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Соболь (Martes zibellina (L., 1758)) – уникаль-
ный вид отечественной фауны охотничьих жи-
вотных, ареал его практически полностью лежит 
в границах Российской Федерации. Территория, 
на которой встречается соболь, охватывает око-
ло 750 млн га, а лесная площадь, заселенная его 
популяциями, достигшими промысловой плот-
ности, составляет около 550 млн га (Бакеев и др., 
2003; Ломанова и др., 2010). Русский соболиный 
промысел в северных регионах длился около 90 
лет, причем 60 из них он носил хищнический 
характер, когда уровень добычи многократно 
превышал уровень воспроизводства (Хлебни-
ков, 1977). И только к началу 1970-х годов ре-
сурсы соболя в пределах страны были восста-
новлены до промысловой численности (Бакеев и 
др., 2003). Это удалось осуществить благодаря 
различным природоохранным мероприятиям и 
масштабным работам по восстановлению ареа-
ла соболя путем искусственного расселения на 
огромных территориях былого обитания вида. 

Большую роль в деле восстановления популя-
ции соболя сыграла организация сети крупных за-
поведников в разных частях его ареала, которые 
не только способствовали увеличению числен-
ности этих животных, но стали региональными 

центрами по изучению экологии и биологии 
вида. Нам представлялось интересным сравнить 
цикличность динамики численности соболя на 
заповедных территориях, расположенных в пре-
делах разных подзон тайги. Были выбраны три 
крупных заповедника, находящихся на большом 
расстоянии друг от друга: Печоро-Илычский, 
Баргузинский и Юганский.

Каждый из заповедников обладает большой 
площадью и находится в таежном регионе, ха-
рактерном для соболя. Два заповедника распо-
ложены в горной местности – Печоро-Илычский 
(721 322 га) и Баргузинский (366 870 га). Между 
ними на равнине находится Юганский заповед-
ник (648 636 га). В Печоро-Илычском заповед-
нике соболь обитает также в составе смешанной 
популяции – совместно с лесной куницей рода 
Martes.

Описания колебаний численности и постро-
ение спектров такой цикличности у соболя уже 
проводились (Бобрецов и др., 2000; Агафонов, 
Ердаков, 2014; Переясловец, Стариков, 2016). 
Как правило, эти расчеты осуществляют попут-
но с проведением широкого диапазона экологи-
ческих исследований. Работ, ориентированных 
на изучение самой цикличности, а также на 
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установление спектров популяционных ритмов 
соболя в разных регионах и соотношения мощно-
сти их гармонических составляющих, в литерату-
ре не обнаружено. Не публикуется также матери-
алов по изменчивости спектров, которую может 
вызывать синхронизация популяционных циклов 
с колебаниями местных климатических факто-
ров. Представляется актуальным развивать это 
направление, увеличивая массив эмпирического 
материала о спектрах колебаний численности со-
боля и других животных. Эти сведения необхо-
димы для развития хроноэкологии, а кроме того, 
они имеют прагматический смысл. На их основе 
можно строить модели для прогноза численности 
этого важного в хозяйственном отношении вида.

В Восточной Сибири для соболя описаны как 
малые (продолжительностью в 3–4 года), так и 
средние (6–10-летние) циклы численности (Ба-
кеев, 1976). Для Камчатки приведен 11-летний 
ритм изменения численности соболя (Белов, 
1976а, 1976б). Имеются сообщения и о бóльших 
(80- и 100-летних) циклах численности для это-
го зверька (Корытин, 1976; Дорофеев, Шибанов, 
1980). Для Северного Урала приведены 4-летние 
колебания, а также отмечена 12-летняя циклич-
ность в динамике численности соболя (Полуза-
дов, 1976). Знаток баргузинского соболя Е.М. 
Черникин не выделяет циклов у популяции этого 
вида, считая изменения численности векторны-
ми. Он показал несколько различных периодов 
(отрезков времени), в которые под действием 
внешних причин популяция меняла свою чис-
ленность (Черникин, 2006). 

Цель нашей работы – определение степени 
цикличности сложной динамики численности 
соболя на большой части его ареала и выявле-
ние сходств и различий в этом процессе между 
несколькими региональными популяциями это-
го вида. 

Материал и методика

Материалом для настоящей работы послужи-
ли табличные данные из книги Е.М. Черникина 
о биологии соболя в Баргузинском заповеднике, 
где приведены изменения его плотности населе-
ния за 29 лет, рассчитанной по результатам зим-
него маршрутного учета, а также имеется оценка 
за этот же период урожайности кедра, брусники, 
черники, голубики и численности мелких грызу-
нов (Черникин, 2006).  

Кроме того, использованы материалы много-
летних наблюдений в Печоро-Илычском запо-
веднике (Бобрецов и др., 2000). Для расчетов 

цикличности из этой сводки отобрали ряды 
многолетних исследований не только динамики 
плотности популяции соболя, но и его ближай-
ших симпатрических родственников – лесной 
куницы и гибрида куницы с соболем (кидаса). 
Численность соболя определяли маршрутно-
окладным методом. Кроме того, для расчетов ис-
пользовали описанные в эти же сроки изменения 
важных для соболя пищевых ресурсов – осенней 
численности полевок и урожайности кедра. Для 
обнаружения цикличности были обработаны и 
сведения о климатическом фоне в годы наблю-
дений (количество осадков и значения темпера-
туры воздуха).

Полевые исследования в Юганском заповед-
нике проводили на протяжении 30 лет (1988–
2017 гг.). Численность соболя определяли по 
результатам зимних маршрутных учетов, про-
водимых ежегодно (Кузякин, 1979). Общая 
протяженность учетных маршрутов составила 
5975 км. Показатели плотности населения со-
боля получали, используя в расчетах региональ-
ный пересчетный коэффициент, рекомендован-
ный Минприроды РФ (Методические рекомен-
дации…, 2014). Ежегодно (в августе) проводили 
оценку осенней численности лесных полевок и 
урожайности кедра.

Материалы по численности соболя во всех 
указанных заповедниках собирали в одни и те 
же сроки (конец февраля – начало марта) по 
сходным методикам. В результате учетных ра-
бот получены показатели плотности населения 
соболя, выраженные в абсолютных единицах 
(число особей на 1000 га площади), что позво-
лило оперировать этими данными в едином мас-
сиве при расчетах цикличности разных популя-
ций. Оценку осенней численности мышевидных 
грызунов (число особей на 100 ловушко-суток), 
а также урожайности кедра и ягодных растений 
(в баллах) проводили в близкие сроки по единой 
методике.

Временные ряды а также их изучение с по-
мощью спектральных оценок давно привлека-
ют внимание исследователей (Torrence, 1998; 
Klvana et al., 2004; Jenouvrier et al., 2005). Циклы 
нередко возникают в результате взаимодействия 
животного с его кормовой базой (Turchin et al., 
2000), но особенно интересны работы, сопостав-
ляющие спектральные характеристики хода чис-
ленности нескольких видов в кормовой цепочке. 
Так, анализ Фурье показал 3-летнюю циклич-
ность в учетах обилия лемминга, первогодков 
черной казарки, а также доли молодых особей 
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у белолобого гуся (Blomqvist et al., 2002). На 
длинных рядах вычислены также низкочастот-
ные (до 8 лет) компоненты спектров у грызунов 
(Saitoh et al., 1999).

Обработка данных многолетних наблюде-
ний представляла собой разложение сложной 
кривой хода численности на составляющие ее 
простые гармоники, а также определение их ве-
личины и мощности. Для выявления скрытых 
колебаний в численности использовали про-
грамму спектрального анализа, находящуюся в 
собственности ИСиЭЖ СО РАН, а также про-
грамму «Harms», часто используемую для таких 
расчетов (Попова и др., 2016; Ердаков, Морол-
доев, 2017). Спектральную плотность мощно-
сти (СПМ) оценивали методом Уэлча (Welch) 
(Марпл-мл., 1990). Все расчеты выполнены с 
привлечением свободной системы для матема-
тических вычислений GNU Octave, которая ис-
пользует язык высокого уровня и представляет 
интерактивный командный интерфейс для реше-
ния различных линейных и нелинейных матема-
тических задач. Для оценки СПМ методом Уэлча 
(Welch) использовали функцию pwelch из пакета 
расширений Octave-Forge. В результате проведе-
ния каждого анализа многолетнего ряда данных 
по численности соболя получали распределение 
спектра мощности по периодам, которое затем 
выражали в процентах от максимального значе-
ния. Пики на полученном спектре мощности со-
ответствуют главным значениям периодичности.

Для выявления трендов проверяли гипотезу 
об отличии коэффициентов от нуля и рассчи-
тывали коэффициент детерминации R2. Полу-

ченные значения отражали в тексте только в 
том случае, когда нулевая гипотеза о равенстве 
обоих коэффициентов регрессии нулю отбрасы-
валась. В противном случае линейная регрессия 
исключалась из модели процесса. Тест на ха-
рактер распределения используемых выборок 
показал заметные отклонения от нормального 
распределения, поэтому был применен ранго-
вый коэффициент корреляции для расчетов хода 
численности с избранными факторами среды.

Для статистических расчетов использовали 
пакет программ Past.

Результаты и обсуждение 

Анализ многолетней динамики численности 
соболя и влияния на нее биотических и абио-
тических переменных позволяет выявить ряд 
факторов, определяющих состояние популяций 
соболя из различных регионов. Все они имеют 
естественное происхождение, поскольку запо-
ведный режим исключает воздействие антро-
погенного фактора. Каждая исследуемая по-
пуляция обладает характерными параметрами, 
не только отражающими ее текущее состояние, 
но и позволяющими прогнозировать изменения 
численности вида в долгосрочной перспективе. 
Некоторые статистические характеристики мно-
голетних изменений плотности популяций собо-
ля, обитающих в Печоро-Илычском, Юганском и 
Баргузинском заповедниках, отражены в табл. 1. 
Поскольку в Печоро-Илычском заповеднике со-
боль обитает совместно с лесной куницей, были 
дополнительно рассчитаны параметры суммар-
ной плотности их популяций.

Т а б л и ц а  1 
Статистическая характеристика многолетней динамики численности соболя в разных популяциях

Параметры

Популяция
n, 
лет

Плотность, М±m, 
ос./1000 га, σ CV Тренд

Печоро-Илычская 27 0,99±0,269 1,399 141,31 0,715 + 0,007 t;                   
α > 0,05

Печоро-Илычская (соболь, 
куница, кидас) 27 2,06±0,465 2,415 117,23 1,239 – 0,000 t; α>0,05

Юганская 30 5,45±0,315 1,724 31,62 2,242 + 0,004 t; α>0,05

Баргузинская 29 12,0±0,211 11,35 94,58 23,90 – 0,85 t;                   
R2 = 0,405; α ≤ 0,01

О б о з н а ч е н и я: M – среднее значение; m – ошибка средней; σ – среднее квадратичное отклонение; CV – коэффициент 
вариации.
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Многолетние изменения плотности популяции 
соболя в заповедниках для сравнения изображе-
ны в виде хронограмм. Они позволяют видеть 
сложные изменения численности и визуально (по 
расстояниям между пиками) оценить возможные 
циклы, присутствующие в их динамике (рис. 1).

Спектральная характеристика цикличности 
в популяциях соболя представляет собой важ-
ный этап для проведения дальнейшего анализа. 
Чтобы получить представление о совокупности 
периодических составляющих в каждой из ис-
следуемых популяций построены изображения 
спектров цикличности, характерных для каждо-
го заповедника (рис. 2). Такие оценки позволяют 
визуально сравнивать как сами наборы перио-

дических составляющих в каждом из примеров 
динамики численности популяции, так и их из-
менения с продвижением с запада на восток. Для 
оценки колебаний, общих для динамики числен-
ности соболя, в каждой из популяций рассчита-
ны параметры популяционной цикличности. Ре-
зультаты представлены в табл. 2. 

В целях установления внешних факторов, 
синхронизирующих цикличность соболя, про-
ведены вычисления спектров колебаний природ-
ных условий в местообитаниях этого  зверька 
для каждого заповедника (табл. 3). Для Печоро-
Илычского заповедника определяли температу-
ру воздуха и количество осадков за весь пери-
од наблюдений (цикличность климатических 

Рис. 1. Среднегодовая численность соболя в заповедниках: а – Печоро-Илыч-
ском, б – Юганском, в – Баргузинском
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Т а б л и ц а  2 
Соотношение величины и мощности периодических составляющих многолетней динамики соболя в разных 

популяциях

Период, лет  
Популяция 20–35 9–15 5,1–8 3–5 2,0–2.9

Печоро-Илычская – – 7,3
0,38

3,2
0,28

2,3
0,42

Юганская 33,0
0,37

9,9
0,35

5,9
0,37

3,0
0,27 –

Баргузинская – 13,3
0,46

5,2
0,19

3,5
0,12

2,7
0,11

П р и м е ч а н и е: верхняя цифра – период (лет), нижняя цифра – мощность (амплитуда).

факторов), спектры цикличности динамики 
численности красной и темной полевок, а также 
урожайности кедровых орехов (Бобрецов и др., 
2000). Для Баргузинского заповедника определя-
ли цикличность суммарной численности мыше-
видных грызунов, а также урожайности кедра, 
брусники, черники и голубики (Черникин, 2006). 
Для Юганского заповедника была установлена 
цикличность многолетней динамики численно-
сти белки, лесных полевок, урожайности кедра и 
климатических факторов (температуры воздуха 
и количества осадков).

Сравнение средних многолетних значений 
плотности популяций соболя указывает на су-
ществование определенной градации – показа-
тели численности возрастают при продвижении 
с запада на восток (табл. 1), причем достовер-
ность различий средних значений в разных за-
поведниках сохраняется на 1%-м уровне зна-
чимости (tэмп. = 10,3). Можно предположить, 
что плотность популяции ограничена в первую 
очередь обеспеченностью пищевыми ресурсами 
(Турчин, 2018), а последняя у соболя растет при 
перемещении к востоку. В Печоро-Илычском 
заповеднике у соболя есть еще два пищевых 
конкурента (лесная куница и кидас), что также 
препятствует увеличению его численности. Од-
нако сравнение суммарной плотности этих трех 
потребителей (табл. 1) с суммарной плотностью 
популяции в Юганском заповеднике показывает, 
что их различие остается высоко достоверным 
(tэмп.= 6,8; p ≤ 0,01). 

Среднегодовая плотность популяции соболя 
во всех заповедниках подвержена значитель-
ным колебаниям. Сильнее всего она варьирует 
в печоро-илычской популяции. Изменчивость 
среднего числа особей в ней несколько снижает-

ся при оценке вариабельности по интегральной 
оценке численности. Плотность населения са-
мого соболя здесь колеблется наиболее сильно. 
Снижение вариабельности суммарной оценки 
плотности популяции легко объяснить компен-
сирующим воздействием (Ердаков, Рябко, 1981), 
поскольку одним из механизмов стабилизации 
может быть перераспределение численности 
(т.е. при увеличении численности животных в 
одной популяции происходит ее уменьшение в 
другой). Эффективность механизмов стабилиза-
ции, оцениваемая таким способом, возрастает с 
увеличением числа видов. 

Наименее вариабельна популяция соболя из 
Юганского заповедника. За весь срок наблю-
дений она оставалась довольно стабильной, не 
проявляя достоверного тренда. Самая большая 
средняя плотность популяции соболя наблю-
далась в Баргузинском заповеднике. Вероятно, 
здесь для него имеются и наилучшая ресурсная 
база, и оптимальные местообитания в условиях 
горной тайги, подробно описанные Е.М. Черни-
киным. Однако за время наблюдений только у 
этой популяции зафиксированы не только еже-
годные колебания численности, но и достовер-
ное снижение последней (табл. 1). 

На Северном Урале (в Печоро-Илычском за-
поведнике) среднегодовая численность соболя в 
отдельные годы резко возрастала по сравнению 
с обычно небольшой средней плотностью по-
пуляции (рис. 1, а). Такие подъемы могут фик-
сироваться как через 5–6 лет, так и через 10–12 
лет. В Юганском заповеднике средний уровень 
плотности популяции несколько выше, чем на 
Урале, и чаще случаются ее заметные превы-
шения (рис. 1, б). Здесь крупные всплески чис-
ленности происходили, как правило, через 5–6 
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лет. Отличается ход численности (от описанных 
выше) и в Баргузинском заповеднике (рис. 1, в). 
Хронограмма изменений плотности популяции 
прибайкальского соболя за время наблюдений 
отражает как ее периодические подъемы через 
9–10 лет, так и постепенное снижение плотности 
популяции. При расчетах колебаний численности 
здесь действительно выявлен достоверный отри-
цательный тренд (табл. 1). Однако срок наблюде-
ний за соболем в этом заповеднике недостаточен, 
чтобы утверждать о снижении в нем численности 
вида. Обнаруженный тренд представляет собой, 
возможно, низкочастотное (вековое) колебание 
плотности местной популяции.

Мощность (амплитуда) колебаний плотности 
популяций соболя может быть как небольшой 
(что происходит чаще всего), так и значитель-
ной. Сложная хронограмма неправильной фор-
мы предполагает существование в динамике 
численности соболя некоторого числа прису-
щих для нее простых циклических колебаний, 
суперпозиция которых и определяет вид ре-
зультирующий кривой (многолетнего хода чис-
ленности). Для выяснения всего набора таких 
колебаний численности соболя в каждом запо-
веднике можно представить их как спектры гар-
монических составляющих хода численности 
(рис. 2).

Рис. 2. Ход численности соболя в заповедниках: а – Печоро-Илычском, б – Юганском, 
в – Баргузинском
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Т а б л и ц а  3 
Соотношение величины и мощности гармонических составляющих кормовых и климатических факторов, 

характерных для разных популяций соболя

Период, лет
Фактор 11–20 7–10 5,1–6,5 4,1–5 3–4 2,0–2,9

Печоро-Илычский заповедник 

Численность красной 
полевки

11,9
2,15 – 6,2

2,08
4,7
3,68

3,2
1,97

2,9
1,75

2,3
1,39

Численность темной полевки 10,9
0,253

8,4
0,232

5,3
0,324

4,7
0,313

3,6
0,445

2,9
0,285 –

Урожайность кедра – 8,3
3,30 – 4,6

5,90
4,0
8,97

2,6
3,37

2,2
8,69

Количество осадков – 10,3
5,82

5,8
3,46 – 3,4

12,10
2,9
6,96

2,1
9,69

Температура воздуха 14,6
8,41

9,2
3,76

6,4
9,25

4,6
6,34

3,4
7,46

2,6
10,77

2,3
2,02

Юганский заповедник 

Численность белки – 10,3
6,77 – 4,8

8,30 – 2,5
10,55 –

Численность лесных полевок – – 6,2
1,69 – 3,9

2,72
2,7
3,15 –

Урожайность кедра – 8,8
0,32 – 4,5

0,42
3,5
0,38

2,6
0,47 –

Количество осадков 15,3
31,39 – 5,9

24,92 – 3,7
26,81

2,8
30,56

2,4
15,01

Температура воздуха 16,5
142

7,2
173 – 4,0

260
2,9
129 –

Баргузинский заповедник 

Численность грызунов 13,8
38 – – – – 3,1

19 –

Урожайность кедра 13,1
1,08 – 5,2

1,22 – 3,5
3,58

2,8
2,34

2,2
0,40

Урожайность брусники – 9,8
0,80

5,9
2,22 – 3,5

1,58
2,8
1,40

2,1
0,31

Урожайность черники 11,6
1,18 – 6,3

3,08 – 3,5
4,74 – 2,1

0,47

Урожайность голубики 12,4
0,27 – 6,8

1,07
4,6
0,92 – 2,8

0,77
2,1
0,05

П р и м е ч а н и е: верхняя цифра – период (лет), нижняя цифра – мощность (амплитуда).
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Визуально спектры колебаний плотности со-
боля заметно различаются в каждом заповедни-
ке. Такое различие определяется прежде всего 
несоответствием даже одинаковых по мощности 
гармоник. Так, в 3–4-летней полосе частот во 
всех заповедниках наблюдались колебания не-
большой мощности, но пики их различались по 
величине. То же касается и 9–10-летнего цикла, 
он доминировал по мощности в Печоро-Илычском 
заповеднике (рис. 2, а). В Юганском заповеднике 
это колебание невелико (рис. 2, б), а в Баргузин-
ском заповеднике оно значительно и сливается с 
самым низкочастотным циклом (рис. 2, в). 

Еще одну гармоническую составляющую 
ритмов численности обнаружили в 5–8-летней 
полосе частот. Этот цикл доминировал на спек-
тре динамики численности соболя в Юганском 
заповеднике (рис. 2, б) и заметен в Баргузин-
ском (рис. 2, в). На спектре циклов численности 
в Печоро-Илычском заповеднике его невозмож-
но обнаружить, здесь этот цикл включен либо в 
4–5-летнюю, либо в 7–9-летнюю гармонические 
составляющие (рис. 2, а). 

Более точно оценить сходство спектров ци-
кличности соболя в разных районах можно, срав-
нивая их не визуально, а по рассчитанным пара-
метрам ритмов (табл. 2). Такой подход позволил 
установить, что для любой из рассмотренных 
популяций соболя характерны 2–3-летние циклы 
численности, а также ее мощные 5–8-летние ко-
лебания. Другие периодические составляющие 
присутствуют в большей мере у баргузинской 
популяции. Там проявлены 9–15-летние ритмы, 
часто доминирующие по мощности. Низкоча-
стотные колебания (30-летние) присутствуют в 
юганской популяции соболя (табл. 2). 

Общей чертой динамики численности соболя 
для всех заповедников, несмотря на различие ус-
ловий обитания, служит наличие в спектрах рит-
мов его численности общей компоненты в виде 
обязательных 2–3- и 5–8-летних колебаний. Од-
нако в спектрах имеются определенные несход-
ства, причиной которых могут быть различия в 
цикличности местных природных факторов (пи-
щевых ресурсов и климата), к которым любая 
популяция обычно подстраивает свои многие ав-
тогенные ритмы, в том числе и колебания плот-
ности (Колтунов, Ердаков, 2015). Это предпо-
ложение можно проверить, сопоставив периоды 
колебаний численности соболя с цикличностью 
местных условий среды обитания (климатиче-
ских параметров и обилия его кормовой базы) в 
каждом районе.

