1909) – художник-баталист и писатель, участник 
Среднеазиатских походов.

Ковалевский Владимир Онуфриевич (14.08.1842 – 
15.04.1883) – геолог, палеонтолог, основатель эволюци-
онной палеонтологии, доктор философии. Брат зоолога 
Александра Ковалевского.

Кропоткин  Петр Алексеевич (09.12.1842 – 
08.02.1921) – революционер-анархист,  географ и гео-
морфолог, историк, философ и публицист. Исследователь 
тектонического строения Сибири и Средней Азии и лед-
никового периода.

Лоренц Фёдор Карлович (27.03.1842–
18.10.1909) – орнитолог, основатель московской 
школы таксидермии.

Линдеман Эдуард Эдуардович (13.01.1842 – 
22.12.1897) – астроном. С 1868 г. работал в Пулковской 
обсерватории, ученый секретарь и хранитель (с 1876 г.)
библиотеки обсерватории.

Петунников Алексей Никитич (1842–1919) – ботаник, 
популяризатор, публицист и общественный деятель.

Сабанеев Александр Павлович (05.11.1842 – 
14.10.1923) – химик. Декан физико-математического фа-
культета Московского университета (1909–1913); вице-
президент МОИП (1902–1913).

Цингер  Николай Яковлевич (19.04.1842 – 
16.10.1918) – астроном, геодезист и картограф, про-
фессор, чл.-корр. Санкт-Петербургской Академии Наук 
(1900), один из руководителей Русского географическо-
го общества; генерал-лейтенант. Основатель россий-
ской геодезической школы, младший брат В.Я. Цингера 
(1836–1907).

150 лет со дня рождения
Бертран Габриэль Эмиль (17.05.1867 – 

20.06.1962) – французский фармаколог, биохимик и 
бактериолог, автор термина «оксидазы» и концепции 
микроэлементов, чл.-корр. АН СССР (06.12.1924).

Герасимов Иван Иванович (1867–1920) – ботаник-ци-
толог, ученик И.Н. Горожанкина. 

Гулевич Владимир Сергеевич (18.06.1867 – 
06.09.1933) – биохимик, академик АН СССР (с 
12.01.1929; чл.-корр. с 15.01.1927).

Глинка Константин Дмитриевич (05.07.1867 – 
02.11.1927) – геолог и почвовед, организатор науки, ака-
демик АН СССР (1927). 

Кижнер Николай Матвеевич (09.12.1867 – 
28.11.1935) – химик-органик, почетный член Академии 
наук СССР (1934). 

Мордвилко Александр Константинович (15.02.1867 – 
12.06.1938) – зоолог.

Регель Роберт Эдуардович (27.04.1867 – 
20.01.1920) – ботаник, заложивший в России основы 
прикладной ботаники, организатор науки. Сын ди-
ректора Санкт-Петербургского ботанического сада 
Эдуарда Регеля.

Самойлов Александр Филиппович (1867–1930) – фи-
зиолог, врач-кардиолог.

Соколов Дмитрий Николаевич (1867 – 19.02.1919) –
историк, географ, геолог, археолог, ботаник, краевед.

Сюзев Павел Васильевич (30.10.1867 – 
12.06.1928) – ботаник-флорист, краевед, географ, из-
учал флору Московской губернии и Средней России.

Фомин Александр Васильевич (14.05.1867 – 
16.10.1935) – ботаник, специализировавшийся на 
изучении папоротников; исследователь флоры Кавказа. 
Директор Киевского ботанического сада (1914–1935).

Хорошков Алексей Алексеевич (1867–1924) – бо-
таник-самоучка, профессор Иваново-Вознесенского 
политехникума, исследователь флоры Московской 
губернии.

125 лет со дня рождения
Баранов Павел Александрович (28.07.1892 – 

17.05.1962) – ботаник, эмбриолог растений и историк 
ботаники, чл.-корр. АН СССР.

Козлова-Пушкарева Елизавета Владимировна 
(19.08.1892 – 19.02.1975) – зоолог-орнитолог.

Кострюкова Ксения Юльевна (1892 – 1957)  – бота-
ник, цитолог.

Кудряшов Виктор Васильевич (4.11.1892 – 
15.01.1943) физиолог, биохимик.

Кузнецов Ефрем Александрович (07.02.1892 – 
05.09.1976) – геолог, петрограф.

Кренке Николай Петрович (14.08.1892 – 
25.11.1939) – ботаник, специалист по эксперимен-
тальной морфологии, возрастной изменчивости 
растений.