В Печоро-Илычском заповеднике в области 
высоких частот (2–3 года) обнаружена синхро-
низация с урожайностью кедра, численностью 
красной полевки и климатическими факторами. 
Кроме того, в полосе 3–4-летних частот обна-
ружена синхронизация с численностью темной 
полевки, урожайностью кедра и климатиче-
скими факторами, а в полосе средних частот 
(8–9 лет) – с численностью темной полевки и 
урожайностью кедра. В Печоро-Илычском за-
поведнике в полосе 3–4-летних частот у собо-
ля наблюдается цикличность, соответствующая 
численности темной полевки (самый мощный ее 
ритм), а один из доминирующих циклов связан 
с урожайностью кедровых орехов (табл. 2). Оба 
этих ресурса наиболее важны для соболя. 

В Юганском заповеднике в полосе высоких 
частот (2–3 года) обнаружена синхронизация 
с урожайностью кедра, численностью лесных 
и красно-серых полевок, а также с климати-
ческими факторами. В средних частотах, в од-
ной полосе (5–7 лет) обнаружена корреляция 
только с количеством осадков, а в другой (9–10 
лет) – только с численностью белки. В поло-
се низких частот (15–20 лет) обнаружена связь 
только с ходом температуры воздуха. Важность 
для местного соболя кедровых орехов и мыше-
видных грызунов в качестве кормового ресурса 
подтверждает синхронизация с их обилием в 
высоких частотах. Хорошее и постоянное со-
ответствие роста численности соболя и обилия 
этих ресурсов необходимо для стабильности по-
пуляции. Возможно, в местном суровом климате 
имеет значение и синхронность хода численно-
сти соболя с колебаниями температуры. Остает-
ся неясным, почему на территории Юганского 
заповедника 10-летний цикл соболя совпал с та-
ким же циклом у белки. Синхронизация с ним 
сомнительна, поскольку роль белки в рационе 
соболя Юганского заповедника незначительна 
(Переясловец, Стариков, 2016). 

В Баргузинском заповеднике в 2–3-летней по-
лосе частот обнаружена синхронизация с уро-
жайностью кедра, брусники и черники, а в со-
седней (5–6 лет) – с урожайностью кедра и брус-
ники. В низких частотах (10–15 лет) обнаружена 
корреляция с численностью мышевидных грызу-
нов и урожайностью кедра. Можно заметить, что 
в этом заповеднике наблюдается самая тесная 
связь цикличности соболя с колебаниями уро-
жайности кедра, которая прослеживается во всех 
полосах частот их спектров. Три самых мощных 
цикла динамики урожайности кедра аналогичны 
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соответствующим циклам хода численности со-
боля, а кроме того, самый низкочастотный ритм 
урожайности также синхронизируется с коле-
баниями численности соболя. Это указывает на 
сильную связь динамики численности соболя с 
урожайностью кедрового ореха. Интересно, что 
точность подстройки цикличности динамики 
численности мышевидных грызунов, состав-
ляющих важную часть рациона соболя, к ко-
лебаниям урожайности кедра еще выше, чем 
у самого соболя. Особенно это заметно по са-
мому низкочастотному ритму (табл. 3). Почти 
столь же точно подстроен ход численности собо-
ля к урожайности ягодных растений, их спектры 
в большинстве своем несут близкие гармониче-
ские составляющие. Это подтверждает высказан-
ное Е.М. Черникиным мнение о том, что зависи-
мость соболя от этих ресурсов самая большая для 
этого района (Черникин, 2006). 

Даже это короткое сравнение позволяет за-
метить, что в каждом рассмотренном районе 
подстройка колебаний численности у соболя 
сугубо специфична и может различаться как 
значениями периодов, так и выбором объектов. 
Возможно, особенностями местообитания и об-
условлены комплексы циклов, которые в данных 
условиях наиболее оптимальны для выживания 
соболя. Единственный фактор, который про-
слеживается во всех описаниях и всегда служит 
синхронизатором колебаний плотности популя-
ции соболя – цикличность урожайности кедро-
вых орехов. Правда, и этот важный объект пи-
тания меняет свою значимость. Если в Печоро-
Илычском и Юганском заповедниках синхрони-
зация с этим видом корма зафиксирована только 
в высоких частотах спектра ритмов соболя, то 
в Баргузинском заповеднике обнаружено полное 
совпадение ритмов урожайности орехов и коле-
баний плотности соболя во всех полосах частот 
на спектрах.

Заключение
Плотность популяции соболя ни в одном из 

рассмотренных районов не оставалась постоян-
ной, везде она испытывала заметные колебания. 
Сравнение средних многолетних значений плот-
ности популяций соболя показало существова-
ние определенной градации – показатели чис-
ленности возрастали при продвижении с запада 
на восток. За все время наблюдений постепен-
ное достоверное снижение среднегодовой чис-
ленности соболя отметили только в баргузин-
ской популяции, в остальных заповедниках этот 
показатель оставался стабильным. 

Спектры ритмов численности соболя во всех 
заповедниках имели общую компоненту в виде 
обязательных 2–3- и 5–8-летних колебаний. Их 
можно считать обычными для динамики числен-
ности соболя. Кроме того, для популяций соболя 
характерны 10–20-, 5–6- и 3–4-летние циклы ко-
лебаний плотности. 

Синхронизаторами популяционных колеба-
ний у соболя выступали внешние циклы. Пре-
жде всего, это колебания обилия важнейших для 
вида кормовых ресурсов – кедрового ореха, мы-
шевидных грызунов, ягод. В отдельных районах 
синхронизирующими факторами могут быть кли-
матические особенности – многолетняя циклич-
ность температуры воздуха и количества осадков. 
Единственный общий синхронизатор для всех за-
поведников – урожайность кедрового ореха.

Причиной несходства в спектрах могут быть 
различия в цикличности местных природных 
факторов, к которым любая популяция может 
подстраивать свои автогенные ритмы.

Выявленные закономерности позволяют 
строить прогнозные модели динамики числен-
ности соболя в любом из упомянутых заповед-
ников, а также применять их к региональным 
промышляемым популяциям с поправкой на ан-
тропогенное воздействие.
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LONG-TERM CYCLE OF THE SABLE (MARTES ZIBELLINA (L.)) 
POPULATION DYNAMICS

L.N. Erdakov1, V.M. Pereyaslovets2

The sable (Martes zibellina (L., 1758)) is a unique mammal of the Russian fauna; it plays 
an important role in taiga ecosystems. Sable populations inhabiting conservation areas exist in 
the natural fl ow of environmental processes unexposed to human infl uences and therefore can 
serve as reference models. The study of the mechanisms of long-term dynamics of the sable 
and the factors affecting it extend our knowledge of the species’ ecology and are instrumental 
in developing conservation and population management strategies. This work examines the 
degree of cyclity across the major part of its range and reveals similarities and differences in 
this process for several regional populations. Long-term data (27–30 years) on sable population 
numbers were accumulated from three nature reserves (zapovedniks) situated in geographically 
and ecologically different districts: the Pechoro-Ilychskij Nature Reserve, Yuganskij Nature 
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Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Frunze St. 11, Novosibirsk 630091, Russian Federation (microtus@yandex.ru); 2 Pereyaslovets 
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Reserve and Barguzinskij Nature Reserve. Every year on the territory of these nature reserves 
at the same time carried out winter route accounting on a close method. As a result of this ac-
counting have been received information about a population density of sable (individuals per 
1000 hectares), which served as the basis for statistical analysis. In addition, every year studied 
a yield of the main components of the sable forage base. Data on the autumn abundance of small 
mouse-like rodent (individuals per 100 trap-days) and the yield of Siberian (stone) pine and 
several types of berry plants (in points) were collected. Processing of the data from long-term 
surveying consisted in the decomposition of the complex curve of population dynamics into 
simple component harmonics and calculating their size and power. The annual average popula-
tion density of the sable in all three nature reserves was subject to signifi cant fl uctuations. It was 
the most variable in the Pechoro-Ilychskij population and the least variable in the Yuganskij 
population. The Barguzinskij population falls in between the other two (see Table 1). In some 
years, the average annual population numbers of the Pechoro-Ilychskij Nature Reserve sables in-
creased dramatically compared with the normally low population density. These peaks occurred 
at intervals of 5–6 and 10–12 years. In the Yuganskij Nature Reserve, the average population 
density is substantially higher than that of the Pechoro-Ilychskij population, and peaks occurred 
more often – every 5–6 years (see Fig. 1b). Barguzinskij Nature Reserve has the highest annual 
average population values with peaks every 9–10 years. However, it is the only nature reserve 
where a verifi ed decline of the population numbers has occurred in the course of the study 
period. In other nature reserves, this value has been stable. Comparison of average long-term 
values of sable population density showed the existence of a certain gradation – the species 
abundance increased when moving from West to East. It is likely that the population density is 
limited primarily by the availability of food resources, which sable grows to the East. In all three 
nature reserves, the spectral rhythms of the sable populations shared an invariant component 
of mandatory 5–8- and 2–3-year fl uctuations. However, the territories differed in terms of the 
presence of fl uctuations at other frequencies and their power. These differences may root in the 
cyclity of the local environmental factors (abundance of foods and climatic factors) acting as 
synchronizers to which the populations react adaptively by density fl uctuations. The common 
synchronizing factor shared by all three nature reserves is the crop abundance of the Siberian 
stone pine seeds (Pinus sibirica); other synchronizers are relatively territory-specifi c and are 
defi ned by the contents of the local sable diet and certain climatic parameters of the habitat (air 
temperature and precipitation).

Key words: sable; nature reserve; long-term fl uctuations population numbers,                            
chronogram; synchronizing factor.
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Одна из наиболее актуальных проблем со-
временности – сокращение биоразнообразия. 
Влияние антропогенных факторов на окружа-
ющую среду и деградация естественных мест 
обитания животных постоянно увеличиваются, 
поэтому возрастает необходимость в монито-
ринге процессов, происходящих в популяциях 
животных. В течение последних двух десятиле-
тий при изучении дикой природы исследователи 
стали широко использовать камеры-фотоловушки 
(Kays, Slauson, 2008). Это хороший инструмент 
при наблюдениях в дикой природе – они не замет-
ны в лесу и позволяют получать информацию, 
не вмешиваясь в жизненный цикл животных, а 
также дают возможность расширить наблюде-
ния во времени и пространстве, постоянно запи-
сывая происходящее. Особенно важно то, что их 
можно устанавливать в труднодоступных местах 
и накапливать с их помощью массивы данных на 
обширных территориях при относительно не-
больших усилиях (Qianwen et al., 2017). Сделан-
ные с помощью фотокамер снимки позволяют 
идентифицировать большинство животных до 
вида. Таким образом выявляется обитание того 
или иного вида в определенных месте и времени. 

Камеры-фотоловушки чаще всего используют 
при изучении млекопитающих (Киселева, Соро-
кин, 2013; González-Esteban et al., 2004; Heilbrun 
et al., 2006; Gil-Sánchez  et al., 2011), для наблю-
дения за птицами они используются намного 
реже. При этом считается, что фотокамеры боль-
ше подходят для наблюдений за наземными пти-

цами (O’Brien et. al., 2008; Sollmann et al., 2013). 
Используют фотокамеры для регистрации ред-
ких или скрытных видов, что очень важно при 
оценке биоразнообразия (Martyr, 1997; Dinata еt 
al., 2008). Кроме того, камеры используют для 
записи поведения птиц в гнездах, а также при 
изучении защиты гнезд родителями от хищ-
ников (Jeganathan et al., 2002; Bradley et al. 
2003; Pietz et al., 2005). В последнее время ка-
меры-фотоловушки стали использовать для по-
строения картины сообществ видов птиц и для 
рассмотрения взаимодействия видов во времени 
(Bolton et al., 2007). При анализе данных, полу-
ченных с помощью фотоловушек, часто приме-
няют такой показатель, как количество фотогра-
фий основных видов за день работы камеры, ко-
торый часто называют индексом относительной 
численности (O’Brien et al., 2011), хотя многие 
исследователи оспаривают правомочность его 
использования (Pollock et al., 2002). 

При изучении нами мелких хищников на лес-
ных реках в горах Южного Урала в фокус камер 
очень часто попадали птицы. Анализ разнообра-
зия и встречаемости этой авифауны приведены в 
настоящей работе.

Исследования проводили в 2005–2010 гг. в 
горно-лесной зоне Челябинской обл. с июня по 
сентябрь. Для регистрации животных использо-
вали четыре цифровые инфракрасные фотокаме-
ры «Reconyx RapidFire™ RC60 Covert Color IR 
Game Camera» и две камеры слежения «Acorn 
Ltl-5310». Наблюдения проводили по берегам 

УДК 59.009–59.082

ОПЫТ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ФОТОЛОВУШЕК 
ДЛЯ ИЗУЧЕНИЯ ПТИЦ

Н.В. Киселева1, В.Д. Захаров2

Приведены сведения о регистрации птиц в горно-лесной зоне Южного Урала с 
помощью фотоловушек. Всего зарегистрирован 31 вид птиц, среди них черный дрозд 
(Turdus merula L.), который относительно редко встречается при традиционных 
маршрутных учетах. В обследованных районах черный дрозд отмечен в пяти 
местообитаниях из восьми. Полученные результаты показывают, что при съемках с 
помощью камер можно с высокой точностью и в больших количествах получать данные 
о видовом разнообразии и распределении видов. Это может внести существенный вклад 
в мониторинг биоразнообразия и региональную инвентаризацию птиц.

Ключевые слова: камеры-фотоловушки, орнитофауна, видовое разнообразие, 
Южный Урал.
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двух озер (Б. Агардяш и Б. Таткуль), в верхо-
вьях р. Уфа, на девяти лесных реках с шириной 
русла менее 3 м, а также на частично пересо-
хшем торфяном канале. Как правило, камеры 
устанавливали в скрытых местах на расстоянии 
1–2 м от уреза воды, около лежащих стволов де-
ревьев не выше 20–40 см от поверхности земли 
с учетом рабочих параметров каждого типа ка-
мер. Длительность экспозиции камеры в одной 
точке составляла от 6 до 12 суток, затем ее пере-
ставляли на другое место. На торфяном канале 
осуществлен наиболее длительный мониторинг 
– 12 суток (с 13.07 по 24.07.2012). Всего фото-
ловушками отработано около 5000 ловушко-су-
ток, сделано около 20 000 результативных фо-
тоснимков, отмечен 31 вид птиц. Все названия 
видов приведены по Л.С. Степаняну (1990).

ОТРЯД АИСТООБРАЗНЫЕ                                    
(CICONIIFORMES)

Семейство Цаплевые (Ardeidae)
Серая цапля (Ardea cinerea L.) 

ОТРЯД ГУСЕОБРАЗНЫЕ  
(ANSERIFORMES)

Семейство Утиные (Anatidae)
Кряква (Anas platyrhynchos L.)
Серая утка (Anas strepera L.)
Шилохвость (Anas acuta L.)

ОТРЯД СОКОЛООБРАЗНЫЕ 
(FALCONIFORMES)

Семейство Ястребиные (Accipitridae)
Перепелятник (Accipiter nisus (L.))

ОТРЯД КУРООБРАЗНЫЕ 
(GALLIFORMES)

Семейство Тетеревиные (Tetraonidae)
Глухарь (Tetrao urogallus L.)
Рябчик (Tetrastes bonasia (L.))

ОТРЯД ЖУРАВЛЕОБРАЗНЫЕ 
(GRUIFORMES)

Семейство Пастушковые (Rallidae)
Погоныш (Porzana porzana (L.))

ОТРЯД РЖАНКООБРАЗНЫЕ 
(CHARADRIIFORMES)

Семейство Бекасовые (Scolopacidae)
Черныш (Tringa ochropus L.)
Перевозчик (Actitis hypoleucos (L.))
Вальдшнеп (Scolopax rusticola L.)

ОТРЯД ДЯТЛООБРАЗНЫЕ 
(PICIFORMES)

Семейство Дятловые (Picidae)
Белоспинный дятел 
(Dendrocopos leucotos (Bechs.))

ОТРЯД ГОЛУБЕОБРАЗНЫЕ 
(COLUMBIFORMES)

Семейство Голубиные (Columbidae)
Вяхирь (Columba palumbus L.)
Клинтух (Columba oenas L.)

ОТРЯД ВОРОБЬИНООБРАЗНЫЕ 
(PASSERIFORMES

Семейство Трясогузковые (Motacillidae)
Горная трясогузка (Motacilla cinerea Tunst.)
Семейство Врановые (Corvidae)
Сойка (Garrulus glandarius (L.))
Ворон (Corvus corax L.)
Семейство Славковые (Sylviidae)
Черноголовая славка (Sylvia atricapilla (L.))
Семейство Мухоловковые (Muscicapidae)
Серая мухоловка (Muscicapa striata (Pall.))
Обыкновенная горихвостка 
(Phoenicurus phoenicurus (L.))
Зарянка (Erithacus rubecula (L.))
Рябинник (Turdus pilaris L.)
Черный дрозд (Turdus merula L.)
Белобровик (Turdus iliacus L.)
Певчий дрозд (Turdus philomelos Brehm)
Семейство Синицевые (Paridae)
Буроголовая гаичка (Parus montanus Bald.)
Обыкновенная лазоревка (Parus caeruleus L.)
Большая синица (Parus major L.)
Семейство Вьюрковые (Fringillidae)
Зяблик (Fringilla coelebs L.)
Обыкновенный снегирь (Pyrrhula pyrrhula (L.))
Обыкновенный дубонос 
(Coccothraustes coccothraustes (L.))
Привлекательность водоемов для птиц обу-

словлена, в первую очередь, наличием корма по 
берегам. Кроме того, некоторые виды, такие как 
серая цапля и погоныш, относятся к околовод-
ным обитателям. Голубям (вяхирю и клинтуху) 
вода необходима для переваривания пищи. Неко-
торые виды, в частности перепелятник, купаются 
в воде. 

Наибольшее число посещений зарегистриро-
вано на торфяном канале, где около небольшой 
калужины (недалеко от русла р. Атлян) отмечены 
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17 видов птиц. Всего это место посетили 192 осо-
би разных видов птиц. Наиболее часто удавалось 
зарегистрировать зарянку (около 42,5% от всех 
птиц). Часто отмечали черного дрозда (17%), 
певчего дрозда (17%), рябинника (8%) и бело-
бровика (5%). Интенсивность посещения этими 
видами мест, где были размещены фотоловушки, 
очевидно, связана с тем, что птицы гнездились 
неподалеку, так как на снимках отмечены взрос-
лые и молодые птицы. Единично наблюдались 
перепелятник, рябчик, вальдшнеп, белоспинный 
дятел, зяблик, обыкновенный снегирь и т.д. Сле-
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THE EXPERIENCE OF USING CAMERA TRAPPING TO STUDY BIRDS

N.V. Kiseleva1, V.D. Zakharov2

Camera traps were used for to register avifauna in the mountain forests of the Southern 
Urals. Thirty one bird species were registered, among them blackbird (Turdus merula L.), 
which is relatively rare register in traditional route accounting methods. In the surveyed areas, 
blackbird was recorded in fi ve out of eight habitats. The obtained results show that camera 
trapping surveys can provide high-fi delity and high-volume data on species diversity and dis-
tribution, which can make a signifi cant contribution to biodiversity monitoring and regional 
bird inventories.

Key words: camera trapping, avifauna, species diversity, Southern Urals.
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Данная статья написана на основе исследо-
вания не определенных ранее сборов усоногих 
ракообразных из района подводных гор Эква-
тор в северо-западной части Индийского океа-
на. Несмотря на то, что опубликовано большое 
число работ по фауне Cirripedia Thoracica для 
северо-западной части Индийского океана, глу-
боководная фауна этой группы исследована зна-
чительно слабее. Из важнейших публикаций, где 
встречаются сведения об усоногих раках бати-
али и абиссали обсуждаемого региона, следует 
отметить статьи по фауне Cirripedia Thoracica 
прибрежных вод Мадагаскара и прилегающих 
акваторий западной и центральной частей Ин-
дийского океана (Ren, 1989; Foster, 1995), в том 
числе опубликованные отечественными иссле-
дователями (Зевина, 1992; Шрейдер, 1994; Пол-
таруха, 2012). Некоторые работы более общей 
тематики, посвященные усоногим ракообраз-
ным, также содержат сведения по глубоковод-
ной фауне этой группы северо-западной части 
Индийского океана (Stubbings, 1936; Зевина, 
1973a; 1973b; 1981; 1982; 1993; Newman, 1980; 
Buckeridge, 1997; Young, 2007 и др.). 

Исследованы усоногие ракообразные, собран-
ные с глубин 800–1235 м в районе подводных гор 
северо-западной части Индийского океана (горы 
Экватор и прилежащие акватории) в ходе 2-го 
рейса НИС «Рифт», 33-го и 34-го рейсов НИС 
«Одиссей». Материал хранится в Зоологическом 
музее МГУ. 

Ниже приведены данные о станциях отбора 
проб и описания обнаруженных на них усоногих 
ракообразных. Систематическое положение об-
суждаемых видов дается в соответствии с работой 
Ньюмана (Newman, 1996).

НИС «Одиссей», 34-й рейс, драга, проба 
40, 07.04.1985, 0°02′0 с.ш. 55°41′0 в.д., 1235 м, 
Brochiverruca cf. margulisae Zevina, 1993 – 1 экз. 
(пустой домик без мягких частей и оперкулярных 
табличек)

НИС «Одиссей», 33-й рейс, трал Сигсби, 
05.06.1984, 01°04′1 с.ш. 56°31′3 в.д., 900–960 м, 
Megalasma minus (Annandale, 1906) – 12 экз., 
Metaverruca recta (Aurivillius, 1898) – 1 экз.  

НИС «Рифт» 2-й рейс, станция 2, 16.03.1983, 
трал, 800–840 м, Megalasma lanceata Zevina et 
Schreider, 1992 – 2 взрослых и 5 ювенильных эк-
земпляров, Brochiverruca sp. – 8 экз.

Надотряд Thoracica Darwin, 1854
Отряд Pedunculata Lamarck, 1818
Подотряд Lepadomorpha Pilsbry, 1916
Семейство Poecilasmatidae Annandale, 1909
Род Megalasma Hoek, 1883
Megalasma lanceata Zevina et Schreider, 1992  
(рис. 1)
Megalasma (Megalasma) lanceata Зевина, 1992: 
42, рис. 2.
Megalasma lanceata Полтаруха, 2012: 31, 
рис. 3.
Внешнее строение. Головка ланцетовидная, 

УДК 595.351.6 

МАТЕРИАЛЫ К ФАУНЕ УСОНОГИХ РАКООБРАЗНЫХ 
(CIRRIPEDIA, THORACICA) ПОДВОДНЫХ ГОР 

СЕВЕРО-ЗАПАДНОЙ ЧАСТИ ИНДИЙСКОГО ОКЕАНА

О.П. Полтаруха1

Исследованы усоногие ракообразные (Cir r ipedia Thoracica), собранные в 
районе подводных гор северо-западной части Индийского океана (горы Экватор и 
прилежащие акватории) в ходе 2-го рейса НИС «Рифт», 33-го и 34-го рейсов НИС 
«Одиссей». В исследованных пробах определены следующие виды: Megalasma 
lanceata, M. minus, Metaverruca recta, Brochiverruca cf. margulisae, Brochiverruca sp. 
В статье приведены рисунки и описания этих видов в сравнении с литературными 
данными. Полученные результаты расширяют ареал ряда видов и дополняют сведения 
по их морфологии.

Ключевые слова: усоногие ракообразные, глубоководная фауна, северо-западная 
часть Индийского океана, подводные горы Экватор, Pedunculata, Verrucidae.

1 Полтаруха Олег Павлович – ст. науч. сотр. ФГБУН Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, канд. 
биол. наук (poltarukha@rambler.ru).
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вытянутая, с острой верхушкой и нижней ча-
стью, покрыта тонкой гладкой кутикулой. Все 
таблички с отчетливыми линиями роста и тон-
кой радиальной исчерченностью в верхней ча-
сти скутума. Скутум крупный, выше пупка вы-
пуклый, а ниже пупка резко изогнут книзу. От 
пупка к терго-каринальному углу идет хорошо 
заметный выступающий гребень. С внутрен-
ней стороны скутум с крупным пупковым зу-
бом, ниже которого скутум сильно сужается и 
заканчивается острой треугольной вершиной. 
Тергум по форме близок к клиновидному, от 
вершины к нижнему краю каринальной сторо-
ны идет гребень.  Карина с отчетливо выра-
женным килем, равномерно изогнута и очень 
сильно расширяется книзу. Стебелек корот-
кий, голый, морщинистый. 

Ротовые органы. Лабрум несет в большом 
количестве мелкие треугольные зубцы и тон-
кие короткие щетинки. Лабиальные щупики за-
остренные на конце, покрыты щетинками. Ман-
дибула с четырьмя крупными зубами и коротким 
нижним углом, лишенным каких-либо дополни-
тельных зубцов. Максилла I с отчетливой вы-
емкой, отделяющей узкую верхнюю часть, не-
сущую три крупных и несколько мелких зубов. 

Несколько мелких зубов расположены также в 
выемке. Нижняя часть прямая, несет зубы сред-
него размера. Максилла II разделена широкой, 
но неглубокой выемкой на две доли, покрытые 
щетинками. 

Ниже первой пары усоножек имеется пара ни-
тевидных придатков.

Число члеников усоножек:

I II III IV V VI

12/11 17/16 18/17 19/19 19/18 19/19

Каудальные придатки короткие, одночле-
нистые, на верхушке несут пучок коротких 
щетинок.

Распространение. M. lanceata была описана 
из района с координатами 12°31′ ю.ш., 48° 05′ 
в.д. – 12°25′ ю.ш., 48°08′ в.д. с глубины 700 м 
(Зевина, 1992). В дальнейшем была обнару-
жена автором в сборах из районов с коорди-
натами приблизительно 10° с.ш., 56° в.д.  и 
25° ю.ш., 35° в.д. с глубин 410–420 и 660–680 м 
соответственно (Полтаруха, 2012). Отмеченное 
в настоящей работе нахождение свидетельству-
ет в пользу распространенности данного вида 
в северо-западной части Индийского океана, а 
также увеличивает максимально известную глу-
бину его обитания до 840 м. 

Обсуждение. Морфология исследованных в 
настоящей работе экземпляров сходна с преды-
дущими описаниями (Зевина, 1992; Полтаруха, 
2012).

Рис .  1.  Megalasma lanceata  Zevina et  Schreider, 
1 9 9 2  ( S H  –  внешний  вид  животно го  с боку, 
SH-CR –  вид со стороны подвижных скутума и 
тергума, SH-ST – вид со стороны неподвижных 
скутума и тергума, C – нижняя часть карины сбоку, 
SC-IN – скутум изнутри, T-IN – тергум изнутри, 
SC-EX – скутум снаружи, T-EX – тергум снаружи, 
LB – лабрум, LBP – лабиальный щупик, MND – 
мандибула, MX-I – максилла I, MX-II – максилла II, 

CA – каудальный придаток)

Рис .  2 .  Megalasma minus  (Annanda le ,  1906) . 
Обозначения см. в подписи к рис. 1
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Megalasma minus (Annandale, 1906) (рис. 2)

Megalasma striatum minus Annandale, 1906: 399. 
Синонимы см. Megalasma minus Jones et al., 
2000: 239.
Megalasma minus Chan et al., 2009: 37, fi gs. 28–
30; Полтаруха, 2010: 18, рис. 2.  
Внешнее строение. Головка по форме близка 

к ланцетовидной. На всех табличках хорошо раз-
личимы тонкие линии роста. Скутум крупный, с 
практически прямым тергальным краем, выпу-
клым в верхней части и прямым в нижней кари-
нальным краем, а также выпуклым в верхней и 
отчетливо вогнутым в нижней части сочленовным 
краем. От пупка к терго-каринальному углу прохо-
дит небольшой гребень. Изнутри каждый скутум 
с хорошо выраженным пупковым зубом. Тергум 
треугольный, с внутренней стороны на скуталь-
ном крае расположен небольшой зуб. Карина уз-
кая в верхней части, сильно расширяется книзу, 
хорошо развит киль. Нижние 40% длины карины 
заняты септой с сочленовными зубами с каждой 
стороны. Стебелек короткий. 

Ротовые органы. Лабрум лишен щетинок, не-
сет многочисленные мелкие треугольные зубцы. 
Лабиальные щупики цилиндрической формы, 
слегка заостренные на конце, покрыты щетинками. 
Мандибула четырехзубая с укороченным нижним 
углом из-за чего кажется трехзубой. Максилла I 
с широкой, но неглубокой выемкой, отделяющей 
верхнюю часть, несущую 2 крупных зуба. Еще 
один небольшой зуб расположен в выемке, ниже 
которой находится выпуклая нижняя часть мак-
силлы I, несущая группу зубов среднего размера. 
Максилла II округлой формы с неотчетливой вы-
емкой, покрыта волосками. 

Число члеников усоножек:

I II III IV V VI

8/9 13/12 15/14 16/17 17/18 18/18

Каудальные придатки короткие, одночлени-
стые, на верхушке несут группу щетинок.

Распространение. M. minus указывается для 
тропических вод Индовестпацифики (Малай-
ский архипелаг, Филиппины, южная Япония, 
прибрежные воды восточной Африки – Занзи-
бар) и Атлантики (Jones et al., 2000), в дальней-
шем был обнаружен также у берегов Тайваня 
(Chan et al., 2009) и Вьетнама (Полтаруха, 2010). 
Обитает на глубинах 295–2050 м (Jones et al., 
2000). Отмеченное в настоящей работе нахож-
дение расположено в границах ранее известного 
ареала данного вида.

Обсуждение. Исследованные нами особи дан-
ного вида в целом соответствовали описанным 
в литературе. При этом в отличие от ряда эк-
земпляров из Тихого океана (Rosell, 1981; Chan 
et al., 2009; Полтаруха, 2010), наши экземпляры 
не имели радиальной исчерченности на скутуме, 
чем напоминали описания в некоторых других 
публикациях (Broch, 1922; Зевина, 1993). Также 
для исследованных нами животных не характер-
на зазубренность верхней части карины, хорошо 
заметная у некоторых особей из Тихого океана 
(Rosell, 1981; Chan et al., 2009; Полтаруха, 2010). 

Отряд Sessilia Lamarck, 1818
Подотряд Verrucomorpha Pilsbry, 1916
Семейство Verrucidae Darwin, 1854
Род Metaverruca Pilsbry, 1916

Metaverruca recta (Aurivillius, 1898) (рис. 3)

Verruca recta Aurivillius, 1898: 195.
Синонимы см. Metaverruca recta Young, 1998a: 

Рис .  3 .  Metaverruca  rec ta  (Aur iv i l l ius ,  1898) 
Обозначения см. в подписи к рис. 1
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52–54; 1998b: 35–38, fi g. 23–25; Chan, 2009: 71, 
fi gs. 2E, 20. 

Metaverruca recta Poltarukha, Zevina, 2006a: 
158–159, fi g. 8; Poltarukha, Zevina, 2006b: 174; 
Chan et al., 2009: 277–278, fi gs. 242–244; Chan et 
al., 2010: 36, fi gs. 2G, 25, 26; Полтаруха, 2013: 42, 
рис. 6; 2014: 32, рис. 5.

Описание. Домик белый, гладкий, сравни-
тельно невысокий. Таблички покрыты тонкими, 
но отчетливыми линиями роста. Оперкулярные 
таблички находятся практически параллельно 
основанию домика. Подвижный тергум почти 
квадратный, существенно крупнее подвижного 
скутума. Имеются три широких сочленовных 
гребня на внешней стороне таблички. Внутрен-
няя сторона плоская. Подвижный скутум треу-
гольной формы, с острой клювовидно загнутой 
верхушкой. С внешней стороны заметны три 
сочленовных гребня, с внутренней стороны в 
верхней части таблички выделяется крупная 
ямка аддуктора. Неподвижный тергум несколь-
ко меньше неподвижного скутума. Неподвиж-
ный скутум треугольной формы, с крупным, 
хорошо развитым миофором. Карина и рострум 
примерно одинаковых размеров, с прямыми 
краями в верхней части табличек. 

Ротовые органы. Лабрум вогнутый, ре-
жущий край с многочисленными небольшими 
треугольными зубцами. Лабиальные щупики 
небольшие, покрыты щетинками. Мандибула 
с тремя отчетливо выраженными крупными 
зубами. Нижний угол мандибулы пильчатый. 
Максилла I разделена широкой вырезкой на две 
части. Несколько более узкая верхняя часть не-
сет пару крупных и несколько мелких зубцов, 
часть из которых располагается в выемке, от-
деляющей верхнюю часть максиллы I. Нижняя 
часть несколько выдается вперед в виде окру-
глого выступа и несет группу зубов среднего 
размера. Максилла II округлой формы, разделе-
на небольшой выемкой на две доли, каждая из 
которых несет щетинки. 

Число члеников усоножек: 

I II III IV V VI

9/11 10/12 16/19 25/28 27/30 30/32

Каудальные придатки незначительно короче 
протоподита VI пары усоножек, у исследованной 
в настоящей статье особи состоят из 8 члеников.     

Распространение. Обсуждаемый вид отно-
сится к числу широко распространенных в Миро-
вом океане, где обитает в диапазоне глубин 160–
2110 м (Buckeridge, 1994). Известен в Атлантике 

от южного побережья Исландии до 20° ю.ш., в 
том числе обнаружен в Карибском море. В Ин-
дийском океане найден у Мадагаскара. В Тихом 
океане известен от Гавайских островов до Фи-
липпин и от Южной Японии до Новой Зеландии 
(Young, 1998b; 1999; Poltarukha, Zevina, 2006a). 
Отмеченные в данной работе нахождения M. 
recta незначительно расширяют ареал этого вида 
в Индийском океане.

Обсуждение. Поскольку данный вид имеет об-
ширный ареал, охватывающий три океана, он ча-
сто описывался под разными названиями, которые 
впоследствии были сведены в синонимы – Verruca 
sculpta Aurivillius, 1898; V. linearis Gruvel, 1900; V. 
magna Gruvel, 1901; V. halotheca Pilsbry, 1907; V. 
capsula Hoek, 1913; V. coraliophila Pilsbry, 1916; 
V. cookei Rosell, 1989 (Buckeridge, 1994; Young, 
1998b; 1999). Не исключено, однако, что после-
дующие исследования докажут обоснованность 
выделения ряда видов, считающихся в настоящее 
время синонимами M. recta. Морфология иссле-
дованных в настоящей статье экземпляров сходна 
с таковой для экземпляров M. recta из других ча-
стей ареала (Buckeridge, 1994; 1997; Young, 1998b; 
1999; Poltarukha, Zevina, 2006a; Chan, 2009; Chan et 
al., 2009; 2010; Полтаруха, 2013; 2014). 

Род Brochiverruca Zevina, 1993

Brochiverruca cf. margulisae Zevina, 1993 
(рис. 4)

Brochiverruca cf. margulisae Зевина, 1993: 10, 
рисунок.
Внешний вид. Домик с хорошо заметными 

многочисленными тонкими гребнями, а также 
линиями роста. Пупки рострума и карины рас-
полагаются ниже верхнего края табличек, вы-
ступая на их боковую поверхность. Крылышки 
и радиусы на табличках домика не выражены. 
Неподвижный скутум четырехугольной формы, 
сравнительно крупный. Неподвижный тергум уз-
кий, ромбовидной формы. Карина и рострум ром-
бовидной формы.   

Рис. 4. Brochiverruca cf. margulisae Zevina, 1993. 
Обозначения см. в подписи к рис. 1
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Распространение. Исследованный вид был 
обнаружен на глубине 935–950 м, в районе 22°22′ 
ю.ш., 42°59′ в.д. (Зевина, 1993). Отмеченное в дан-
ной работе нахождение расположено на несколько 
большей глубине и значительно севернее. 

Обсуждение. Как отмечается в первоопи-
сании (Зевина, 1993), B. margulisae сходна с B. 
dens (Broch, 1932), отличаясь от нее более низ-
кими неподвижными скутумом и тергумом, 
формой мандибулы и максиллы I, а также чис-
лом каудальных придатков. Поскольку в иссле-
дованных пробах был обнаружен только один 
экземпляр без оперкулярных табличек и мягких 
тканей, единственным признаком, позволяющим 
идентифицировать его как B. margulisae была 
высота неподвижного скутума и тергума. Хотя 
данный признак и соответствовал описанию B. 
margulisae, это представляется недостаточным 
для уверенной идентификации исследованного 
экземпляра.      

Brochiverruca sp. (рис. 5)

Диагноз. Домик белый, таблички покрыты 
тонкими линиями роста, часто с очень слабой 

радиальной исчерченностью. Пупки карины 
и рострума прямые, отстоят от верхнего края 
табличек на расстояние, не превышающее 1/3 
расстояния до их базального края. Каудальные 
придатки немного длиннее протоподита VI пары 
усоножек.    

Внешний вид. Домик белый, за исключени-
ем оперкулярных табличек, весь оброс кораллом. 
Таблички гладкие, покрыты тонкими, но отчетли-
выми линиями роста, иногда заметна очень тонкая 
радиальная исчерченность. Крылышки и радиусы 
на табличках домика не выражены. Пупки ростру-
ма и карины прямые, располагаются немного ниже 
верхнего края табличек, выступая на их боковую 
поверхность. Оперкулярные таблички располо-
жены под небольшим углом к основанию домика. 
Подвижный тергум неправильно квадратной фор-
мы с широкой прямой верхушкой. Базискутальный 
гребень невысокий. Помимо этого гребня от вер-
хушки к скутальной стороне отходит еще один 
крупный гребень, ниже которого скутальный край 
образует хорошо различимую выемку. Изнутри 
подвижный тергум плоский. Подвижный ску-
тум довольно широкий, треугольной формы, с 
затупленной, клювовидно загнутой верхушкой. 
Тергальный край с одним широким сглаженным 
сочленовным гребнем. С внутренней стороны за-
метна крупная ямка аддуктора. Неподвижный тер-
гум широкий, почти достигает размера неподвиж-
ного скутума, четырехугольный. Неподвижный 
скутум неправильно четырехугольной формы. 
Миофор отсутствует. Карина и рострум примерно 
одинаковы по размеру. 

Ротовые органы. Лабрум вогнутый, режущий 
край с многочисленными небольшими треуголь-
ными зубцами. Лабиальные щупики узкие, несут 
щетинки. Мандибула трехзубая с длинным ниж-
ним углом. Нижний угол мандибулы неравномер-
но пильчатый. Максилла I с далеко выступающей 
вперед нижней частью. Верхняя часть несет пару 
крупных и несколько мелких зубцов. Нижняя часть 
несет группу длинных, но более тонких зубов, чем 
два верхних зуба. Максилла II округлой формы, 
неотчетливо разделена небольшой выемкой на две 
доли, каждая покрыта щетинками. 

Число члеников усоножек: 

I II III IV V VI

10/12 10/12 14/20 23/25 25/27 27/27

Каудальные придатки немного длиннее прото-
подита VI пары усоножек, у исследованной в на-
стоящей статье особи состоят из 8 члеников. 

Рис. 5. Brochiverruca sp. nov. Обозначения см. в подписи 
к рис. 1
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Распространение. К сожалению, найти коор-
динаты исследованного местонахождения нового 
вида не удалось.      

Обсуждение. Своими небольшими разме-
рами, а также гладкой поверхностью табличек 
с редуцированными до тонкой радиальной ис-
черченности гребнями исследованные экзем-
пляры напоминают B. crosnieri (Buckeridge, 
1997). Вместе с тем эти экземпляры отличаются 
от B. crosnieri не столь далеко отстоящими от 
верхнего края табличек и не загнутыми кверху 
пупками карины и рострума, более длинными 
и многочленистыми каудальными придатками, 
а также рядом других признаков. Кроме того, 
обсуждаемые экземпляры были обнаружены 
на мадрепоровом коралле, а не на антипатарии, 
как B. crosnieri. Вероятно, исследованные осо-
би Brochiverruca sp. относятся к новому, не опи-
санному ранее виду этого рода. К сожалению, 
отсутствие координат местонахождения застав-
ляет пока воздержаться от официального опи-
сания исследованных особей в качестве нового 
вида рода Brochiverruca. 

Заключение 

Проведенное исследование позволило обна-
ружить в изучаемых пробах 5 видов усоногих 
ракообразных: Megalasma lanceata, M. minus, 
Metaverruca recta, Brochiverruca cf. margulisae, 
Brochiverruca sp. nov. Второй и третий виды из 
этого списка достаточно широко распростране-

ны в Индовестпацифике, а Metaverruca recta (во 
всяком случае, в нынешнем понимании объема 
данного вида) вообще известен практически во 
всех тропических областях Мирового океана. 
Таким образом, обнаружение этих видов в рай-
оне подводных гор Экватор не представляет-
ся чем-то принципиально новым. Что касается 
Megalasma lanceata, наша работа позволила 
расширить известный ареал и глубину обитания 
данного вида, свидетельствуя в пользу его более 
широкого, чем представлялось ранее, распро-
странения в северо-западной части Индийского 
океана. Наиболее интересными представляют-
ся результаты, полученные по представителям 
рода Brochiverruca. Морфология нового вида 
хорошо соответствует таковой ранее известных 
видов Brochiverruca, позволяя рассматривать 
этот род как группу, объединяющую верруцид, 
специализированных к симбиозу с коралловы-
ми полипами, главным образом с мадрепоро-
выми кораллами, и объединенных целым рядом 
особенностей внешнего строения. В пределах 
рода наблюдается вариабельность наружного 
рельефа оперкулярных и париетальных табли-
чек от отчетливо выраженной ребристости, 
сформированной поперечно исчерченными ли-
ниями роста  продольными гребнями, до почти 
гладкой поверхности с тонкими линиями роста 
и слабо различимой радиальной исчерченно-
стью. Ниже приведена таблица для идентифи-
кации видов Brochiverruca.     

1 (2). Внешняя поверхность домика, включая оперкулярные таблички, 
отчетливо ребристая . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3

2 (1). Внешняя поверхность домика гладкая с тонкой радиальной 
исчерченностью и линиями роста . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 7

3 (4). Миофор имеется . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . B. polystriata Buckeridge, 1994

4 (3). Миофор  отсутствует . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 5

5 (6). Мандибула трехзубая с округлым нижним углом, выемка максиллы 
I неглубокая, ее нижняя часть слабо выступает вперед, каудальные придатки 
состоят примерно из 15 члеников . . . . . . . . . . . . . . . . . . . B. margulisae Zevina, 1993

6 (5). Мандибула четырехзубая с прямым нижним углом, выемка максиллы 
I очень глубокая, ее нижняя часть сильно выступает вперед, каудальные 
придатки состоят примерно из 25 члеников . . . . . . . . . . . . . . . . . B. dens Broch, 1932

7 (8). Пупки карины и рострума загнуты кверху, отстоят от верхнего края 
табличек на расстояние, превышающее 1/3 расстояния до их базального края. 
Каудальные придатки доходят примерно до середины протоподита усоножек 
VI пары . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . B. crosnieri Buckeridge, 1997   

Определительная таблица для идентификации 
видов Brochiverruca
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MATERIALS TO THE BARNACLE (CIRRIPEDIA, THORACICA) FAUNA 
OF SEAMOUNTS OF THE NORTH-WESTERN PART OF THE INDIAN 

OCEAN

O.P. Poltarukha1

The barnacles (Cirripedia Thoracica) taken near seamounts of the North-Western part of 
the Indian Ocean (the Equator seamount area and the adjacent waters) during 2 voyage of  R/V 
“Rift”, 33, and 34 voyages of R/V “Odyssey”, are investigated. In studied samples the follow-
ing species were found: Megalasma lanceata, M. minus, Metaverruca recta, Brochiverruca 
cf. margulisae, Brochiverruca sp. The individuals of the species studied were described, il-
lustrated and compared to those from the publications. The data obtained extend the previously 
known areas of distribution of some species, supplement data on their morphology.

Key words: barnacles, deep-water fauna, North-Western part of the Indian Ocean, Equa-
tor seamounts, Pedunculata, Verrucidae.
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Наиболее типичные и вредоносные насеко-
мые-филлофаги дуба черешчатого – представи-
тели отряда чешуекрылых (Lepidoptera). В ду-
бравах число видов этих насекомых может со-
ставлять до 176, при этом наибольшее их число 
относится к отряду листоверток (Tortricidae) 
(Сетракова, 2014).