Норденшёльд Нильс Густав (швед. Nils Gustaf 
Nordenskiöld; 12.10.1792 – 02.02.1866) – финский мине-
ралог, химик и горный инженер на службе Российской 
империи, чл.-корр. Петербургской Академии Наук, 
создатель и президент Финского научного общества.

Плавильщиков Николай Николаевич (29.05.1892 – 
07.02.1962) – зоолог, популяризатор науки, энтомолог.

Станков Сергей Сергеевич (13.07.1892 – 
14.10.1962) – ботаник (флорист и ботанико-географ), 
профессор Московского университета, где заведовал 
кафедрой геоботаники биологического факультета с 
1948 по 1959 гг.

Страшун Илья Давыдович (22.03.1892 – 1967) – исто-
рик медицины, гигиенист, организатор здравоохранения.

Четвериков Сергей Дмитриевич (29.10.1892 – 
21.11.1972) – петрограф, проф. МГУ.

Яшнов Владимир Андреевич (1892 – 1977) – гидро-
биолог, один из организаторов Плавморнина (Плавучего 
морского научного института).

100 лет со дня рождения
Матёкин Пётр Владимирович (06.04.1917 – 

06.05.2010) – профессор, заведующий несколькими ка-
федрами биологического факультета МГУ, малаколог, 
зоолог, эколог, биогеограф.

Немцев  Вячеслав Васильевич (1917 – 2002) – зоолог-
орнитолог.

Рустамов Анвер Кеюшевич (17.12.1917 – 
18.01.2005) – советский и туркменский зоолог.

25 лет со дня смерти
Крашенинников, Григорий Федорович (1909 – 

1992) – геолог, петрограф, профессор геологического 
факультета МГУ.
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50 лет со дня смерти
Бреславец Лидия Петровна (11.09.1882 – 

25.05.1967) – ботаник-цитолог, генетик, профессор 
Московского государственного университета.

Сукачев Владимир Николаевич (07.06.1880 – 
09.02.1967) – лесовод, географ основоположник био-
геоценологии. Заведующий кафедрой ботанической 
географии Московского государственного универси-
тета. Президент МОИП 1955–1967.

75 лет со дня смерти
Ангер Константин Оскарович (1855–1942) – гео-

лог, энтомолог.
Блохин Алексей Александрович (30.05.1897 – 

06.10.1942) – геолог-нефтяник, первооткрыватель баш-
кирской нефти. 

Буткевич Владимир Степанович (19.06.1872 – 
04.11.1942) – физиолог растений, микробиолог, ботаник.

Воскобойников Михаил Михайлович (1873 – 
01.12.1942) – зоолог, основоположник функциональной 
морфологии.

Герасимов Александр Павлович (10.09.1869 – 
10.11.1942) – геолог, географ, горный инженер, пред-
седатель Всероссийского минералогического общества 
(1937–1942).

Каблуков Иван Алексеевич (02.09.1857 – 
05.05.1942) – физико-химик, почетный член АН СССР.

Кафтановский Юрий Михайлович (10.08.1912 – 
04.02.1942) – орнитолог.

Костюкевич-Тизенгаузен Александр Власьевич 
(10.11.1880 – 1942) – геолог и почвовед.

Лазарев Петр Петрович (31.03.1878 – 23.04.1942) – 
физик, биофизик и геофизик, академик АН СССР. 

Назаров  Михаил Иванович (1882–1942) – ботаник-
флорист, специалист по систематике рода Salix.

Никольский Александр Михайлович (18.02.1858 – 
08.12.1942) – биолог, путешественник, герпетолог.

Мирчинк Георгий Федорович (1889–1942) – геолог, 
академик Белорусской АН.

Ревуцкая Елизавета Дмитриевна (1866–1942) – мине-
ралог, ученица В.И. Вернадского.

Рейхардт Аксель Николаевич (1891 – 23.01.1942) – 
энтомолог, зоолог.

Рябинин Анатолий Николаевич (11.06.1874 – 
12.02.1942) – геолог, палеонтолог.

Серебровский Павел Владимирович (1888–1942) – 
орнитолог, зоогеограф, палеонтолог.

Траншель, Владимир Андреевич (16.01.1868 – 
21.01.1942) – ботаник, миколог.

Чаплыгин Сергей Алексеевич (05.04.1869 – 
08.10.1942) – механик и математик, один из основопо-
ложников современной аэромеханики и аэродинамики, 
академик АН СССР (1929).