Для дубрав лесостепной зоны наиболее ха-
рактерный вид – зеленая дубовая листовертка 
(Tortrix viridana L.). Часто отмечается боярыш-
никовая листовертка (Archips crataeganus (Hb.)). 
Гораздо реже исследователи отмечают другие 
виды листоверток: дубовую палевую (Aleimma 
loefflingiana (L.)), рябиновую (Choristoneura 
hebenstreitella (Müll.) = sorbiana Hb.), пестро-
золотистую (Archips xylosteanus (L.)), розан-
ную (Archips rosanus (L.)), зейраферу иcертану 
(Zeiraphera isertana (F.)), смородинную криво-
усую (Pandemis cerasana (Hb.) =ribeana Hb.), 
свинцовополосую (Ptycholoma lecheana (L.)), 
черемуховую (Eudemis profundana (Den. et 
Schiff.)), разноядную (Choristoneura diversana 
(Hb.)) (Лямцев, 2008).

Тем не менее, если обратиться к достаточно 
обширному объему публикаций, посвященных 
листоверткам, обитающим в Теллермановском 
лесном массиве, можно выявить закономер-
ность, которая заключается в следующем: прак-

тически все работы связаны с зеленой дубовой 
листоверткой (Рубцов и др., 1989; Харченко, 
Царалунга, 1983; Лямцев, 2011 и т.д.). Однако, 
по нашим наблюдениям, в Теллермановском 
лесном массиве зеленая дубовая листовертка 
в период с 2003 по 2014 г. не обнаруживалась. 
Это подтверждается также данными (Рубцов, 
Уткина, 2010), согласно которым популя-
ция зеленой дубовой листовертки в период 
1996–2010 гг. находилась в стадии глубокой 
депрессии. Исключение составляет период 
2015–2018 гг., когда   в листовом опаде ста-
ли попадаться листья с типичными для этого 
насекомого повреждениями. 

Работы, посвященные cерпокрыльнице 
дубовой (Ancylis mitterbacheriana (Denis 
et Schiffermüller, 1775)), обитающей как в 
Теллер-мановском лесном массиве, так и в 
дубравах юго-восточной лесостепи, автор на-
стоящей статьи не обнаружил. Не отмечен 
данный вид насекомого и в кадастре беспозво-
ночных животных Воронежской обл. (Водянов 
и др., 2005). Кроме того, проведенный обзор 
источников информации позволил нам сделать 
вывод о том, что данный вид листоверток из-
учен недостаточно.

Проводимые нами исследования, связанные 
с изучением вредоносных для леса насекомых 

УДК 57.08; 595.7 

ANCYLIS MITTERBACHERIANA – НОВЫЙ ВИД 
ЛИСТОВЕРТКИ ДЛЯ ТЕЛЛЕРМАНОВСКОГО ЛЕСНОГО 

МАССИВА

Н.Г. Жиренко1

С 2007 г. в Теллермановском лесном массиве (Воронежская обл.) впервые отмечается 
листовертка серпокрыльница дубовая Ancylis mitterbacheriana (Denis et Schiffermül-
ler, 1775). Для определения вида насекомого в искусственных условиях выводили 
имаго. Выявлены некоторые закономерности жизнедеятельности насекомого. Учет 
численности серпокрыльницы дубовой проводили посредством подсчета характерных 
для нее свернутых листьев в листовом опаде. Проведен анализ динамики численности 
этих листьев и ее ассоциации с различными параметрами листового опада и погодными 
условиями. Показано, что на данном этапе наблюдений насекомое не проявляет какой-
либо существенной вредоносности. Представленные в работе выводы основаны на 
проведенных нами натурных наблюдениях и статистических методах.

Ключевые слова: дубрава, опад, лист, личинка, куколка, имаго, серпокрыльница 
дубовая, погодные условия, Теллермановский лесхоз, Воронежская область.
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(Жиренко, 2010, 2014, 2017а, 2019), в частности 
листоверток, позволяют дополнить имеющийся 
ряд работ этого направления.

Материал и методы

Объектом исследований служила нагорная 
дубрава искусственного семенного происхож-
дения, произрастающая в Теллермановском 
лесном массиве (ТЛМ)  (Воронежская обл., 
51,349°NL; 41,977°EF, 160 м над ур. моря). 
Первый ярус дубравы состоит из дуба череш-
чатого позднораспускающейся фенологической 
формы (Quercus robur L. var. praecox Czern.) 
(ПРФ) (I бонитет, возраст 86 лет) с приме-
сью ясеня (Fraxinus excelsior L.) и липы (Tilia 
cordata Mill.) – 10Д+Я+Л. Второй ярус пред-
ставлен кленом остролистным (Acer platanoides 
L.) и ильмом (Ulmus pumila L. (= parvifolia) ) – 
7Кло3В (Каплина, Жиренко, 2012).

Приблизительно до 2010 г. в третьем яру-
се насаждения отмечалась лещина (Corylus 
avellana L.), в дальнейшем она произрастала 
только по периферии квартала. С 2004 г. здесь 
больше не наблюдается также и клен полевой 
(Acer campestre L.). Следует отметить, что в на-
чале наших исследований тип дубравы характе-
ризовался как снытево-осоковый. Однако к 2007 
г. осока в данном экотопе полностью выпала, в 
результате чего тип дубравы трансформировал-
ся в снытевый. В настоящее время осока здесь 
стала вновь появляться.

Наблюдения проводили на одной из постоян-
ных пробных площадок, заложенных в 1954 г. 
при постановке опыта по влиянию рубок ухода 
на продуктивность дубрав. Выбранная пробная 
площадка в полной мере отображала состояние 
произрастающей здесь дубравы. Рубки ухода на 
ней не проводились.

Сбор материала осуществляли с помощью 
листового опада. Опад собирали в период 
2003–2018 гг. с помощью 10 опадоуловителей, 
размещенных на пробной площади случайным 
образом. В качестве опадоуловителей исполь-
зовали деревянные рамки размером 0,7×1,0 м. 
Для отвода дождевой и талой воды, а также для 
удобства сбора опада основания рамок закры-
вали паропроницаемой мембраной. Рамки рас-
полагались непосредственно на поверхности 
почвы.

Первый сбор опада (суммарный опад за ве-
сенне-летний период) проводили перед началом 
листопада. Сбор опада с начала листопада до 
его окончания, т.е. с начала сентября по декабрь 

или до периода выпадения устойчивого снежно-
го покрова, проводили с периодичностью 7–10 
дней. Перед началом следующего вегетацион-
ного периода (после схода снежного покрова) 
проводили последний учет – суммарный опад 
за зиму. Таким образом, собранный опад ото-
бражал листовую массу насаждения, сформи-
рованную в течение текущего вегетационного 
периода.

Собранный опад разбирали по морфологи-
ческим фракциям, одной из составляющих ко-
торых были свернутые кулечком листья дуба, 
где находились личинки – гусеницы исследу-
емого насекомого. Эти листья поштучно под-
считывали, а затем их число пересчитывали на 
гектар (тыс. шт.∙га–1). Листья дуба высушивали 
до абсолютно сухого веса (АСВ), взвешивали с 
точностью до 0,1 г, а их вес (Р) также пересчи-
тывали на гектар (т·га–1). 

Для определения видовой принадлежности 
насекомого в лабораторных условиях выводили 
его имаго. Для этого свернутые листья помеща-
ли в террариум, где были созданы условия, при-
ближенные к естественным.

В данной работе использован коэффициент 
К, который имеет размерность г·м–2 и отобража-
ет удельный АСВ листьев дуба по отношению 
к единице площади их поверхности. Методика 
определения этого коэффициента заключается в 
следующем.

Из отсортированных фракций листьев дуба 
случайным образом («вслепую») отбирали об-
разцы, состоящие из некоторого числа листьев. 
В случае коробления этих листьев, например в 
результате естественной сушки или механиче-
ской деформации, их заливали на 1–2 ч кипят-
ком, а затем на 8–12 ч помещали между листами 
бумаги под пресс. После этого листья сканиро-
вали, высушивали до АСВ и взвешивали с точ-
ностью до 0,005 г. По полученным изображени-
ям листьев определяли площадь их поверхно-
сти. Коэффициент К рассчитывали как отноше-
ние АСВ листьев образца к их площади. 

Коэффициент К отображает и количествен-
ную оценку средней толщины листьев. Иными 
словами, чем больше этот коэффициент, тем 
толще или плотнее лист. По нашим данным, ли-
стья, характеризующиеся меньшими значения-
ми коэффициента К, располагаются в нижних 
частях кроны дерева, т.е. являются теневыми. 
Листья с наибольшими значениями К распола-
гаются в верхней (внешней) части кроны и яв-
ляются световыми. 
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Использование значений Р и К позволяет 
рассчитать LAI – индекс листовой поверхности:

LAI  =  P/K.

В дополнение к вышеприведенным иссле-
дованиям с 2012 г. проводили анализ опада, 
собранного в других типах дубрав (данные по 
опаду в период 2012–2016 гг. предоставлены 
Н.Ф. Каплиной). В настоящей работе исполь-
зован также сформированный нами массив 
метеорологических данных, полученных непо-
средственно в зоне проведения исследований 
(Жиренко, 2017б).

Анализ полученных результатов проводили с 
помощью математических методов статистики, 
используя среду MS Excel. 

Результаты и их обсуждение

При обработке листового опада, начиная с 
2007 г. (Жиренко, 2010), мы стали закономерно 

наблюдать наличие в нем своеобразных, свер-
нутых в кулечек и запечатанных листьев дуба, 
рис. 1. При вскрытии таких листьев мы обнару-
жили там зеленоватую гусеницу длиной около 
10 мм. В более поздний (осенний) период в та-
ких листьях наблюдалась куколка, а также экс-
кременты, оставленные гусеницей, рис. 2.

Проведенный нами анализ в целях сопостав-
ления морфологических признаков свернутости 
листа, личинки, гусеницы и куколки, а также их 
описания с данными, имеющимися в источни-
ках информации, не позволил нам однозначно 
выявить принадлежность этого насекомого к 
определенному виду. 

Чтобы определить вид этого насекомого, 
мы вывели его имаго. Фотографии выведенно-
го имаго представлены на рис. 3. С помощью 
определителя (Загуляев и др., 1978) было уста-
новлено, что данное насекомое является серпо-
крыльницей дубовой Ancylis mitterbacheriana 

Рис. 1. Свернутые листья, наблюдаемые в опаде

Рис. 2. Наблюдаемые в свернутых листьях гусеница, ее экскременты 
и куколка
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(Denis et Schiffermüller, 1775), принадлежащей 
к семейству Tortricidae (листовертки).

Проведенные нами в период 2012–2016 гг. 
дополнительные исследования, а также иссле-
дования, выполненные в более поздний период, 
которые были связаны с изучением листового 
опада, собранного в других типах дубрав, по-
зволили выявить следующее. Характерные для 
этого насекомого свернутые листья не были об-
наружены в опаде пойменных дубрав с произ-
растающим на них дубом (ПРФ) и ранораспу-
скающейся фенологической формой (Quercus 
robur L. var. praecox) (РРФ). Не были обнару-
жены такие листья и на солонцовой дубраве с 
произрастающим здесь дубом РРФ V бонитета. 
Однако такие листья закономерно обнаружива-
лись в нагорных дубравах.

Таким образом, у серпокрыльницы дубовой в 
зиму уходили ее личинки. Личинки зимовали в 
опаде, в своеобразных, свернутых в кулечек ли-
стьях дуба. Минимальная длина таких листьев 
составляла 35 мм, максимальная – 135 мм (сред-
нее выборки 78, медиана 75, мода 70, диспер-
сия 309, счет 116). Наибольшее число листьев 
имело длину от 66 до 75 мм. На их долю при-
ходилось 29%. Доля листьев длиной до 100 мм 
составляла 94%. Такой типоразмер листьев дуба 
соответствовал световым. Следовательно, для 
зимовки серпокрыльница дубовая использова-
ла световые листья дуба. Возможно, что одна из 
причин такого поведения личинок этого насеко-
мого связана с осенним похолоданием, вслед-
ствие которого личинки поднимались в верхние, 
более прогреваемые солнцем части крон и там 
использовали для зимовки листья. Другая пред-
полагаемая причина заключается в выборе (на 
генетическом уровне) личинками для зимовки 
более толстых, плотных и, следовательно, более 
прочных листьев, которыми и являются свето-
вые. Возможно, что в данном случае играет роль 

и сравнительно небольшой поперечный размер 
этих листьев – их легче сворачивать. Можно до-
пустить и то, что перечисленные предположе-
ния могут перекрываться.

Очевидно, что подсчет свернутых листьев 
серпокрыльницы дубовой, в полной мере от-
ражает общую численность ее личинок. По 
сравнению с подсчетом имаго или яйцекладок, 
это очень хороший показатель, позволяющий 
проводить оценку вредоносности насекомого. 
Действительно, на численность имаго любого 
насекомого может влиять множество факто-
ров – от погодных условий до наличия врагов. 
Поэтому численность имаго в разное время года 
может существенно различаться. Кроме того, 
сам подсчет имаго достаточно приблизителен. 
Аналогичная ситуация наблюдается и при под-
счете яйцекладок. Следует учитывать, что про-
вести достоверный подсчет яйцекладок серпо-
крыльницы дубовой на взрослых деревьях дуба 
высотой более 10 м очень проблематично.

Динамика числа свер  нутых листьев серпо-
крыльницы дубовой в период с 2007 по 2018 г. 
представлена в виде графической зависимости 
на рис. 4. На этой зависимости выделяются два 
главных экстремума численности свернутых ли-
стьев – в 2010 и 2018 гг. При сопоставлении этих 
дат с хронологией ведения натурных наблю-
дений, проводимых нами в Теллермановском 
лесном массиве, было выявлено, что в эти годы 
ТЛМ отличался хорошей урожайностью желу-
дей, но это относилось в основном к РРФ. На 
объекте исследований в эти годы дуб практиче-
ски не плодоносил.

Дать этому явлению однозначное объяснение 
на данном этапе исследований не представля-
ется возможным. Можно принять во внимание 
тот факт, что обильное плодоношение растений 
часто связано с преддверием неблагоприятных 
условий их произрастания. Как правило, листо-

Рис. 3. Имаго изучаемого насекомого (ширина клетки 5 мм)
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грызущие насекомые в первую очередь повреж-
дают ослабленные растения. Поэтому массовое 
ослабление растений провоцирует увеличение 
их численности. Действительно, 2010 г., как и 
предшествующий ему 2009 г., были аномаль-
но засушливыми (Жиренко, 2017б). Такие по-
годные условия способствовали ослаблению 
деревьев, что могло вызвать увеличение чис-
ленности серпокрыльницы дубовой. Однако 
2018 г., как и предшествующий ему 2017 г., не 
отличался какими-либо аномальными погодны-
ми условиями. Поэтому с позиции ослаблен-
ности деревьев мы не можем дать объяснение 
существенному увеличению численности сер-
покрыльницы дубовой в 2018 г. 

Кроме динамики численности свернутых 
листьев на рис. 4 представлена динамика изме-
нения коэффициента К. Как видно, представ-
ленные на рисунке графические зависимости 
этих параметров взаимосвязаны. Коэффициент 
корреляции между ними r = 0,5.  Коэффициент 
корреляции, рассчитанный для периода 2009–
2017 гг., составляет 0,9.

На основании приведенных данных можно 
сделать следующие предположения.

1. Обнаруженная нами в 2007 г. в ТЛМ сер-
покрыльница дубовая начала оказывать замет-
ное влияние на состояние листового аппарата 
дуба, начиная с 2009 г. (в период 2009–2017 гг., 
r = 0,9). 

2. При численности с  вернутых листьев в 
опаде, составляющей около 649 тыс. шт.·га–1, 
серпокрыльница повреждает в основном бо-
лее тонкие и, соответственно, менее плотные 
листья дуба. Это следует из графических зави-
симостей, представленных на рис. 4, которые 
показывают, что с увеличением численности 
серпокрыльницы коэффициент К также воз-
растает. Приведенные результаты свидетель-
ствует о том, что в опаде увеличивается доля 
более толстых (световых) листьев. И напротив, 
с уменьшением численности насекомого есте-
ственное соотношение световых и теневых ли-
стьев в опаде восстанавливается. 

Таким образом, при умеренной численности 
серпокрыльницы дубовой она повреждает, как 
правило, в основном более тонкие (теневые)
листья. Это вполне объяснимо, если рассматри-
вать листья с точки зрения кормовой базы для 
этого насекомого.

3. В 2018 г. при численности свернутых листьев 
в опаде, составляющией более 649 тыс. шт.·га–1 
серпокрыльница дубовая начала повреждать и 
световые листья дуба – коэффициент К в этом 
случае несколько уменьшился (рис. 4).

Вышеизложенное позволяет сделать следую-
щие выводы. Серпокрыльница дубовая при сво-
ей умеренной численности повреждает в основ-
ном теневые листья дуба. Следовательно, в этом 
случае она не наносит дубу такого вреда, кото-

Рис. 4. Динамика численности свернутых листьев серпокрыльницы дубовой (1) 
и коэффициента К (2) в период 2007–2018 гг.



32 БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2020. Т. 125. ВЫП. 1

рый может существенно отразиться на его со-
стоянии. При дальнейшем увеличении числен-
ности вредоносность Ancylis mitterbacheriana 
начинает проявляться в большей степени и по 
этому показателю серпокрыльница дубовая 
становится сходной с другими изученными ви-
дами листоверток.

О несущественной вредоносности серпо-
крыльницы дубовой в ТЛМ в рассматриваемый 
нами период наблюдений можно судить и по 
ее влиянию на массу листового опада. Так, ко-
эффициент корреляции r между численностью 
свернутых листьев и листовым опадом состав-
ляет 0,04, т.е. серпокрыльница практически не 
оказывает влияния на листовую массу дуба. 
Поскольку листовая масса дуба очень тесно 
коррелирует с LAI (r = 0,9), она не оказывает 
влияния и на этот параметр.

Стоит обратить внимание на характер по-
вреждения листьев этой листоверткой. Как 
правило, она повреждает только одну поло-
вину листа, не заходя за его главную жилку 
(рис. 5). Если такие повреждения листового 
аппарата у дуба черешчатого составляют ме-
нее 30% от общей поверхности листа, они, 
согласно нашим данным, не вызывают у рас-
тения существенного уменьшения такого по-
казателя, как транспирация. Это обусловлено 
тем, что величина транспирации не находится 
в прямо пропорциональной зависимости от не-
поврежденной площади поверхности листа. Это 
показано в одной из наших методических работ, 
где мы изучали водопотребление деревьев дуба 

черешчатого с разной степенью дефолиации 
крон (Жиренко, 2003). 

Проведенный анализ влияния погодных ус-
ловий на динамику численности свернутых 
листьев не позволил нам выявить достоверных 
критериев. Так, корреляционный анализ связи 
между численностью этих листьев и осадками, 
выпадавшими в течение вегетационных перио-
дов, показал низкий коэффициент корреляции 
(r = –0,1). Однако зависимость численности 
таких листьев от осадков, выпадавших в июне, 
была намного сильнее (r = –0,5). Таким образом, 
можно допустить, что июньские осадки оказы-
вали существенное влияние на численность 
имаго насекомого – увеличение количества 
осадков приводило к уменьшению численности 
имаго. Поскольку в течение вегетационного пе-
риода динамика выпадения осадков находится в 
противофазе с динамикой температуры воздуха, 
(r = –0,6) (Жиренко, 2017б), можно заключить, 
что наблюдаемая в это время температура воздуха 
не оказывает влияния на численность насекомого. 
Лишь в июне увеличение среднемесячной тем-
пературы могло привести к увеличению числен-
ности насекомого. Очевидно, что для получения 
более значимых степеней ассоциации необходимы 
более продолжительные исследования.

В заключение следует заметить, что на по-
вреждения листьев дуба серпокрыльницей ду-
бовой накладываются повреждения, нанесен-
ные другими видами насекомых-филлофагов. 
Так, дубравы ТЛМ регулярно повреждает ши-
рокоминирующая дубовая моль (Асrосеrсорs 

Рис. 5. Листья, поврежденные серпокрыльницей дубовой
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Водянов К.Ю., Дубровский Д.В., Негробов О.П., 
Рябчинская T.A., Селиванова О.Е. Отряд Lepidoptera 
// Кадастр беспозвоночных животных Воронежской 
области / Под. ред. О.П. Негробова. Воронеж, 2005. 
С. 328–400  [Vodyanov K.Yu., Dubrovskij D.V., Negrob-
ov O.P., Ryabchinskaya T.A., Selivanova O.E. Otryad 
Lepidoptera // Kadastr bespozvonochnykh zhivotnykh 
Voronezhskoj oblasti / Pod red. O.P. Negrobova.  Vo-
ronezh, 2005. P. 328–400].

Жиренко  Н .Г.  Вспышка  численности  Neuroterus 
numismalis Fourc. и Neuroterus albipes Schenck в 
Теллермановском лесном массиве // Бюл. МОИП. 
Отд. биол. 2014. Т. 119. Вып. 5. С. 13–19 [Zhirenko 
N.G. Vspyshka chislennosti Neuroterus numismalis 
Fourc. i Neuroterus albipes Schenck v  Tellermanovs-

brongniardella (F.) (Gracillariidae)). Однако на 
объекте исследований повреждение листвы 
этим насекомым было незначительным. По 
визуальным оценкам, в разные годы такие по-
вреждения составляли 3–7%. С 2015 г. в листо-
вом опаде стали попадаться скрученные листья, 
типичные для зеленой дубовой листовертки 
(Tortrix viridana L.). Однако число таких ли-
стьев было в сотни раз меньше свернутых ли-
стьев с личинками серпокрыльницы дубовой. 
Поэтому, на наш взгляд, повреждения, нанесен-
ные этими насекомыми не могли привести к су-
щественным просчетам в наших исследованиях. 
Исключение составляет лишь 2012 г., когда в 
результате вспышки численности нумизматиче-
ской (Neuroterus numismalis (Fourc., 1785)) и ле-
пешковидной (Neuroterus albipes (Schenck, 1863)) 
орехотворок (Жиренко, 2014) масса листового 
опада дуба резко уменьшилась – от среднего зна-
чения 2,23 за исследуемый период до 1,36 т·га–2.

Выводы

1. С 2007 г. в Теллермановском лесном масси-
ве (Воронежская обл.) впервые отмечается сер-
покрыльница дубовая (Ancylis mitterbacheriana 
(Denis et Schiffermüller, 1775)).

2. Серпокрыльница дубовая обнаруживалась 
только в нагорных дубравах с произрастающим 
в них дубом черешчатым поздно распускаю-
щейся фенологической формы.

3. У серпокрыльницы дубовой в зиму уходи-
ли ее личинки, которые зимовали в лесной под-
стилке в своеобразных свернутых кулечком ли-
стьях дуба. Для зимовки насекомое в основном 
использовало световые листья дуба.

4. В рассматриваемый период наблюдений 
серпокрыльница дубовая не проявляла какой-
либо существенной вредоносности. Степень ее 
вредоносности сходна с таковой для других ви-
дов листоверток.

5. При умеренной численности серпокрыль-
ница дубовая поражает в основном теневые ли-
стья, выгрызая при этом, как правило, только 
одну из половин листа, не заходя за его главную 
жилку.

6. В Теллермановском лесном массиве серпо-
крыльница дубовая начала оказывать заметное 
влияние на состояние листового аппарата дуба, 
начиная с 2009 г.

7. Наблюдаемые в Теллермановском лес-
ном массиве погодные условия не оказывали 
существенного влияния на численность сер-
покрыльницы дубовой. В наибольшей степени 
влияние на ее численность оказывали погод-
ные условия, наблюдаемые в июне. В первую 
очередь они сказывались на численности имаго 
насекомого – при увеличении количества вы-
падающих в июне осадков и, соответственно, 
понижении температуры воздуха численность 
насекомого уменьшалась, а при уменьшении 
количества осадков и росте температуры, на-
оборот, увеличивалась. 

Автор выражает благодарность старшему на-
учному сотруднику Н.Ф. Каплиной (Институт 
лесоведения РАН) за предоставление дополни-
тельных данных по листовому опаду. 

Автор признает ошибку, связанную с ранее 
опубликованным предположением (Жиренко, 
2010), что описанные в указанной работе листья 
принадлежат зеленой дубовой листовертке.

kom lesnom massive // Byul. MOIP.  Otd. biol. 2014. 
T. 119. Vyp. 5. S. 13–19].

Жиренко  Н .Г.  Использование  листового  опада 
при  изучении  серпокрыльницы  дубовой  An-
cylis mitterbacheriana  (Denis & Schiffermüller 
1775) // Глобальные экологические проблемы: 
локальное решение: Мат-лы II междунар. науч. 
конф. Борисоглебск, 16–17 мая 2019 г. М., 2019. 
С. 24–27 [Zhirenko N.G. Ispol’zovanie listovogo 
opada pri izuchenii serpokryl’nitsy dubovoj An-
cylis mitterbacheriana  (Denis & Schiffermüller 
1775) / /  Global’nye ekologicheskie problemy: 
lokal’noe reshenie: Mat-ly II mezhdunar. nauch. 
konf. Borisoglebsk, 16–17 maya 2019 g. М., 2019. 
S. 24–27].
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ANCYLIS MITTERBACHERIANA IS A NEW SPECIES OF TORTRICIDAE 
FOR TELLERMANOVSKY FOREST AREA

N.G. Zhirenko1

 Since 2007, Ancylis mitterbacheriana (Denis et Schiffermüller, 1775) has been fi rstly  
mentioned  in the Tellermanovsky  Forest (Voronezh Region). To identifi cate the species of 
insect in artifi cial conditions, its imago was incubated. Some patterns of insect activity have 
been identifi cated. Ancylis mitterbacheriana number was produced by the means of count-
ing the folded leaves in leaf fallings typical for it. Analyses of the dynamics of the number of 
these leaves and its association with various parameters of leaf falling and weather conditions 
have been carried out. It is shown that at this stage of observation, the insect did not have any 
signifi cant harm. The conclusions presented in the paper are based on our natural observations 
and statistical methods.

Keywords: oak, falling, leaf, larva, doll, imago, Ancylis mitterbacheriana, weather condi-
tions, Tellermanovsky forest, Voronezh Region.

1 Zhirenko Nikolaj Georgievich, Institut lesovedeniya RAN, Voronezh state University 
(nzhirenko@mail.ru).
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 Работы по исследованию обрастания рифов 
имеют не только теоретический, но и практиче-
ский смысл, поскольку их результаты, с одной 
стороны, могут стать основой для разработки 
способов борьбы (или профилактики) с оседани-
ем пропагул, ростом и развитием из них организ-
мов-обрастателей, а с другой стороны, позволят 
оценить возможность использования искусствен-
ных поверхностей для размещения видов, кото-
рые могут способствовать очищению моря и при-
меняться в хозяйственной деятельности человека 
(Кашин и др., 2003; Капков и др., 2016; Левенец, 
Гордеева, 2017; Levenets, 2007). К важнейшим 
компонентам сообществ обрастания относятся 
макрофиты. Исследований, посвященных макро-
фитоперифитону (МФП) в Черном море, весьма 
мало (Евстигнеева, Танковская, 2010а; 2010б; 

2014; 2015), и к настоящему времени такие со-
общества большинства участков крымского при-
брежья остаются неизведанными. Степень устой-
чивости функционирования макрофлоры обра-
стания под  действием внешних абиотических 
факторов также мало изучена (Звягинцев, 2007). 
Для  решения этой проблемы на первом этапе 
были проведены in situ исследования состава и 
организации макрофитоперифитона защитных 
гидротехнических сооружений (ГТС) вдоль всего 
крымского прибрежья Черного моря.

Цель работы – дать общую характеристику ви-
дового состава, встречаемости видов и эколого-
таксономической структуры в сообществе обра-
стания береговых ГТС в разных районах Черного 
моря. Полученные данные могут служить осно-
вой для оценки пространственной изменчивости 

УДК 582. 275. 54 581.55

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА СООБЩЕСТВ 
МАКРОВОДОРОСЛЕЙ – КОЛОНИЗАТОРОВ 

ИСКУССТВЕННЫХ СООРУЖЕНИЙ В ЧЕРНОМ МОРЕ

И.К. Евстигнеева1, И.Н. Танковская2

Макрофлора береговых сооружений в Черном море и степень устойчивости 
ее функционирования под действием внешних абиотических факторов остаются 
малоизученными. В связи с этим были проведены in situ исследования структурно-
функциональной организации макроальгообрастания искусственных сооружений 
вдоль всего крымского прибрежья Черного моря методом учетных площадок, 
принятого в гидроботанике. Морские исследования позволили впервые дать 
эколого-систематическую характеристику макроводорослей-обрастателей и описать 
особенности их встречаемости в 31 районе северо-западного, западного, юго-западного, 
южного и юго-восточного прибрежья Крыма. Сообщество обрастания включает 99 
видов 54 родов, 30 семейств, 21 порядка отделов Chlorophyta, Ochrophyta и Rhodophyta. 
Видовое соотношение отделов свидетельствует о преимущественном вкладе красных 
водорослей. Флористический коэффициент Фельдмана показывает, что исследованный 
фитоценон по составу близок к субтропической флоре. Пропорции соподчиненных 
таксонов в фитоценоне, у Chlorophyta и Rhodophyta свидетельствуют об их высокой 
насыщенности видами. Большая доля родов и семейств, представленных соответственно 
одним видом и одним родом свидетельствует о пестроте таксономического состава. 
Распределение видов по группам постоянства отличается неравномерностью, при 
которой вклад случайных видов в несколько раз больше, чем добавочных и постоянных. 
Экологический анализ выявил доминирование ведущей, однолетней, олигосапробной 
и морской групп. В составе обрастания обнаружены 8 видов, обладающих 
природоохранным статусом и включенных в Красную Книгу Крыма. 

Ключевые слова: Черное море, Крым, гидротехническое сооружение, 
фитообрастание, эколого-таксономический состав, встречаемость. 

1 Евстигнеева Ирина Константиновна – ст. науч. сотр. отдела биотехнологий и фиторесурсов ФГБУН Института морских 
биологических исследований им. А.О. Ковалевского РАН, канд биол. наук (ikevstigneeva@gmail.com), 2 Танковская Ирина 
Николаевна – мл. науч. сотр. отдела биотехнологий и фиторесурсов ФГБУН Института морских биологических исследова-
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различных параметров МФП при проведении 
второго этапа исследований.

Материал и методы

Объектом исследования стали макроводорос-
ли, обитающие на искусственных гидротехни-
ческих сооружениях (бунах) в 31 районе северо-
западного, западного, юго-западного, южного и 
юго-восточного берегов Крыма (рис. 1). Летом, 
в период массовой вегетации многих черномор-
ских макроводорослей, пробы отбирали с бун (в 
их центральной части) на одной и той же боковой 
грани и на равном расстоянии от поверхности 
воды (до 0,2 м). Пробы отбирали в четырехкрат-
ной повторности с применением учетных пло-
щадок размером 25×25 см (Калугина, 1969). При 
камеральной обработке проб определяли видо-
вой состав макроводорослей с учетом последних 
номенклатурных изменений (Зинова, 1967; Guiry, 
Guiry, 2018). Для описания видовой структуры 
рассчитывали коэффициент встречаемости видов 
(R, %), индексы гомотонности (J1,2), флористи-
ческий коэффициент Фельдмана (Feldman, 1937; 
Розенберг, 2005), а для описания экологической 
структуры применяли шкалу А.А. Калугиной-
Гутник, учитывающую сроки вегетации водорос-
лей, встречаемость в Черном море, галобность 
и сапробность (Калугина-Гутник, 1975). На ос-
новании значений коэффициента R виды делили 

на постоянные, добавочные и случайные (Дажо, 
1975), выявляли особенности их распределения 
между классами встречаемости (А, В, С, D, Е) и 
соответствие этого распределения закону 

А > В > С >, =, < D < Е (Грейг-Смит, 1967).

Результаты и обсуждение

Исследования показали, что в состав макро-
флоры обрастания береговых ГТС, расположен-
ных вдоль крымских берегов Черного моря, вхо-
дят 99 видов водорослей 54 родов, 30 семейств, 
21 порядка отделов Chlorophyta (Ch), Ochrophyta 
(Och), Rhodophyta (Rh) (табл. 1). Среди них об-
наружены 8 видов, обладающих природоохран-
ным статусом и включенных в Красную Книгу 
(КК) Крыма и КК РФ (Красная книга Крыма, 
2015; Красная книга РФ, 2008). К ним относятся 
Ulva maeotica, Cladophora siwachensis, Cystoseira 
crinita, Cystoseira barbata, Dictyota spiralis, 
Halopteris scoparia, Osmundea truncata, Laurencia 
coronopus, Dermocorynus dichotoma. Видовое 
соотношение отделов (2Ch : 1Och : 3Rh) свиде-
тельствует о некотором преимуществе красных 
водорослей и малом вкладе бурых в общую ви-
довую структуру. Подобное распределение видов 
между отделами во многом соответствует тако-
вому в сообществах обрастания естественных 
твердых субстратов всего Черного моря и на его 
отдельных участках. Количественная пропорция 

Рис. 1. Картосхема районов исследования: 1 – пос. Портовое, 2 – пос. Межводное,                         
3 – Евпаторийский залив, 4 – пос. Новофедоровка, 5 – пос. Песчаное, 6 – пос. Орловка, 
7 – пос. Любимовка, 8 – бухта Голландия, 9 – Килен-бухта, 10 – Аполлонова бухта, 11 – 
мыс Николаевский, 12 – бухта Мартынова, 13 – бухта Карантинная, 14 – бухта Песочная, 
15 – бухта Круглая, 16 – бухта Камышовая, 17 – Золотой пляж, 18 – бухта Ласпи, 19 – 
пос. Форос, 20 – пос. Кацивели, 21 – пос. Мисхор, 22 – мыс Мартьян, 23 – мыс Плака, 
24 – пос. Малый Маяк, 25 – Профессорский уголок, 26 – Алуштинский залив, 27 – пос. 
Малореченское, 28 – Карадагская бухта, 29 – пос. Орджоникидзе, 30 – Феодосийский 

залив, 31 – пос. Приморский
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Т а б л и ц а  1
Список видов и их встречаемость (R) в составе макрофлоры обрастания ГТС                   

в Черном море

Порядковый 
номер Таксон R, %

Chlorophyta

Ulvophyceae

Ulvales

Ulvaceae

1 Ulva fl exuosa Wulfen 16

2 U. intestinalis L. 74

3 U. linza L. 58

4 U. rigida C. Agardh 71

5 U. torta (Mertens) Trevisan 35
6 U. prolifera O.F. Mu 13

7 U. maeotica (Proshkina-Lavrenko) P.M. Tsarenko 3

8 U. compressa L. 3

Ulvellaceae

9 Ulvella viridis (Reinke) R. Nielsen, O’Kelly & R. Wysor 3

Bryopsidales

Bryopsidaceae

10 Bryopsis plumosa (Hudson) C. Agardh 19

11 B. сorymbosa J. Agardh 19

12 B. cupressina J.V. Lamouroux 6

13 B. hypnoides J.V. Lamouroux 6

Cladophorales

Boodleaceae

14 Cladophoropsis membranacea (H. Bang ex C. Agardh) Børgesen 39

Cladophoraceae

15 Chaetomorpha aërea (Dillwyn) Kütz. 32

16 Ch. linum (O.F. Müll.) Kütz. 48

17 Ch. ligustica (Kütz.) Kütz. 10

18 Cladophora albida (Nees) Kütz. 87

19 Cl. laetevirens (Dillwyn) Kütz. 61

20 Cl. sericea (Hudson) Kütz. 68

21 Cl. vadorum (Aresch.) Kütz. 23

22 Cl. liniformis Kütz. 13

23 Cl. coelothrix Kütz. 6

24 Cl. siwashensis C.J. Meyer 3
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Порядковый 
номер Таксон R, %

25 Rhizoclonium tortuosum (Dillwyn) Kütz. 10
26 R. riparium (Roth) Harv. 6

Ulotrichales

Ulotrichaceae

27 Ulothrix tenuissima Kütz. 10

28 Spongomorpha aeruginosa (L.) C. Hoek 3

29 Urospora penicilliformis (Roth) Aresch. 3

30 Acrosiphonia arcta (Dillwyn) Gain 3

Ochrophyta

Phaeophyceae

Sphacelariales

Cladostephaceae

31 Cladostephus spongiosum (Huds.) C. Agardh 42

Sphacelariaceae

32 Sphacelaria cirrosa (Roth) C. Agardh 58

33
Sphacelorbus nanus (Nageli ex Kützing) Draisma, Prud’homme 

& H. Kawai
3

Stypocaulaceae

34 Halopteris scoparia (L.) Sauv. 3

Fucales

Sargassaceae

35 Cystoseira crinita Duby 61

36 C. barbata (Stackh.) C. Agardh 29

Ectocarpales

Ectocarpaceae

37 Ectocarpus siliculosus (Dillwyn)  Lyngb. 13

Acinetosporaceae

38 Feldmannia irregularis (Kütz.)  Hamel 6

39 F. lebelii (Areschoug ex P. Crouan & H. Crouan) Hamel 3

Chordariaceae

40 Corynophlaea umbellatа  (C. Agardh) (Kütz.) 10

41 Myriactula rivularia  (Suhr ex Aresch.) Feldmann 3

42 Punctaria latifolia Greville 10

43 P. tenuissima (C. Agardh)  Grev. 10

Scytosiphonaceae

44 Scytosiphon lomentaria (Lyngb.) Link 6

Продолжение табл. 1
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Порядковый 
номер Таксон R, %

Dictyotales

Dictyotaceae

45 Padina pavonica (L.) Thivy 19

46 Dictyota spiralis Mont. 6

47 D. fasciola (Roth) J.V. Lamour. 32
Tilopteridales

Cutleriaceae

48 Zanardinia typus (Nardo) P.C. Silva 3

Rhodophyta

Florideophyceae

Acrochaetiales

Acrochaetiaceae

49 Rhodochorton purpureum (Lightf.) Rosenv. 3

50 Acrochaetium secundatum (Lyngb.)  Nägeli 29

Nemaliales

Nemaliaceae

51 Nemalion elminthoides (Velley) Batters 3

Colaconematales

Colaconemataceae

52 Colaconema savianum (Menegh.) R. Nielsen 3

Ceramiales

Wrangeliaceae

53 Spermothamnion strictum (C. Agardh) Ardissone 26

Ceramiaceae

54 Callithamnion corymbosum (Sm.)  Lyngb. 77

55 C. granulatum (Ducluz.) C. Agardh 21

56 Ceramium virgatum Roth 71

57 C. diaphanum (Lightf.) Roth 61

58 C. ciliatum (J. Ellis) Ducluz. 45

59 C. deslongchampsii Chauv. ex Duby 13

60 C. siliquosum var. elegans (Roth) G. Furnari 3

61 C. echionotum J. Agardh 3

62 Antithamnion cruciatum  (C. Agardh) Nägeli 13

63 A. tenuissimum (Hauck)  Schiffner 10

64 Pterothamnion plumula (J. Ellis)  Nägeli 10

Продолжение табл. 1
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Порядковый 
номер Таксон R, %

Delesseriaceae

65 Apoglossum ruscifolium (Turner) J. Agardh 19

Dasyaceae

66 Dasya baillouviana (S.G. Gmel.) Mont. 6

67 D. hutchinsiae Harvey 6

Rhodomelaceae

68 Polysiphonia fi brillosa (Dillwyn) Spreng. 3

69 P. stricta (Mertens ex Dillwyn) Greville 6

70 P. denudata (Dillwyn) Grev. ex Harv. 45

71 P. opaca (C. Agardh) Moris & De Not. 39

72 Leptosiphonia brodiei (Dillwyn) А.М. Savoie & G.W.Saunders 10

73 P. elongata (Huds.) Spreng. 26

74 P. sanguinea (C. Agardh) Zanardini 6

75 Vertebrata byssoides (Goodenough & Woodward) Kuntze 3

76 V. subulifera (C. Agardh) Kuntze 55

77 V. fucoides (Hudson) Kuntze 26

78 Palisada perforata (Bory) K.W. Nam 32

79 Osmundea truncata (Kützing) K.W. Nam & Maggs 10

80 Laurencia coronopus J. Agardh 48

81 L. obtusa (Hudson) J.V. 32

82 Chondria capillaris (Huds.) M.J.  Wynne 19

83 C. dasyphylla (Woodw.) С. Agardh 13

84 Xiphosiphonia pennata (C. Agardh) Savoie & G.W. Saunders 6

85 Lophosiphonia obscura (C. Agardh) Falkenberg 10

Gelidiales

Gelidiaceae

86 Gelidium crinale (Hare ex Turner) Gaillon 52

87 G. spinosum (S.G. Gmel.) P.C. Silva 32

Corallinales

Corallinaceae

88 Jania virgata (Zanardini) Mont. 3

89 J. rubens (L.) J.V. Lamour. 10

90 Ellisolandia elongata (J. Ellis & Sol.) K.R. Hind & G.W. 
Saunders 55

91 Corallina offi cinalis L. 23

Lihothamniaceae

92 Phymatolithon lenormandii (Areschoug) W.H. Adey 16

Продолжение табл. 1
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видов Rh и Och (флористический коэффициент 
Фельдмана) показывает, что исследованный 
фитоценон по составу близок к субтропиче-
ской флоре (2,8). Ведущие надвидовые таксо-
ны принадлежат только отделам Ch и Rh, объ-
единяя в родах и семействах соответственно 
29 и 60% идентифицированных видов. Первые 
ранговые места во флористическом спектре 
занимают Ulva, Rhodomelaceae и Ceramiales, 
вторые – Polysiphonia, Ceramium, Cladophora, 
Cladophoraceae и Cladophorales (табл. 2).

Каждой флоре свойственна своя системати-
ческая структура, показателем которой служат 
различные таксономические спектры или рас-
пределение видов по родам, семействам и т.д. 
(Толмачев, 1986). Пропорции соподчиненных 
таксонов в ценозе обрастания у каждого отдела 
и таксономические спектры флоры представле-
ны в табл. 3.

Порядковый 
номер Таксон R, %

Hydrolithaceae

93 Pneophyllum confervicola (Kütz.) Y.M. Chamberlain 3

94
Hydrolithon farinosum (J.V. Lamour.) 

Penrose & Y.M. Chamberlain
26

Gigartinales

Phyllophoraceae

95 Phyllophora crispa (Huds.) P.S. Dixon 13

Halymeniales

Halymeniaceae

96 Dermocorynus dichotomus (J. Agardh) Gargiulo, Morabito & 
Manghisi 19

Rhodymeniales

Lomentariaceae

97 Lomentaria clavellosa (Lightf. ex Turner) Gaillon 26

Compsopogonophyceae

Erythropeltales

Erythrotrichiaceae

98 Erythrotrichia carnea (Dillwyn)  J. Agardh 32

Bangiophyceae

Bangiales

Bangiaceae

99 Pyropia leucosticta (Thur.) Neefus & J. Brodie 13

Окончание табл. 1

Пропор ции соподчиненных таксонов в фито-
ценоне, у Ch и Rh свидетельствуют о высокой 
насыщенности видами таксонов более высоко-
го ранга. В свою очередь, пропорция таксонов в 
ценозе полностью соответствует таковой у доми-
нирующего среди отделов Rh. У других отделов 
надвидовые таксоны соотносятся друг с другом 
одинаково. Для всех отделов и фитоценона в 
целом характерно соотношение порядков и се-
мейств, равное 1:1. 

Высокая доля родов и семейств (по 67%), 
представленных соответственно одним видом 
и одним родом, свидетельствует о пестроте так-
сономического состава. Подтверждением этому 
служат небольшие значения соотношения видов 
и семейств, родов и семейств, а также насыщен-
ности родов видами.

Показатели разнообразия, обилия и т.д. суще-
ст венно дополняет встречаемость видов (Девят-
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кин, Митропольская, 1994). Использование этого 
параметра позволяет устранить ложные выводы 
о роли различных групп водорослей в формиро-
вании биологического разнообразия. Встреча-
емость видов, входящих в состав макрофлоры 
обрастания ГТС, варьирует в широких границах, 
достигая в среднем 25, 23 и 17% у видов Ch, Rh и 
Och соответственно. Таким разбросом значений 
коэффициента R обусловлена небольшая средняя 
встречаемость видов всего фитоценона (23%). 
Для обрастания ГТС наиболее характерны виды, 
у которых значение R превышает 50%. К этой 
группе относится каждый десятый вид, среди 
них виды родов Ulva, Cladophora, Ceramium, 
Callithamnion, Gelidium, Еllisolandia и Vertebrata. 