Эмме Елена Карловна (01.12.1885 – 10.03.1943) – бо-
таник, генетик.

100 лет со дня смерти
Амалицкий Владимир Прохорович (01.07.1860 – 

05.12.1917) – геолог, палеонтолог, исследователь перм-
ских позвоночных.

Байер Адольф (нем. Johann Friedrich Wilhelm Adolf 
von Baeyer; 31.10.1835 – 20.08.1917) – немецкий хи-

мик-органик, лауреат Нобелевской премии по химии 
1905 г.

Мориц Гернес (нем. Hoernes; 29.01.1852 – 
10.07.1917) – австрийский историк первобытного об-
щества, археолог, этнограф и культуролог.

Дейнега Валерьян Аверкиевич (21.06.1864 – 
26.11.1917) – ботаник, морфолог растений, брат зоолога 
В.А. Дейнеги, руководителя библиотеки МОИП в 1932–
1954 гг.

Динник Николай Яковлевич (23.06.1847 – 21.09.1917) – 
русский географ, исследователь природы Кавказа.

Зернов Дмитрий Николаевич (07.11.1843 – 
26.03.1917) – заслуженный профессор анатомии 
Московского университета, ректор университета 
(1898–1899). 

Ошанин Василий Фёдорович (02.01.1845 – 
07.02.1917) – биолог-энтомолог, географ и путешествен-
ник, исследователь Средней Азии.

Соколов Владимир Дмитриевич (31.07.1855 – 
13.03.1917) – геолог и гидрогеолог.

Фёхтинг, Герман (нем. Hermann Vöchting; 
08.02.1847 – 24.11.1917) – профессор ботаники и ди-
ректор ботанического института и сада в университе-
те в Тюбингене.

125 лет со дня смерти
Гадолин Аксель Вильгельмович (24.06.1828 – 

27.12.1892) – российский ученый в области артиллерий-
ского вооружения, механической обработки металлов, 
минералогии и кристаллографии. 

Гельвальд Фридрих Антон фон (нем. Friedrich 
Anton Heller von Hellwald; 29.03.1842 – 1892) – ав-
стрийский историк культуры, социал-дарвинист.

Гернет Карл Густавович фон (нем. Karl August von 
Gernet; 18.04.1819 – 25.01.1892) – биолог, естествоиспы-
татель и энтомолог-любитель, государственный деятель 
Российской империи. 

Дорн Карл Август (нем. Karl August Dohrn; 
27.06.1806 – 10.05.1892) – немецкий естествоиспыта-
тель, энтомолог, переводчик художественной литерату-
ры, предприниматель. Отец немецкого зоолога Антона 
Дорна (1840–1909).

Катрфаж, Жан-Луи-Арман (фр. Jean Louis Armand de 
Qua trefages de Bréau; 10.02.1810 – 12.01.1892) – фран-
цузский зоолог и антрополог, член Парижской Академии 
наук (1852), Королевского общества (1879), иностран-
ный член Баварской академии наук (1864).

Кокшаров Николай Иванович (05.12.1818 – 
02.01.1892) – минералог, профессор (с 1851), дей-
ствительный член Академии наук (1855), директор 
Горного института в Петербурге (1872–1881), директор 
Минералогического общества (1865).

Кочубей Петр Аркадьевич (29.06.1825 – 
27.12.1892) – почетный член Петербургской 
Академии наук (1876), один из создателей Музея 
прикладных знаний в Санкт-Петербурге (1868).

Маевский Петр Феликсович (1851 – 14.04.1892) – 
ботаник, систематик и флорист, автор флористических 
определителей, из которых наиболее известно опублико-
ванное в 1892 г. учебное пособие для высших учебных 
заведений «Флора Средней России».



86 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2018. Т. 123. ВЫП. 2

Мейнерт Теодор Герман (нем. Theodor Hermann 
Meynert; 15.06.1833 – 31.05.1892) – австрийский и не-
мецкий психиатр, невропатолог. 

Оуэн Ричард (англ. Richard Owen; 20.07.1804 – 
18.12.1892) – английский зоолог и палеонтолог. 

Регель Эдуард Людвигович (нем. Eduard August von 
Regel, 13.08.1815 – 27.04.1892) – ботаник и ученый са-
довод, доктор философии, чл.-корр. Петербургской 
Академии наук.