Т а б л и ц а  2
Флористический спектр ведущих (по числу видов N) надвидовых таксонов в макрофлоре обрастания 

гидротехнических сооружений

Таксон

род N, ед. ранг семейство N, ед. ранг порядок N, ед. ранг

Ulva 8 1 Rhodomelaceae 18 1 Ceramiales 34 1

Polysiphonia 7 2 Cladophoraceae 14 2 Cladophorales 13 2

Cladophora 7 2 Ceramiaceae 12 3 Ulvales 9 3

Ceramium 7 2 Ulvaceae 9 4

всего 56 видов
Всего 29 видов

Corallinaceae 7 5

всего 60 видов

Т а б л и ц а  3
Пропорции таксонов и таксономические спектры макрофлоры обрастания гидротехнических сооружений

Пропорции таксонов (порядок : семейство : род : вид) Таксономические спектры

Фитоценон 1 :1 : 3 :5 вид/род 1,8

Сhlorophyta 1 : 1 : 2 :7 вид/семейство 3,3

Ochrophyta 1 : 1 : 2 : 2 вид/порядок 4,7

Rhodophyta 1 :1 : 3 : 5 род/семейство 1,8

Виды с максимально высокой встречаемостью 
(100%) не обнаружены.

Распределение видов по группам постоянства 
в зависимости от показателя R отличается не-
равномерностью. Так, вклад случайных видов 
(R < 25%) в несколько раз больше, чем добавоч-
ных (50% > R > 25%) и постоянных (R > 50%) 
(табл. 4). 

Каждая группа постоянства включает виды 
трех отделов. В любом отделе по абсолютному 
числу видов преобладает случайная группа. Ве-
сомость ее вклада в общую структуру и величи-
на индексов гомотонности (J1,2) свидетельству-
ют о высокой степени гетеротонности фитоце-
нона обрастания (J1 = 0,2; J2 = 0,9). С учетом 

Т а б л и ц а  4
Встречаемость видов макрофлоры обрастания и их распределение между группами 

постоянства

Группы постоянства

постоянная добавочная случайная

Ch Och Rh Ch Och Rh Ch Och Rh

6/43 2/14 5/43 4/18 3/14 14/68 20/31 13/20 32/49

П р и м е ч а н и е: перед чертой представлено абсолютное число видов, после черты – процентное 
содержание видов в группе. 
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относительного числа видов среди Ch больше 
представителей постоянной категории (43%), 
среди Och – случайной (20%), а среди Rh – до-
бавочной (68%). 

Распределение видов по классам встречае-
мости большей частью соответствуют закону 
(табл. 5):

А > В > С >, =, < D < Е 

Его некоторое нарушение проявляется на 
уровне соотношения классов D и E. Необходи-
мо отметить, что среди таких отделов, как Och и 
Rh представители класса Е отсутствуют вовсе, а 
класс D включает только один вид из Ch.

Идентифицированные виды-обрастатели от-
носятся к 12 экологическим группам из 13 из-
вестных для макрофитобентоса Черного моря 
(рис. 2). Здесь отсутствуют представители пре-
сноводно-солоноватоводной группы. Наиболь-
ший вклад в общую структуру вносят такие 

Рис. 2. Экологический состав макрофитоперифитона гидротехнических сооружений 
в Черном море (1 –  Rh, 2 – Och, 3 –  Ch)

группы, как ведущая, однолетняя, олигосапроб-
ная и морская, т.е. именно те группы, которые 
известны как ключевые для прибрежных фито-
ценозов на естественном субстрате. На их долю 
приходится от 41 до 59% общего видового со-
става. При этом роль ведущих, морских и оли-
госапробных видов не столь велика, поскольку 
более трети видов приходится на долю редкой, 
мезосапробной и солоноватоводно-морской 
групп, которые занимают в общем составе вто-
рую позицию. 

Спектры отделов отличаются друг от друга 
степенью полночленности и комбинациями базо-
вых экогрупп. Экологические спектры всего фи-
тоценона и входящего в него Ch относятся к пол-
ночленным, тогда как у других отделов спектры 
неполночленные вследствие отсутствия у Och 
однолетних, полисапробных и солоноватоводных 
видов, а у Rh – солоноватоводных (рис. 2).

Каждый отдел обладает своей комбинацией 
экологических групп с высоким видовым разно-
образием, что показано в табл. 6. У Ch – это ред-
кая, однолетняя, мезосапробная, солоноватовод-
но-морская группы (57–77 %), у Och – ведущая, 
сезонная, олигосапробная, морская (50–89 %), 
у Rh – ведущая, однолетняя, олигосапробная и 
морская (45–73 %). Наибольшим качественным 
своеобразием отличается отдел Ch – это един-
ственный отдел, участвующий в обрастании 
ГТС, который содержит представителей солоно-
ватоводной группы. У двух других отделов пере-
чень ключевых экогрупп совпадает, за исключе-
нием того, что среди Och много сезонных видов, 

Т а б л и ц а  5
Число видов в различных классах встречаемости в 

макрофитоперифитоне

Класс R, % Число видов

А 0–20 61

В 21–40 19

D 41–60 10

С 61–80 8

E 81–100 1
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а среди Rh – однолетников. В целом, экологиче-
ские спектры трех отделов во многом соответ-
ствуют таковым в сообществах на естественных 
субстратах.

Заключение 

Впервые дана эк олого-систематическая ха-
рактеристика макроводорослей искусственных 
сооружений в разных районах северо-западного, 
западного, юго-западного, южного и юго-вос-
точного прибрежья Крыма. Макрофлора обра-
стания включает 99 видов, 54 рода, 30 семейств, 
21 порядок, отделы Chlorophyta, Ochrophyta, 
Rhodophyta. Экологический анализ выявил доми-
нирование ведущей, однолетней, олигосапробной 
и морской групп.

Видовое соотношение отделов свидетель-
ствует о преимущественном вкладе красных во-
дорослей. Флористический коэффициент Фель-
дмана показывает, что исследованный фитоце-
нон по составу близок к субтропической флоре. 

Т а б л и ц а  6
Флористический состав экологических групп макрофитоперифитона

Группа
Chlorophyta Ochrophyta Rhodophyta

ед. % * ед. %* ед. %*

Редкая 17 57 5 28 16 31

Ведущая 6 20 9 50 26 51

Сопутствующая 7 23 4 22 9 18

Однолетняя 23 77 – – 23 45

Многолетняя 1 3 7 39 19 37

Сезонная 6 20 11 61 9 18

Полисапробная 7 23 – – 1 2

Мезосапробная 17 57 2 11 20 37

Олигосапробная 6 20 16 89 30 61

Солоноватоводно-морская 20 67 2 11 14 27

Морская 6 20 16 89 37 73

Солоноватоводная 4 13 – – – –

*  Процентное содержание общего числа видов в отделе.

Пропорции соподчиненных таксонов в фитоце-
ноне, у Chlorophyta и Rhodophyta свидетельству-
ют об их высокой насыщенности видами. Боль-
шая доля родов и семейств, представленных 
соответственно одним видом и одним родом, 
свидетельствует о пестроте таксономического 
состава. 

Распределение видов по группам постоян-
ства отличается неравномерностью, при которой 
вклад случайных видов в несколько раз больше, 
чем добавочных и постоянных. 

Показано, что по ряду качественных и коли-
чественных параметров экологическая и таксо-
номическая структуры макрофлоры обрастания 
искусственных сооружений подобны структуре 
макрофитобентоса прибрежной зоны Черного 
моря, что можно трактовать как существенное 
подтверждение биопозитивности искусственных 
конструкций, особенно там, где нет надлежащих 
условий для прикрепления и вегетирования мор-
ских водорослей. 

Работа выполнена по теме госзадания ФГБУН ИМБИ РАН «Исследование механизмов управления 
продукционными процессами в биотехнологических комплексах в целях разработки научных основ 
получения биологически активных веществ и технических продуктов морского генезиса» номер гос-

регистрации АААА-А18-118021350003-6.
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GENERAL CHARACTERISTICS OF MACROALGAE COMMUNITIES 
AS COLONIZERS OF ARTIFICIAL CONSTRUCTIONS 

IN THE BLACK SEA

I.K. Evstigneeva1, I.N. Tankovskaya2

Macrofl ora of seashore constructions in Black sea and degree of their sustainability against 
action of external abiotic factors remains less investigated. In order to get insight into this 
problem we accomplished in situ studies of structure-functional organization of macroalgo-
fouling of such installations along the Crimean coastal zone of Black sea by the method of 
accounting areas accepted in hydrobotanics. Marine studies enabled for the fi rst time to give 
ecology-systematic characteristics of macroalgae of artifi cial constructions, and to describe pe-
culiarities of their occurrence in 31 regions of north-western, western, south-western, southern 
and south-eastern coast of Crimea. The fouling community comprises 99 species, 54 types, 30 
families, 21 divisions of Chlorophyta, Ochrophyta, Rhodophyta. Species’ interrelation of divi-
sions evidences predominant contribution of red algae. Feldman fl oristic coeffi cient shows that 
the investigated phytocenon is very similar to subtropical fl ora by composition. Proportions of 
subordinated taxons in phytocenon for Chlorophyta and Rhodophyta point out on their high 
saturation by species. The largest fraction of divisions and families, represented by one species 
and one type, respectively, evidences diversity of taxonomic composition. Distribution of spe-
cies by groups of constant features differs by irregularity, for which the contribution from inci-
dental species appears to be few times higher than from the added and constant ones. Ecology 
analysis established the predominance of leading one-year oligosaprobe and marine groups. In 
the composition of fouling community 8 species were found, featuring environmental status 
and included into the Red Book of Crimea.

Key words: the Black sea, Crimea, hydraulic structure, phytoperiphyton, ecology-taxo-
nomic structure, occurrence.
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Semenovia Regel & Herder – один из слож-
ных в систематическом отношении родов трибы 
Tordylieae семейства Apiaceae. Род Semenovia 
был описан E. Regel et F. Herder (1866) по сборам 
П.П. Семенова-Тянь-Шанского как монотипный 
род с единственным видом S. transiliensis Regl & 
Herder. Род длительное время не признавался, и 
многие его виды были отнесены к другим родам 
(Heracleum L., Malabaila Hoffm., Neoplatytaenia 
Geldykh., Pastinaca L., Peucedanum L., Platytaenia 
Nevski et Vved., Trachydium Lindl., Zosima Hoffm,) 
(Pimenov, Leonov, 1993). В качестве самостоя-
тельного таксона род Semenovia был восстанов-
лен И.П. Манденовой (1959) в критической реви-
зии таксонов трибы Tordylieae. 

Виды рода Semenovia – многолетние поли-
карпические, реже двулетние монокарпические 
травянистые растения со стержневым корнем. 
Листья перисто-рассеченные. Цветки обоеполые, 
в сложных зонтиках. Лепестки белые, розовые 
или светло-желтые, снаружи опушенные. Часто 
у наружных цветков в соцветии лепестки могут 
быть увеличенными. Плоды опушенные, сжатые 
со спинок мерикарпиев, плоские. Спинные ребра 
нитевидные или слегка килевидные, краевые рас-

ширенные. Секреторные канальцы в ложбинках 
одиночные, доходящие или до самого основания 
плода, или по крайне мере до его трети. Карпо-
фор свободный, двураздельный. 

Согласно опубликованным материалам по 
систематике Semenovia в региональных фло-
ристических обработках (Коровин, 1973; Ко-
ровин и др., 1984; Пименов, 1983, 2008; Пиме-
нов, Клюйков, 2002; Alava, 1987; Pu Fading et 
al., 2005; Лазьков, 2007; Лазьков, Султанова, 
2011; Украинская, 2011; Ukrainskaja et al., 2013; 
Pimenov, 2017), этот род включает около 30 ви-
дов преимущественно среднегорных и высоко-
горных растений. Род Semenovia распространен 
в Средней Азии, Передней Азии от Ирана до Па-
кистана, Северной Индии и Китае. Центр видо-
вого разнообразия рода – горные системы Тянь-
Шаня, Памиро-Алая, Памира, Северо-Западного 
Китая (западные районы провинции Синьцзян), 
Джунгарский Алатау. Здесь встречаются 15 ви-
дов рода. 

Наибольший интерес представляют 3 крити-
ческих эндемичных вида из Северного Памиро-
Алая с неясными ареалами (S. alaica Lazkov, S. 
vaginata Pimenov и S. zaprjagaevii Korovin). Эти 

УДК 582.893, 581.961, 577.212.3

ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ РЕВИЗИЯ ЭНДЕМИЧНЫХ ВИДОВ 
РОДА SEMENOVIA (UMBELLIFERAE-APIOIDEAE) 

ИЗ СЕВЕРНОГО ПАМИРО-АЛАЯ ПО РЕЗУЛЬТАТАМ 
МОРФОЛОГИЧЕСКИХ И МОЛЕКУЛЯРНЫХ ДАННЫХ

У.А. Украинская1, Е.И. Терентьева2, Т.Х. Самигуллин3, Е.В. Клюйков4 

На основе результатов анализа морфолого-анатомических и молекулярно-
филогенетических данных проведена таксономическая ревизия критических 
эндемичных видов рода Semenovia в Северном Памиро-Алае (S. alaica, S. vagi-
nata и S. zaprjagaevii). Cоставлен конспект видов Semenovia для этого региона, 
обсуждены их диагностические признаки, создан ключ для определения и уточнено 
распространение. По молекулярным данным выявлена одна хорошо обособленная 
группа образцов неясного таксономического ранга. Для вида S. vaginata найдено 
второе местообитание на Зеравшанском хребте на территории Таджикистана. Seseli 
tragioides отнесена в синонимы Semenovia bucharica. 

Ключевые слова: ITS, филогения, Semenovia, Umbelliferae, Apioideae, Северный 
Памиро-Алай.
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виды очень сходны по ряду морфологических 
признаков (габитус растения, характер рассече-
ния листьев, окраска цветков и др.), что часто за-
трудняет, а порою делает невозможным опреде-
ление видовой принадлежности отдельных расте-
ний. Трудности определения гербарных образцов 
эндемичных видов связаны также с недостаточ-
ностью или неполнотой существующего гербар-
ного материала. Типовой образец S. zaprjagaevii 
утерян. Для S  . vaginata существует единственный 
сбор из типового местонахождения, собранный в 
начале цветения (Приложение).

Цель нашего исследования – таксономическая 
ревизия эндемичных видов рода Semenovia в Се-
верном Памиро-Алае, выявление их диагности-
ческих признаков и уточнение их распростране-
ния с использованием морфолого-анатомических 
данных и современных молекулярно-филогене-
тических методов.

Материалы и методы

Проведены сравнительные анатомо-морфоло-
гические и молекулярно-филогенетические ис-
следования критических видов рода Semenovia 
(S. alaica, S. vaginata и S. zaprjagaevii). В анализ 
были включены все 15 видов рода Semenovia, рас-
пространенных в Горной Средней Азии (Прило-
жение). Материалом для исследования послужи-
ли гербарные образцы, хранящиеся в гербариях 
LE, MW, MHA, TAD, FRU, и образцы, собранные 
нами в природе в ходе экспедиций 2010–2015 гг. 
по Средней Азии.

Морфологию плодов изучали с помощью сте-
реомикроскопа «Olympus SZ61». Срезы плодов 
для анатомических исследований делали вруч-
ную, окрашивали раствором основного фуксина 
и изучали на микроскопе «Olympus BX41». 

В качестве молекулярного маркёра были вы-
браны внутренние транскрибируемые спейсеры 
(ITS1 и ITS2) участка 18S–26S ядерной рибо-
сомной ДНК. Согласно литературным данным 
(Baldwin, 1992; Valiejo-Roman et al., 2002, 2006; 
Downie et al., 2010; Yu et al., 2011; Liu et al 2014; 
Xiao et al., 2017), ITS относится к наиболее часто 
используемым в молекулярно-филогенетических 
исследованиях маркёрам при изучении сложных 
видовых комплексов. Выделение ДНК, амплифи-
кация и секвенирование участка ITS проводили 
согласно методике, описанной в работе Valiejo-
Roman et al. (2006). 

В молекулярно-филогенетический анализ 
были впервые включены ITS-последовательности 
30 образцов видов рода Semenovia.

Из базы данных GenBank (https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/nucleotide/) в анализ были допол-
нительно привлечены ITS-последовательности 
9 видов Semenovia, а также последователь-
ности таксонов из триб Tordylieae, Selineae 
и Cachrys клады. Нуклеотидные последова-
тельности ITS-участка анализируемых видов 
выравнивали в программе MUSCLE (Edgar, 
2004). Просмотр результатов выравнивания 
нуклеотидных последовательностей и по-
следующую ручную доработку выполняли в 
программе BioEdit version 5.0.9. (Hall, 1999). 
Набор из 62 выровненных последовательно-
стей (ITS1 и ITS2) содержит 732 позиции, из 
которых 427 – консервативные 166 – парси-
монно-информативные и 139 – парсимонно-
неинформативные. По результатам анализа 
ITS-последовательностей были построены мо-
лекулярно-филогенетические деревья двумя 
способами: байесовским методом в программе 
Mr. Bayes 3.1 (Ronquist, Huelsenbeck, 2003) и 
методом максимальной экономии в програм-
ме PAUP* 4.0b8 (Swofford, 2003). При оцен-
ке устойчивости топологии деревьев исполь-
зовали непараметрический бутстреп-анализ 
(Felsenstein, 1985) (100 повторностей бутстре-
па). В качестве внешней группы был исполь-
зован Carum carvi L., выбранный на основа-
нии более ранних исследований (Ajani, et al., 
2008). Топологии деревьев, полученные этими 
методами, не идентичны, но конгруэнтны в ос-
новных узлах. В статье представлено консен-
сусное молекулярно-филогенетическое дере-
во, построенное байесовым методом (рис. 1).

Результаты и обсуждения

Полученные данные показали, что образцы 
всех проанализированных видов рода Semenovia 
объединяются в единую кладу I в группе 
Tordylieae, которая имеет высокую поддержку на 
молекулярном уровне (рис. 1). В кладе I образцы 
разных видов Semenovia формируют три хорошо 
поддержанные субклады (А, В и С). Проанали-
зированные критические виды разделились на 
две субклады (А и С). Образцы S. alaica и S. 
vaginata входят в состав субклады А, а образцы 
S. zaprjagaevii формируют субкладу C. В субкла-
де А образцы S. alaica и S.vaginata формируют 
отдельные высоко поддержанные группы 2 и 
4 в кластерах (a) и (b) соответственно. В суб-
кладе С образцы S. zaprjagaevii объединились 
в хорошо поддержанную группу 5. Полученные 
результаты позволяют сделать предположение о 
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естественности видов S. alaica, S. vaginata и 
S. zaprjagaevii.

В кластер а входят образц S. alaica (98 изо-
тип) и семь неидентифицированных образ-
цов Semenovia sp. (49*, 63*, 96*, 99*, 101*, 
179*, 180*). Образцы Semenovia sp. (49*, 99*, 
101*,179*, 180*) сформировали самостоятель-
ную высоко поддержанную группу 1. При срав-
нивании ITS-последовательностей образцов этой 
группы были отмечены синапоморфные замены, 
которые согласуются с положением этих образ-
цов на филогенетическом дереве и маркируют их 
от образцов сестринской группы (2) в кластере а 
(рис. 1). Согласно результатам молекулярно-фи-
логенетического анализа, образцы группы 1 тре-
буют дополнительных анатомо-морфологических 
исследований для определения их таксономиче-
ского статуса. Образцы Semenovia sp. (96*, 63*) 
вместе с изотипом S. alaica (98) образовали са-
мостоятельную группу 2. Все три образца имеют 
аналогичные ITS-последовательности, а также 
идентичные морфологические характеристики 
(каудекс маловетвящийся; влагалища стеблевых 
листьев ланцетные или треугольные, не расши-
ренные, зеленые; зонтики 3–5-лучевые; лепестки 
со спинки густо опушенные, наружные увеличен-
ные). На основании вышеизложенного мы можем 
отнести образцы Semenovia sp. 63* и 96* к виду 
S. alaica.

В кластер b входят образец S. vaginata (97 
тип), три образца S. bucharica (B. Fedtsch. ex 
Schischk.) Manden. (72, 105, 107); образец (108*), 
определенный как S. pimpinelloides (Nevski) 
Manden., и два образца Seseli tragioides Pimenov 
(822 тип и 845*). Оба образца Seseli tragioides 
удалены от группы «Selineae», в частности от 
кластера «Seseli». Образец, определенный как 
Seseli tragioides (845*) (собранный в Таджики-
стане на южном склоне Зеравшанского хреб-
та, в бассейне р. Сарбог) и образец S. vaginata 
(97) – тип, собранный в Киргизии на северном 
склоне Туркестанского хребта, в урочище Сары-
Яз, объединились в отдельную группу 4 с высо-
кой поддержкой. Эти образцы имеют идентич-
ные ITS-последовательности. Результаты срав-
нительного молекулярно-филогенетического 
анализа хорошо согласуются с морфологически-
ми данными (широколанцетные перепончатые 
влагалища стеблевых листьев; 8–12-лучевые 
зонтики; краевые лепестки в зонтичках расши-
ренные, со спинки опушенные). Таким образом, 
в настоящий момент известны два места произ-
растания вида S. vaginata (рис. 2).

Другой образец Seseli tragioides (822) – тип, 
собранный в Таджикистане на Каратегинском 
хребте, в долинах рек Комароу и Пагамдара, 
и три образца S. bucharica (72, 105, 107), один 
из которых (107) собран в типовом местооби-
тании Seseli tragioides, сформировали вме-
сте самостоятельную хорошо поддержанную 
группу 3 в кластере b, имеющую характерные 
морфологические признаки (влагалища сте-
блевых листьев короткие, ланцетные, травяни-
стые; зонтики (8) 10–22-лучевые; зубцы чашеч-
ки короткие; лепестки одинаковые, со спинки 
опушенные). Кроме того, с данными видами 
объединяется образец, определенный как S. 
pimpinelloides (108*), из бассейна реки Тупо-
ланг. Образец (108*) мы относим к S. bucharica, 
так как он не является родственным образцам 
S. pimpinelloides, образующим отдельную груп-
пу в отдаленной субкладе В. На основании 
полученных данных мы можем сделать пред-
положение, что в кластер (b) входят два само-
стоятельных вида – S. vaginata и S. bucharica. 
Полученные результаты ставят под сомнение 
факт существования Seseli tragioides в качестве 
отдельного вида (рис. 1).

Пять образцов S. zaprjagaevii (93, 94, 95, GB, 
183*), взятые из разных мест сборов, объедини-
лись вместе и образовали самостоятельную груп-
пу 5 в субкладе С. Образец S. zaprjagaevii (183*), 
(собраный в Таджикистане на Туркестанском 
хребте в междуречье Исфана-Ляйляк, урочище 
Кырк-Булак) оказался сестринским по отношению 
к другим образцам S. zaprjagaevii. Такое положе-
ние образца S. zaprjagaevii (183*) определяется 
наличием видоспецифических замен, которые 
маркируют данный образец в группе 5. Необходи-
мо провести дополнительные морфологические 
исследования для установления таксономического 
статуса образца из Кырк-Булака.

Ниже для эндемичных видов Semenovia Север-
ного Памиро-Алая приведены ключ для опреде-
ления, конспект, списки таксономических при-
знаков, а также сделаны точечные карты ареалов.

Таксономия

Ключ для определения видов
В ключе приведен также вид S. bucharica, ока-

завшийся на молекулярном дереве в одной боль-
шой кладе с S. alaica и произрастающей в том же 
горном узле.

1. Влагалища стеблевых листьев расши-
ренные, яйцевидные или ланцетные перепон-
чатые . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  2
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+ Влагалища стеблевых листьев не расширен-
ные ланцетные или треугольные, зеленые . . . . . 3

2. Каудекс маловетвистый; стебли одиночные; 
лепестки голые; ложбиночные секреторные ка-
нальцы резко неравные, доходят до четверти или 
немного ниже середины плода . . . . S. zaprjagaevii

+ Каудекс сильно ветвистый; стебли много-
численные; лепестки со спинной стороны во-
йлочно опушенные; ложбиночные секреторные 
канальцы равные, длинные, доходят до 3/4 дли-
ны плода . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . S. vaginata

3. Краевые лепестки не увеличенные; ка-
удекс с укороченными веточками, компакт-
ный . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . S. bucharica

+ Краевые лепестки обычно заметно уве-
личенные; веточки каудекса короткие или 
длинные . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . S. alaica

Конспект эндемичных видов

Semenovia alaica Lazkov, 2007, Bot. Zhurn. 92, 
6: 913. – Семеновия алайская.

Typus. Kirghizia: “Jugum Alaicum, declivum 
generale boreale ad occidentem ab lacum Kurban-
Kul, 15.06.2006, G.A. Lazkov” (holotype: LE!; 
isotypes: FRU!, MW! MW0594097).

Распространение. Киргизия, Таджикистан: 
северные склоны Алайского и Туркестанско-
го хребтов; южный склон Алайского хребта – 

вид ранее для этой части хребта не приводился 
(рис. 2).

Таксономические признаки. Стебли плот-
ные; каудекс маловетвящийся; влагалища стебле-
вых листьев ланцетные или треугольные, не рас-
ширенные, зеленые; зонтики 3–5-лучевые; зубцы 
чашечки короткие; лепестки со спинки густо опу-
шенные, наружные увеличенные; секреторные 
канальцы равные, доходят почти до основания 
плода.

Semenovia bucharica (Schischk.) Manden. 1959, 
Trudy Tbilis. Bot. Inst. 20: 22. Пименов в Опр. 
раст. Средней Азии 7: 320 (1983). – Platytaenia 
bucharica Schischk. во Фл. СССР 17: 356, 271 
(1951). – Typus: Tadzhikistan: “Asia Media, 
Tadzhikistania, Jakkabag, 19.06.1891, Lipsky” 
(holotype LE!). = Seseli tragioides Pimenov, 2008, 
Novosti Sist. Vyssh. Rast. 40 : 190. – Typus: 
Tadzhikistan: Tadzhikistania, jugum Karateginum, 
declivum septentrinale montibus Kabud-Krym, in 
systemate fl uminis Komarou, in vicinitate pagi Dara-i 
Tanchak, vallis torrentem Pandara (Pagandara), 
39°09′ N, 70°24′ E, 03.07.1988, Pimenov, Vasilieva, 
Lavrova 244” (holotype MW0593889! isotype LE! 
MW0593888!).

Распространение. Таджикистан, Узбекистан. 
Гиссарский, Каратегинский и Зеравшанский 
хребты. С включением  Seseli tragioides ареал 

Рис. 2 Карта местонахождений критических видов рода Semenovia на территории Северного 
Памиро-Алая: 1 – S. zaprjagaevii, 2 – S. bucharica, 3 – S. alaica, 4 – S. vaginata
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вида S. bucharica расширился на северо-восток 
(рис. 2).

Таксономические признаки. Стебли полые, в 
числе нескольких, опушенные; каудекс укорочен-
ный, плотный, ветвящийся; влагалища стеблевых 
листьев короткие, ланцетные, травянистые; зон-
тики (8) 10–22-лучевые; зубцы чашечки корот-
кие; лепестки одинаковые, со спинки опушен-
ные; секреторные канальцы широкие, немного 
уже ложбинок, доходят до основания плода.

Semenovia vaginata Pimenov, 2008, Novosti 
Sist. Vyssh. Rast. 40: 192. – Typus. Kirghizia:  
“Kirghizia, provincia Osch, declivum septentrionale 
jugi Turkestanici, in vicinitate pagi Andigen, locus 

Sary-jaz, 39°49′ N, 70°30′ E, 15.07.1969, M.G. 
Pimenov, K.I. Borjaev, B.A. Trusov, R.I. Saprunova 
1254” (holotype MW0594104! isotype LE!).

Распространение. Киргизия: северный склон 
Туркестанского хребта. Таджикистан: южный 
склон Зеравшанского хребта. Вид впервые указан 
для Таджикистана. К настоящему времени вид 
достоверно известен только из двух местонахож-
дений (рис. 2).

Таксономические признаки. Стебли плот-
ные; каудекс сильно ветвящийся; влагалища 
стеблевых листьев широколанцетные, перепон-
чатые; зонтики 8–12-лучевые; зубцы чашечки не-
заметные; лепестки со спинки густо опушенные, 

Рис. 3. Неотип Semenovia  zaprjagaevii Korovin
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наружные увеличенные; секреторные канальцы 
равные, доходят почти до основания плода.

Semenovia zaprjagaevii Korovin, 1973, Izv. 
Akad. Nauk Tadzhiksk. SSR Otd. Estest. Nauk 
2(51): 12; Пименов в Опр. раст. Средней Азии 
7: 320 (1983); Korovin & al., 1984, Флора Тадж. 
ССР, 7: 213, tab. 35, fig. 5; Pimenov & Kljuykov, 
2002, Зонтичные Киргизии: 215, tab. XXX,v, map 
XXII,v. – Typus: Kirghizia: “Jugum Turkestanicum, 
pars septentrionalis, in angustis Orgli, 2100 m s.m., 
07.07.1954, Zaprjagaeva”. В настоящее время тип 
потерян. Предлагаем неотип: “Таджикистан, 
Туркестанский хребет, ущелье р. Чакры-Газы, 
на каменистых склонах, h = 2200 м, 11.07.1966, 
М.Г. Попов “(neotype TAD!) (рис. 3).

Распространение. Киргизия, Таджикистан: 
Северные склоны Алайского и Туркестанского 
хребтов (рис. 3).

Таксономические признаки. Стебли по-
лые; каудекс маловетвящийся; влагалища сте-
блевых листьев яйцевидные, белоперепонча-
тые; зонтики 5–11-лучевые; зубцы чашечки 
короткие или незаметные; лепестки со спинки 
почти голые, наружные увеличенные; секре-

Список видов, ITS-последовательности  кото-
рых использованы при построении молеку-

лярно-филогенетического дерева

Semenovia alaica 63* Киргизия, южный склон 
Алайского хребта, долина р. Кызыл-Эшме, бас-
сейн р. Кызыл-Су, 12.08.1981, Иконников, Лады-
гина (MW0897154), MN128269; Semenovia alaica 
96* Киргизия, Ошская обл., северный склон Тур-
кестанского хребта, урочище Сары-яз, 15.07.1969, 
М.Г. Пименов и др., № 1183 (MW0897153), 
MN128270; Semenovia alaica 98 (Isotypus), Кир-
гизия, северный склон Алайского хребета, за-
паднее оз. Курбан-Куль, 15.06.2006, Лазьков 
(MW0594097), MN128271; Semenovia bucharica 
72 Таджикистан, бассейн р. Варзоб, долина р. Май-
хуры в 5 км от устья, 11.06.1971, М.Г. Пименов и 
др., № 644 (MW0864873), MN128272; Semenovia 
bucharica 105 Таджикистан, северный склон хреб-
та Кабудкрым, р.Каморооб, левый приток Дарай-
Тангак, на влажных скалах, единично в трещине 
скалы, 03.08.2012, М.Г. Пименов, Е.В. Клюйков, 
У.А.Украинская, № 9 (MW0897157), MN128273; 

торные канальцы короткие, доходят до середи-
ны плода, неравные.

Заключение

Результаты сравнительного молекулярно-
филогенетического анализа и морфолого-анато-
мические данные позволили идентифицировать 
видовую принадлежность неполно собранных 
или неопределенных (sp.) гербарных образцов 
и уточнить границы и распространение крити-
ческих эндемичных видов рода Semenovia в Се-
верном Памиро-Алае. Выявлены три группы об-
разцов, соответствующих известным видам – S. 
alaica, S. vaginata и S. zaprjagaevii. Обнаружена 
хорошо поддержанная на молекулярном уровне 
группа образцов (49*, 99*, 101*, 179* и 180*). 
Для выяснения таксономического статуса этой 
группы необходимо провести дополнительные 
анатомо-морфологические исследования. Для 
вида S. vaginata, известного только с территории 
Киргизии, найдено второе местонахождение на 
южном склоне Зеравшанского хребта на террито-
рии Таджикистана. Вид Seseli tragioides отнесен 
в синонимы Semenovia bucharica.

Semenovia bucharica 107 Таджикистан, север-
ный склон хребта Кабудкрым, р.Каморооб, при-
ток Пагамдара, 04.08.2012, М.Г. Пименов, Е.В. 
Клюйков, У.А.Украинская, № 14 (MW0897155, 
0897156), MN128274; Semenovia bucharica 108* 
Таджикистан, р. Туполанг, 16.07.1947, Сумне-
вич (TAD) MN128275; Semenovia bucharica 
822* (Holotypus Seseli tragioides), Таджикистан, 
Каратегинский хребет, северный склон хребета 
Кабуд-Крым, бассейн р. Комароу, окрестности 
кишлака Дарай-Тангак, долина ручья Пагамда-
ра, 03.07.1988, М.Г. Пименов, М.Г. Васильева, 
Т.В. Лаврова, № 244 (MW0593889), MN128276; 
Semenovia dasycarpa 76 Киргизская ССР, север-
ный склон Алайского хребта, пос. Кызылбулак, 
ниже пос. Акбосого, 06.08.1989, М.Г. Пименов, 
Е.В. Клюйков, № 148 (MW0864875), MN128277; 
Semenovia dasycarpa 78 Таджикистан, южный 
склон Алайского и Зеравшанског хребтов (их 
стык), верховья р. Ярхыч, 07.08.2012, М.Г. Пи-
менов, Е.В. Клюйков, У.А.Украинская, № 23 
(MW0897150-0897152), MN128278; Semenovia 
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dissectifolia 104 (Holotypus) Таджикистан, ГБАО, 
Шугнанский р-н, восточные отроги Рушанско-
го хребта, перевал Кой-Тезек, 02.08.2011, Е.В. 
Клюйков, У.А. Украинская, Е.А. Захарова, № 20 
(MW0594098), MN128279; Semenovia furcata 48 
Таджикистан, южный склон Заалайского хреб-
та, ущелье Саук-Сай, 27.07.1968, Кочкарева, № 
6970 (TAD), MN128280; Semenovia furcata 103 
(Neotypus) Таджикистан, ГБАО, бассейн р. Би-
лянд-Киик, близ истоков р. Сельдара, h = 3100 м, 
18.08.1958, Сидоров, № 8152 (TAD), MN128281; 
Semenovia heterodonta 75 Таджикистан, Варзоб-
ский р-н, перевал Анзоб, среди выступов скал, 
h = 3386 м, 31.07.2012, М.Г. Пименов, Е.В. 
Клюйков, У.А. Украинская, № 2 (MW0897143-
0897148), MN128282; Semenovia imbricata 41 
Таджикистан, Памир, Шугнан, скалы над р. Гунт, 
31.07.1931, Липшиц, № 671 (LE), MN128283; 
Semenovia imbricata 106 (Holotypus) Таджики-
стан, ГБАО, Шугнанский р-н, северный склон 
Шугнанского хребта, левый берег р. Гунт, устье 
р .  Дузахдара ,  левый  берег  при  впадении 
в  р .  Тогузбулок ,  01.08.2011, Е .В .  Клюй-
ков ,  У.А .  Украинская, Е.А. Захарова, № 13 
(MW0594100), MN128284; Semenovia pamirica 
42 Таджикистан, Памир, сухой склон берега 
оз. Чукур-Куль у перевала Хоргуш, 21.07.1956, 
Иконников, № 27 (LE), MN128285; Semenovia 
pimpinelloides 45 Узбекистан, Кашкадарьинская 
обл., бассейн р. Кызыл-Дарья, западный склон 
Гиссарского хребта, 14.08.2010, М.Г. Пименов, 
Е.В. Клюйков, № 8 (MW0864993), MN128286; 
Semenovia vachanica 43 Таждикистан, западный 
Памир, южный склон Ваханского хребта, ущелье 
Баршор, 29.08.1962, Курбанбеков, № 736 (TAD), 
MN128287; Semenovia vachanica 58 (Holotypus) 
Таджикистан, ГБАО, Ишкашимский р-н, запад-
ный склон Ишкашимского хребта, левый берег 
р. Даргаухеуз, правого. притока р. Богушдара, 
выше кишлака Боло на 6 км, 05.08.2011, Е.В. 
Клюйков, У.А. Украинская, Е.А. Захарова, № 28 
(MW0594102), MN128288; Semenovia vaginata 
97 (Holotypus) Киргизия, Ошская обл., северный 
склон Туркестанского хребта, урочище Сары-
яз, 15.07.1969, М.Г. Пименов и др., № 1254 
(MW0594104), MN128289; Semenovia vaginata 
845* Таджикистан, юж. склон Зеравшанского 
хребта, бассейн р. Сорбог (система Сурхоба), уро-
чище Газни, h = 3600 м, 22.08.1966, Стрижова, № 
4129 (TAD), MN128290; Semenovia zaprjagaevii 
93 Таджикистан, Туркестанский хребет, ущелье р. 
Чакры-Газы, на каменистых склонах, h = 2200 м, 
11.07.1966, Попов, (TAD), MN128291; Semenovia 
zaprjagaevii 94 Киргизия, Туркестанский хре-

бет, урочище Шардалак, арчевник, 28.07.1956, 
Айдарова (MW0897142), MN128292; Semenovia 
zaprjagaevii 95 Киргизия, северный склон Турке-
станского хребта, урочище Тео-Джайляу, р. Ка-
рабука, арчевник, 11.07.1981, М.Г. Пименов, М.Г. 
Васильева, Л.П. Томкович, № 170 (MW0865056), 
MN128293; Semenovia zaprjagaevii 183* Кирги-
зия, Туркестанский хребет, междуречье Исфаны 
и Ляйляк, урочище Кирк-Булок, 19.07.2007, Га-
ныбаева (FRU), MN128294; Semenovia sp. 101* 
Киргизия, северный склон Туркестанского хреб-
та, долина р. Андыген, урочище Сары-Джаз, h = 
2826 m, 07.09.2015, Е.В. Клюйков, У.А. Украин-
ская № 1 (MHA), MN128295; Semenovia sp. 49* 
Киргизия, Туркестанский хребет, 70 км запад-
нее села Ляйляк, скалы, h = 2500 м, 25.09.2011, 
Лазьков (FRU), MN128296; Semenovia sp. 99* 
Киргизия, северный склон Туркестанского хреб-
та, долина р. Андыген в среднем течении, уро-
чище Сары-Джаз, в трещинах скал, h = 2767 м, 
08.09.2015, Е.В. Клюйков, У.А. Украинская, № 5 
(MHA), MN128297; Semenovia sp. 179* Таджи-
кистан, северный склон Туркестанского хребта, 
ущелье Ворух, на известковых скалах, h = 2300 
м, 03.07.1969, Коннов, № 2930 (TAD), MN128298; 
Semenovia sp. 180* Таджикистан, северный склон 
Туркестанского хребта, ущелье Ворух, на скалах 
и щебнистых склонах, h = 2500 м, 03.07.1969, 
Коннов, № 2946 (TAD), MN128299.

Таксоны, ITS-последовательности которых 
взяты из базы GenBank

Azilia eryngioides (Pau) Hedge & Lamond, 
AF008620, AF009099; Bilacunaria microcarpa 
(M.Bieb.) Pimenov & V.N.Tikhom., KJ700298; 
Cachrys cristata DC., KX452218; Cachrys 
libanotis L., KJ395460; Carum carvi L., KF454471; 
Cymbocarpum anethoides DC., GU190156; 
Cymbocarpum wiedemannii Boiss., GU291352; 
Ducrosia anethifolia (DC.) Boiss., AY941268, 
AY941296; Ducrosia assadii Alava, DQ427043; 
Ferulago angulata Boiss., AY941272, AY941300; 
Heracleum lehmannianum Bunge, DQ427048; 
Heracleum pastinacifolium K. Koch, EF043022; 
Heracleum sibiricum L., EF043030; Kalakia 
marginata (Boiss.) Alava, FJ861172, FJ828989; 
Pastinaca clausii (Ledeb.) Calest., DQ996579; 
Pastinaca sativa L., FJ861173, FJ829023; Prangos 
acaulis (DC.) Bornm., KX452221; Prangos 
haussknechtii Boiss., KX982517; Semenovia 
alaica Lazkov, FJ861176, FJ828992; Semenovia 
furcata Korovin, FJ861179, FJ828995; Semenovia 
heterodonta (Korovin) Manden, FJ861181, 
FJ828997; Semenovia pamirica (Lipsky) Manden., 
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FJ861184, FJ829000; Semenovia pimpinelloides 
(Nevski) Manden., FJ861185, FJ829001; Semenovia 
rubtzovii (Schischk.) Manden., FJ861186, FJ829002; 
Semenovia tragioides AY941288, AY941316; 
Semenovia transiliensis Regel & Herder, EU526113, 
EU526114; Semenovia zaprjagaevii Korovin, 
FJ861206, FJ829007; Seseli montanum Pall. ex 

Ledeb., MG697141; Seseli rigidum  Waldst. & 
Kit., MG697140; Seseli tortuosum Sm., AY179031; 
Tetrataenium aquilegifolium (C.B.Clarke) Manden., 
FJ861192, FJ829021; Tetrataenium rigens (DC.) 
Manden., FJ861200, FJ829015; Tetrataenium 
sprengelianum (Wight & Arn.) Manden., FJ861195, 
FJ829010. 

Коровин Е.П. Новые таксоны семейства Зонтичных 
из Памиро-Алая // Изв. АН Тадж. ССР. Отделение 
биологических наук. 1973. Т. 2. № 51. С. 9–12 [Ko-
rovin E.P. Novye taksony semeistva Zontichnykh iz 
Pamiro-Alaya // Izv. AN Tadzh. SSR. Otdelenie bio-
logicheskikh nauk. 1973. T. 2. № 51. S. 9–12].

Коровин Е.П., Пименов М.Г., Кинзикаева Г.К. Umbel-
liferae Moris. // Флора Таджикистана. Т. 7. Л., 1984. 
С. 19–214. [Korovin E.P., Pimenov M.G., Kinzikaeva 
G.K. Umbelliferae Moris. // Flora Tadzhikistana. T. 7. L., 
1984. S. 19–214].

Лазьков Г.А. Новый вид рода Semenovia (Umbelliferae) 
из Киргизии // Бот. журн. 2007. Т. 92. № 2. С. 912–915 
[Laz’kov G.A. Novyi vid roda Semenovia (Umbelliferae) 
iz Kirgizii // Bot. zhurn. 2007. T. 92. № 2. S. 912–915].

Лазьков  Г.А . ,  Султанова  Б .А .  Кадастр  флоры 
Кыргызстана. Сосудистые растения // Morrlinia. 2011. 
Vol. 24. P. 1–166 [Laz’kov G.A., Sultanova B.A. Kadastr 
fl ory Kyrgyzstana. Sosudistye rasteniya // Morrlinia. 
2011. Vol. 24. P. 1–166].

Манденова И.П. Материалы по систематике трибы Pas-
tinaceae K.-Pol. emend. Manden. (Umbelliferae – Api-
oideae) // Тр. Тбилисского Ботанического Института. 
1959. Т. 20. С. 3–57 [Mandenova I.P. Materialy po siste-
matike triby Pastinaceae K.-Pol. emend. Manden. (Um-
belliferae – Apioideae) // Tr. Tbilisskogo Botanichesk-
ogo Instituta. 1959. T. 20. S. 3–57].

Пименов М.Г. Сем. Umbelliferae – Зонтичные // 
Определитель растений Средней Азии. Ташкент, 
1983. Т 7. С. 167–322 [Pimenov M.G. Sem. Umbellif-
erae – Zontichnye // Opredelitel’ rastenii Srednei Azii. 
Tashkent, 1983. T 7. S. 167–322].

Пименов М.Г. Два новых вида семейства Umbellif-
erae Juss. из Памиро-Алая // Новости систематики 
высших растений. БИН РАН. 2008. Т. 40. С. 190–196 
[Pimenov M.G. Dva novykh vida semeistva Umbellife-
rae Juss. iz Pamiro-Alaya // Novosti sistematiki vysshikh 
rastenii. BIN RAN. 2008. T. 40. S. 190–196].

Пименов М.Г., Клюйков Е.В. Зонтичные Киргизии. М., 
2002. 288 с. [Pimenov M.G., Klyuikov E.V. Zontichnye 
Kirgizii. M., 2002. 288 s.].

Украинская У.А. Распространение видов рода Semeno-
via (Umbelliferae) в Средней Азии // Бот. журн. 2011. 
Т. 96. № 6. С.784–793 [Ukrainskaya U.A. Rasprostrane-
nie vidov roda Semenovia (Umbelliferae) v Srednei Azii 
// Bot. zhurn. 2011. T. 96. № 6. S. 784–793].

Ajani Y., Ajani A., Cordes J.M., Watson M.F., Downie S.R. 
Phylogenetic analysis of nrDNA ITS sequences reveals 
relationships within five groups of Iranian Apiaceae 
subfamily Apioideae // Taxon. 2008. Vol. 57. P. 383–401.

Alava R. Semenovia // Flora Iranica. T. 162. Graz. 1987. 
P. 479–490.