Рот  Юстус Людвиг Адольф (нем. Justus Ludwig Adolf 
Roth; 15.09.1818 – 01.04.1892) – немецкий геолог и ми-
нералог

Стас Жан Серве (фр. Jean Servais Stas; 21.08.1813 – 
13.12.1891) – бельгийский химик, первым выполнил из-
мерение атомных масс. 

Тюмен Феликс Карл Альберт Эрнст Йоахим (нем. 
Felix Karl Albert Ernst Joachim von Thümen-Gräfendorf; 
1839–1892) – немецкий миколог и фитопатолог. 

Тютчев Иван Артамонович (1834 – 1893) – химик. 
Черский Иван Дементьевич (15.05.1845 – 

07.07.1892) – исследователь Сибири, географ, гео-
морфолог, геолог, палеонтолог.

Чихачёв Платон Александрович (1812 – 
13.05.1892) – географ, путешественник и альпинист. 
Один из членов-учредителей Русского географиче-
ского общества.

150 лет со дня смерти
 Ауэрбах Иван Богданович (24.09.1815 – 

30.11.1867) – геолог и минералог.
Базилевский Степан Иванович (1822–1867) – уче-

ный-медик, военный врач, собравший коллекцию 
рыб и большой гербарий, который подарил ботаниче-
скому музею Петербургской медико-хирургической 
академии. 

Бейч Александр Даллас (19.07.1806 – 
17.02.1867) – американский инженер и педагог, чл.-
корр. Петербургской академии наук c 1.12.1861.

Добени Чарльз (англ. Charles Giles Bridle Daubeny; 
11.02.1795 – 12.12.1867) – английский химик, ботаник и 
геолог. 

Ершов Александр Степанович (2.08.1818 – 
05.03.1867) – механик и математик, профессор начерта-
тельной геометрии и механики Московского универси-
тета. Автор устава Императорского московского техни-
ческого училища.

Лефевр Александр (фр. Alexandre Lefèvre; 
14.11.1798 – 1867) – французский энтомолог. 

Вид-Нойвид Максимилиан (нем. Alexander Philipp 
Maximilian zu Wied-Neuwied; 23.09.1782 – 03.02.1867) – 
немецкий путешественник, этнограф и натуралист, по-
четный член Санкт-Петербургской Академии наук.

Персон Иван Иванович (12.08.1797 – 10.10.1867) –
врач и деятель здравоохранения. 

Рейнгольд Эмилий Иванович (1787–1867) – военный 
врач, участник Отечественной войны 1812 г.

Романовский Константин Данилович (1826 – 
13.12.1866) – минералог и археолог.

Севастьянов Петр Иванович (16.08.1811 – 
22.01.1867) – археолог, юрист, собиратель христиан-
ских древностей.

Саут Джеймс (англ. James South; 15.10.1785 – 
19.10.1867) – британский астроном, член Лондонского 
королевского общества (1821), иностранный почет-
ный член Петербургской академии наук (1832).

Фарадей Майкл (англ. Michael Faraday; 
22.09.1791 – 25.08.1867) – английский физик-экс-
периментатор и химик. Член многих научных орга-
низаций, в том числе иностранный почетный член 
Петербургской академии наук (1830). 

Флуранс Мари-Жан-Пьер (фр. Marie Jean Pierre 
Flourens; 13.04.1794 – 06.12.1867) – французский физио-
лог и врач.

Шлиппе Карл Иванович (нем. Johann Karl 
Friedrich von Schlippe; 22.11.1798 – 24.07.1867) – 
промышленник и ученый-химик. 

175 лет со дня смерти
Белл Чарлз (англ. Charles Bell; 12.11.1774 – 

28.04.1842) – шотландский физиолог и анатом, член 
Лондонского королевского общества.

Бессер Вилибальд Готлибович фон (нем. Wilibald 
Swibert Joseph Gottlieb von Besser; 07.07.1774 – 
11.10.1842) – австрийский и русский ботаник, энтомо-
лог, доктор медицины, профессор ботаники Киевского 
университета, чл.-корр. Петербургской Академии наук 
(1835).

Каразин Василий Назарович (10.02.1773 – 
16.11.1842) – инженер и общественный деятель, про-
светитель, основатель Харьковского университета. 
Инициатор создания Министерства народного просве-
щения Российской империи.

Каченовский Михаил Трофимович (12.11.1775 – 
01.05.1842) – историк, переводчик, литературный 
критик, редактор-издатель «Вестника Европы» 
(1805–1830), ректор Московского университета 
(1837–1842), академик Петербургской Академии 
наук (1841).

Ламберт Эйлмер Бурк (англ. Aylmer Bourke Lambert; 
02.02.1761 – 10.01.1842) – английский ботаник, один из 
первых членов Лондонского Линнеевского общества. 

Лампадиус Вильгельм Август (нем. Wilhelm August 
Lampadius; 08.08.1772 – 13.04.1842) – немецкий зна-
ток рудного дела, профессор химии и металлургии 
Фрайбергской горной академии.

Пассек Вадим Васильевич (02.07.1808 – 06.11.1842) – 
писатель, географ, историк и этнограф.

Франк Йозеф Иванович (нем. Joseph Frank; 
23.12.1771 – 06.12.1842) – ученый медик, доктор ме-
дицины (1794), профессор Виленского университета 
(1805–1823).

Энгельгардт Мориц Федорович фон (08.12.1779 – 
10.02.1842) – профессор минералогии и геологии в Дерпте 
(ныне Тарту). Основал при Дерптском университете ми-
нералогический кабинет; путешественник-исследователь 
Урала и Забайкалья, чл.-корр. Петербургской Академии 
наук (31.01.1816).

200 лет со дня смерти
Вернер Абраам Готлоб (нем. Abraham Gottlob Werner; 

25.09.1749 – 30.06.1817) – немецкий геолог, создатель 
диагностической минералогии, основанной на внешних 
признаках минералов.
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Жакен Николай Иосифович (нем. Nicolaus-Joseph von 
Jacquin; 1727–1817) – ботаник и врач в Вене.

Китайбель  Пауль  (венг.  Pal Kitaibel; 
03.02.1757 – 13.12.1817) – австрийский химик и бо-
таник. Профессор ботаники и медицины, директор бо-
танического сада в Пеште. 

Клапрот Мартин Генрих (01.12.1743 – 01.01.1817) 
– немецкий химик, первооткрыватель циркония, ура-
на и титана. Отец путешественника и востоковеда 
Юлиуса Клапрота (1783–1835) – действительного 
члена МОИП.

Заключение

Работа, посвященная юбилярам МОИП, которую 
мы планируем продолжать с помощью нашей про-
граммы и соответствующей базы данных, позволит 
не только вспомнить наших выдающихся коллег, но и 
уточнить детали их биографий, ликвидировать белые 
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пятна, исправить ошибки, неизбежные в рукописных 
материалах архива МОИП. Приведем пример: в кар-
тотеке МОИП указано, что Мартин Генрих Клапрот 
родился в 1742 г., а на самом деле он родился в следу-
ющем – 1743 г. Но все равно мы должны вспомнить 
этого замечательного химика в этом (2017) году, так 
как он умер ровно 200 лет назад. Надо отметить, что 
в интернет-источниках довольно часто встречаются 
ошибки в датах, а в результате нашей работы некото-
рые сведения были исправлены.

В дальнейшем мы предполагаем усовершенство-
вать программу и расширить соответствующую базу 
данных, включив важные для истории общества со-
бытия с помощью обработки ежегодных протоколов 
заседаний МОИП.

В заключение считаем своим приятным долгом вы-
разить благодарность за поддержку и внимание к работе 
члену-корреспонденту РАН профессору В.Н. Павлову.

Леонов М.В., Орлов А.С. Междисциплинарный 
проект оцифровки картотек Московского общества 
испытателей природы: состояние и перспективы // 
Жизнь Земли. 2016. Т. 38. № 1. С. 118–125 [Leonov 
M.V., Orlov A.S. Mezhdistsiplinarnyi proekt otsifrovki 
kartotek Moskovskogo obshchestva ispytatelei prirody: 
sostoyanie i perspektivy // Zhizn’ Zemli. 2016. T. 38. 
№ 1. S. 118–125].

Липшиц С.Ю. Московское общество испы-
тателей природы за 135 лет его существова-

ния (1805–1940) М., 1940. 131 с. [Lipshits S.Yu. 
Moskovskoe obshchestvo ispytatelei prirody za 135 
let ego sushchestvovaniya (1805–1940) M., 1940. 
131 s.].

Русские  ботаники: Биографо-библиографичес-
кий  словарь  /  Сост.  С .Ю .  Липшиц ,  отв .  ред .  В .Н . 
Сукачев .   М . ,  1947–1952. Т.  1–4 [Russkie botaniki: 
Biografo-bibliograficheskii slovar ’ / Sost. S.Yu. 
Lipshits, оtv. red. V.N. Sukachev. M., 1947–1952. 
T. 1–4].
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