Baldwin B.G. Phylogenetic utility of the internal tran-
scribed spacers of nuclear ribosomal DNA in plants: an 
example from the Compositae // Molecular Phylogenet-
ics and Evolution. 1992. Vol. 1. P. 84-256.

Downie S.R., Spalik K., Katz-Downie D.S., Reduron J.-P. 
Major clades within Apiaceae subfamily Apioideae as in-
ferred by phylogenetic analysis of nrDNA ITS sequences 
// Plant Diversity and Evolution. 2010. Vol. 128. N 1–2. 
P. 111–136.

Edgar R.C. MUSCLE: multiple sequence alignment with 
high accuracy and high throughput // Nucleic Acids Re-
search. 2004. Vol. 32. P. 1792–1797.

Felsenstein J. Confi dence limits on phylogenies: an ap-
proach using the bootstrap // Evolution. 1985. Vol. 39. 
P. 783–791.

Hall T.A. BioEdit: a user-friendly biological sequence 
alignment editor and analysis program for Windows 
95/98/NT // Nucleic Acids Symposium Series. 1999. 
N 41. P. 95–98.

Liu J., Shi L., Han J., Li G., Lu H., Hou J., Zhou X., Meng 
F., Downie S.R. Identifi cation of species in the angio-
sperm family Apiaceae using DNA barcodes // Molecular 
Ecology Resources. 2014. N 14. P. 1231–1238.

Pimenov M.G. Updated checklist of Chinese Umbelliferae: 
nomenclature, synonymy, typification, distribution // 
Turczaninowia. 2017. Vol. N 2. P. 106–239.

Pimenov M.G., Leonov M.V. The Genera of the Umbellif-
erae. A Nomenclator. London. 1993. 164 p.

Pu Fading, Watson M.F. Semenovia Regel et Herd. // Flora 
of China. (Apiaceae through Ericaceae). Beijing et St. 
Louis, 2005. Vol. 14. P. 202–203.

Regel E., Herder F. Enumeratio Plantarum in regionibus cis 
– et Transiliensibus a cl.Semenovio anno 1857 collecta-
rum. // Bulletin de la Societe Imperiale des Naturalistes. 
Moscou. 1866. Vol. 39. N 3. P. 79.

Ronquist F.R., Huelsenbeck J.P. Mr BAYES 3: Bayesian 
phylogenetic inference under mixed models // Bioinfor-
matics. 2003. N 19. P. 1572–1574.

Swofford, D.L. PAUP*. Phylogenetic analysis using parsi-
mony (and Other Methods), version 4.0. - Sunderland: 
Massachusetts, Inc. Publishers, 2003.Sinauer Associates. 

Ukrainskaja U.A., Pimenov M.G., Kljuykov E.V. Semenovia 
pulvinata, S. dissectifolia, S. imbricata and S. vachanica 
spp. nov. from Tajikistan and other nomenclatural com-
binations in Semenovia (Apiaceae) // Nordic Journal of 
Botany. 2013. Vol. 31. N 6. P. 648–665.

Valiejo-Roman C.M., Terentieva E.I., Samigullin T.H., 
Pimenov M.G. Relationships among genera in Sanicu-

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
 [REFERENCES]



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2020. Т. 125. ВЫП. 1 57

loideae (Umbelliferae) and connected taxa inferred from 
ITS sequences of nuclear ribosomal DNA // Taxon. 2002. 
Vol. 51. P. 91–101.

Valiejo-Roman C.M., Terentieva E.I., Samigullin T.H., 
Pimenov M.G., Ghahremani-Nejad F., Mozaffarian V. 
Molecular data (nrITS-sequencing) reveal relationships 
among Iranian endemic taxa of the Umbelliferae // Fed-
des Repertorium. 2006. Vol. 117. P. 367-388.

Xiao Q-Y., Hu H-Y., Tong F., Li M-J.,He X-J. Semenovia 
torilifolia is conspecifi c with S. malcolmii (Apiaceae) 
based on morphology and molecular data // Phytotaxa. 
2017. Vol. 321. N 3. P. 225–237.

Yu Y., Downie S.R., He X., Deng X., Yan L. Phylogeny and 
biogeography of Chinese Heracleum (Apiaceae tribe 
Tordylieae) with comments on their fruit morphology // 
Plant Systematics and Evolution. 2011. N 296. P. 179–203.

Поступила в редакцию / Received 04.07.2019
Принята к публикации / Accepted 20.01.2020

TAXONOMIC REVISION OF ENDEMIC SPECIES OF THE GENUS 
SEMENOVIA (UMBELLIFERAE-APIOIDEAE) DISTRIBUTED 

IN NORTHERN PAMIR-ALAY BASED ON ANALYSIS 
OF MORPHOLOGICAL AND MOLECULAR DATA

U.A. Ukrainskaja1, E.I. Terentieva2, T.H. Samigullin3, E.V. Kljuykov4

Based on the results of morphological-anatomical and molecular-phylogenetic data analysis, 
taxonomic revision of critical endemic species of Semenovia genus in the Northern Pamir-Alay 
(S. alaica, S. vaginata и S. zaprjagaevii) has been performed. According to the received results, 
a conspect of Semenovia species for this region is  elaborated, key for their determination has 
been created and diagnostic characters  have been specifi ed. The complex approach to investi-
gation of critical species has allowed carrying out their diagnostics and clarifying distribution 
of endemic species S. vaginata and S. alaica. The performed analysis of morphological char-
acteristics along with molecular data has permitted us to relate Seseli tragioides to synonyms 
of Semenovia bucharica. 
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В настоящее время в роде Dactylorhiza Neck. еx 
Nevski (сем. Orchidaceae) идут процессы актив-
ного видообразования (Аверьянов, 1979; Pillon 
et al., 2006; Devos et al., 2006; Shipun ov, Efi mov , 
2015; Филиппов, Андронова, 2017) с выраженной 
экологической и географической изменчивостью. 
Род насчитывает около 50–70 видов, распро-
страненных в странах с умеренным и бореаль-
ным климатом. Центром биоразнообразия рода 
Dactylorhiza является Западная Европа, и по мере 
продвижения на восток число видов этого рода 
сокращается. Большинство видов общепризна-
ны (Невский, 1935; Аверьянов, 2000; Vermeulen и 
др., 1947), однако их объем не всегда одинаков в 
понимании разных авторов, а определение порой 
вызывает значительные трудности из-за наличия 
растений, имеющих промежуточные морфологи-
ческие признаки.

Виды рода Dactylorhiza из секции Dactylorhiza 
часто скрещиваются между собой, образуя много-
численные гибриды. Считают, что Dactylorhiza 
baltica (Klinge) Orlova представляет собой стаби-
лизированный гибридогенный вид. Одни авторы 
полагают, что D. baltica происходит от гибриди-

зации D. fuchsii (Druce) Soó × D. majalis (Rchb.) 
Rauschert (Цвелёв, 2000), другие исследователи 
на основе изучения генетического полиморфизма 
(Ефимов, 2012) или использования молекулярных 
методов (Shipunov et al., 2005) отмечают гибридо-
генное происхождение D. baltica от другой пары 
видов D. fuchsii × D. incarnata (L.) Soó. 

Ареал D. baltica на территории России состо-
ит из двух частей, расположенных в Европейской 
России (Смольянинова, 1976) и в Сибири (Иванова, 
1987), хотя есть мнение, что в Сибири этот вид от-
сутствует (Куликов, Филиппов, 1999). В любом 
случае азиатская часть ареала нуждается в провер-
ке (Вахрамеева и др., 2014). В Европейской России 
вид распространен преимущественно в лесной зоне 
от самых западных регионов до Южного Урала. 
Северная граница ареала вида в европейской ча-
сти проходит по Ленинградской, Вологодской и 
Архангельской областям (Вахрамеева и др., 2014). 
Для Мурманской обл. вид ранее не указывался 
(Флора Мурманской области, 1954; Красная книга 
Мурманской области, 2014). Найденное нами ме-
стонахождение D. baltica расположено значитель-
но севернее основного ареала вида, за полярным 
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УТОЧНЕНИЕ СЕВЕРНОЙ ГРАНИЦЫ АРЕАЛА 
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В г. Мурманск в 2016 г. были найдены и обследованы локальные популяции 
Dactylorhiza baltica и D. maculata. Поскольку D. baltica относится к сложным 
гибридогенным видам и никогда ранее для Мурманской обл. не указывалась, то 
для подтверждения находки традиционное определение вида по морфологическим 
признакам использовано нами в сочетании с молекулярным анализом внутренних 
транстрибируемых спейсеров (ITS 1,2) участка 18S – 26S ядерной рибосомной 
ДНК. В построенных молекулярно-филогенетических деревьях образцы D. bal-
tica формируют отдельный высоко поддержанный кластер. Полученные с помощью 
молекулярных методов результаты подтвердили, что в г. Мурманск нами обнаружено 
самое северное для европейской части России местонахождение D. baltica.
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кругом. D. baltica занесена в Красную книгу РФ 
(2008).

В данной работе для уточнения таксономиче-
ского статуса видов рода Dactylorhiza, найденных 
в ходе экспедиции по Мурманской обл. (2016 г.), 
был использован традиционный анализ морфоло-
гических признаков в сочетании с молекулярными 
методами.

Материалы и методы

Растительный материал D. baltica собран летом 
2016 г. в г. Мурманск.

В исследуемой популяции были взяты фрагмен-
ты вегетативных и генеративных частей растений 
для молекулярных исследований в целях уточне-
ния их таксономического статуса. В анализ были 
также включены гербарные образцы, хранящиеся 
в гербариях MW и МНА (Приложение). Для мо-
лекулярно-филогенетического анализа нами были 
определены ядерные последовательности межген-
ного участка (ITS1-5,8S-ITS2) транскрибируемого 
рибосомного оперона, так как уровень его эволю-
ционной изменчивости попадает в рамки, подходя-
щие для идентификации таксонов и установления 
родственных отношений на уровне родов и видов 
(Baldwin et al., 1995; Cheng et al., 2016). Выделе-
ние ДНК, амплификация и секвенирование участ-
ка (ITS1-5,8S-ITS2) проводили согласно методике, 
описанной в работе Valiejo-Roman et al. (2002). По-
лученные амплификаты были просеквенированы с 
двух цепей. При просмотре хроматограмм участка 
(ITS1-5,8S-ITS2) в программе (Chromas Lite 2.3) у 
анализируемых видов не было отмечено двойных 
пиков и расхождений при прочтении нуклеотид-
ных последовательностей, просеквенированых с 
прямого и обратного праймеров.

Вновь полученные нуклеотидные последова-
тельности видов рода Dactylorhiza аннотированы 
в GenBank (Приложение).

Все ITS-последовательности анализируемых 
видов выравнивали в программе MUSCLE (Edgar, 
2004). Просмотр результатов выравнивания ну-
клеотидных последовательностей и последую-
щую ручную доработку выполняли в программе 
BioEdit version 5.0.9. (Hall, 1999). Набор из 42 вы-
равненных нуклеотидных последовательностей 
ITS 1,2 ярДНК содержит 642 позиции, из которых 
576 – консервативные, 36 – парсимонно-инфор-
мативные и 30 – парсимонно-неинформативные. 
Молекулярно-филогенетические деревья были 
построены по ITS-последовательностям двумя 
способами – методом Mr. Bayes 3.1 (Ronquist, 
Huelsenbeck, 2003) и методом максимальной эко-
номии PAUP* 4.0b8 (Swofford, 2003). Полученные 

топологии деревьев не идентичны, но конгруэнт-
ны в основных узлах. В статье мы приводим стро-
гое консенсусное молекулярно-филогенетическое 
дерево, построенное методом максимальной эко-
номии (рис. 1).

Результаты и обсуждение

Летом 2016 г. в рамках проекта «Ковчег» со-
трудниками ботанического сада и биологиче-
ского факультетата МГУ проведена экспедиция 
по изучению редких видов растений Мурманской 
обл. (сем. Orchidaceae). В г. Мурманск 7 июля на 
склоне холма от Cпасо-Преображенского собора 
в сторону Семёновского озера на сыром злаково-
разнотравном лугу были найдены и обследованы 
локальные популяции двух видов: Dactylorhiza 
baltica, которая впервые обнаружена в Мурман-
ской обл. (7.VII 2016, Варлыгина Т.И., Дегтяре-
ва Г.В., Ефимов С.В., Терентьева Е.И.) (рис. 2), а 
также D. maculata (L.) Soó. Ближайшие находки 
пальчатокоренника балтийского отмечены значи-
тельно южнее – в Ленинградской, Вологодской и 
Архангельской областях (Вахрамеева и др., 2014). 
В последнее десятилетие отмечено расширение 
ареала этого вида в европейской части России, 
в том числе и в северных регионах – находки в 
Архангельской обл. и на юге Республики Каре-
лия (Ефимов, 2018). На севере Мурманской обл. 
встречается только один из родительских видов 
(D. fuchsii), а D. incarnata отсутсвует, поэтому об-
разование здесь спонтанного гибрида представля-
ется маловероятным. Поскольку семена орхидных 
очень мелкие, пылевидные, то более вероятен, по 
нашему мнению, занос семян ветром или на опе-
рении перелетных птиц. 

Фрагмент популяции D. baltica, обнаруженный 
нами на холме, насчитывал 10 особей (8 генератив-
ных в фазе цветения и две имматурные). Растения 
встречались рассеянно по 1–3 экз. Молодые осо-
би располагались вблизи генеративных. Основная 
часть популяции этого вида была обнаружена на 
сыром разнотравном лугу вдоль ручья, протека-
ющего у подножья холма, на котором стоит храм. 
Обследовать ее нам не представилось возможным. 

Растения были определены нами по морфоло-
гическим признакам, в том числе по тем призна-
кам, которые не учтены в работе (Shipunov и др., 
2005) – наличие полого стебля, форма губы цвет-
ка и форма пятен на листьях. У найденных нами 
генеративных особей высота растений достигала 
200–470 мм. Они имели длину соцветия 50–80 мм, 
длину листа 140–175 мм, ширину листа 35–40 мм, 
длину шпорца 6–7 мм, длину губы 6–9 мм и ши-
рину губы 7,5–12 мм, что соответствует данным, 
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приведенным в таблице статьи по D. baltica в Ев-
ропейской России (Shipunov и др., 2005).

Для более точной оценки видовой принад-
лежности найденных растений в анализ были 
включены образцы D. maculata, собранные в 
этом же месте, а также образцы Dactylorhiza 
из 6 популяций, найденных в других районах 
Мурманской обл. (п-ов Рыбачий, Турий мыс, 
окрестности пос. Варзуга). Кроме того, для мо-
лекулярно-филогенетического анализа из базы 
данных GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
nucleotide/) были дополнительно взяты 15 ну-
клеотидных последовательностей (ITS 1, 2) че-
тырех видов рода Dactylorhiza (D. maculata, D. 
majalis, D. fuchsii, D. incarnata) (Приложение). 
Выборку таксонов для молекулярного анализа 
осуществляли, опираясь на предыдущие рабо-
ты (Цвелёв, 2000; Ефимов, 2012; Shipunov et al., 
2005). В качестве внешней группы был исполь-
зован вид Gymnadenia conopsea (L.)R. Br. – так-
сон, близкий к роду Dactylorhiza.

В построенном нами филогенетическом дереве 
виды рода Dactylorhiza формируют 4 хорошо под-
держанные клады (I, II, III и IV), что подтверж-

дает их естественность (рис. 2). В состав клады 
I входят все образцы, собранные на территории 
Мурманской обл., гербарные образцы (114, 115, 
117, 120, 121, 124) и 5 образцов из базы данных 
GenBank. В клады II и III входят образцы из ев-
ропейских популяций (данные GenBank) и гер-
барные образцы, собранные в европейской части 
России (Приложение).

Клада II представлена образцами D. maculata, 
а в состав клады III входят образцы D. incarnata. 
(рис. 1).

При сравнении ITS-последовательностей всех 
анализируемых таксонов рода Dactylorhiza для 
образцов клады I были выявлены синапоморф-
ные замены, которые отличают их от таксонов 
клад II, III и IV. 

В кладе I образцы видов D. baltica и D. fuchsii 
формируют субкладу А. Все проанализирован-
ные образцы D. baltica (96, 119, 120, 124) сгруп-
пировались вместе и образовали высоко под-
держанный компактный кластер а в субкладе А 
(рис. 1). Нуклеотидные последовательности (ITS) 
этих образцов идентичны и имеют замены, кото-
рые маркируют положение образцов D. baltica в 

Рис. 1. Dactylorhiza baltica (Klinge) Orlova в черте г. Мурманск
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этом кластере. Образцы D. fuchsii (115, 117, DQ 
022864, AY699424) занимают сестринскую пози-
цию к группе образцов D. baltica, это указывает 
на их близкородственные отношения и хорошо со-
гласуется с морфологическими данными. Образец 
97, найденный на п-ове Рыбачий, на правом бере-
гу р. Скорбеевка в сырой западине среди кустар-
ничковой тундры был определен в природе как D. 
maculata, но по результатам анализа ITS последо-
вательностей данный образец вошел в группу к D. 
fuchsii. Полученный результат требует дальней-
ших морфологических исследований.

Все образцы D. maculata, собранные на терри-
тории Мурманской обл., гербарный образец 114 
(собранный в Архангельской обл., Устьянский р-н) 
и образцы D. majalis (данные GB) входят в кладу I 
и занимают базальное положение к образцам суб-
клады А. 

Таким образом, результаты морфологического 
и сравнительного молекулярно-филогенетическо-

го анализа подтвердили принадлежность собран-
ных образцов к виду D. baltica.

Обнаруженную нами в результате исследова-
ний в г. Мурманск локальную популяцию в насто-
ящее время можно считать самым северным ме-
стонахождением вида в европейской части России. 

Между кладами II и III, которые сформирова-
ны образцами D. maculata и D. incarnata, два об-
разца D. baltica из базы данных GenBank сгруп-
пированы вместе и образуют самостоятельную, 
высоко поддержанную кладу IV. Это подтверж-
дает предположение группы авторов (Кириллова 
и др., 2018), что данные образцы не относятся к 
D. baltica, которая представляет собой стабили-
зированный гибридогенный вид, возникший при 
гибридизации D. fuchsii × D. majalis (Цвелёв, 
2000) или D. fuchsii × D. incarnata (Ефимов, 
2012; Shipunov et al., 2005). На основании вы-
шеизложенного можно заключить, что образцы 
из клады IV требуют дальнейшего изучения.

Работа выполнена в рамках госзадания МГУ им. М. В. Ломоносова № АААА-А16-116021660049-0: 
сбор материала на территории Мурманской области; при финансовой поддержке Российского научного 

фонда (проект № 14-50-00029): анализ материала морфологическими методами, 
молекулярно-филогенетический анализ.

Список видов, ITS-последовательности 
которых использованы при построении 
молекулярно-филогенетического дерева
D. baltica (96) г. Мурманск, склон холма 

от Cпасо-Преображенского собора в сторо-
ну Семёновского озера, на разнотравно-зла-
ковом лугу, 7.07.2016, Т.И. Варлыгина и др., 
(MW0568629), MN135946; D. baltica (119) Ка-
лужская обл., Козельский р-н, Национальный парк 
«Угра», 27.06.2003, Я.В. Косенко, М.Д. Логачева и 
др., (MW0295297), MN135947; D. baltica (120) 
Московская обл., Национальный парк «Лоси-
ный остров», заболоченный молодой берез-
няк, 18.06.2012, С. Майоров, (MW0295308), 
MN135948; D. baltica (124) Московская обл., 
Талдомский р-н, дер. Дмитровка, 7.07.2008, 
А.В. Щербаков, (MW0295306), MN135949; 
D. fuchsii (115) Владимирская область, Вяз-
никовский р-н, близ дер. Юрышкино, 26.06. 
1971, В.Н. Тихомиров, № 5210, (MW0295415), 
MN135955; D. fuchsii (117) Владимирская обл., 
Вязниковский р-н, окрестности дер. Илев-
ники 13.06.1971, В.Н. Тихомиров, № 5156, 
(MW0295417), MN135956; D. incarnata (118) 

Владимирская обл., Собинский р-н, дер. Ко-
ростылево, 20.06.1971, В.С. Новиков, № 6162, 
(MW0295733), MN135957; D. incarnata (126) 
Владимирская обл., дер. Дубенки, 4.06.1972, 
В.Н. Тихомиров, № 10272, (MW0295737), 
MN135958; D. maculata (89) Мурманская обл., 
Терский р-н, Соловецкий остров на р. Варзуга в 
окрестности пос. Варзуга, на разнотравно-злако-
вом лугу по берегу реки, 1.07.2016, Т.И. Варлы-
гина и др., образец 4, (MW0568638), MN135959; 
D. maculata (90) Мурманская обл., Терский р-н, 
Соловецкий остров на р. Варзуга в окрестности 
пос. Варзуга, на разнотравно-злаковом лугу 
по берегу реки, 1.07.2016, Т.И. Варлыгина 
и др., образец 7, (MW0568637), MN135960; 
D. maculata (91) Мурманская обл., Терский 
р-н, Соловецкий остров на р. Варзуга в окрест-
ности пос. Варзуга, на разнотравно-злаковом 
лугу по берегу реки, 1.07.2016, Т.И. Варлыги-
на и др., образец 2, (MW0568636), MN135950; 
D. maculata (92) Мурманская обл., Терский р-н, 
Соловецкий остров на р. Варзуга в окрестно-
сти пос. Варзуга, на разнотравно-злаковом лугу 
по берегу реки, 1.07.2016, Т.И. Варлыгина и 
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P.G. Issledovaniya geneticheskogo polimorfizma 

др., образец 5, (MW0568638), MN135961; D. 
maculata (94) Мурманская  обл . ,  окрестно-
сти  пос .  Варзуга ,  дорога  к  Святому  источ-
нику,  2.07.2016, Т.И .  Варлыгина и др., обра-
зец 11, (MW0568635), MN135962; D. maculata 
(98) г. Мурманск, вдоль шоссе по ул. Челю-
скинцев, по берегу ручья около дренажного 
желоба, в ивняке, 7.07.2017, Т.И. Варлыгина и 
др., образец 17, (MW0568631), MN135963; D. 
maculata (99) г. Мурманск, вдоль шоссе по ул. 
Челюскинцев, по берегу ручья около дренажно-
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р-н, п-ов Рыбачий, по берегу ручья, впадающе-
го в р. Скорбеевка, 9.07.2017, Т.И. Варлыгина 
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р-н, Кандалакшский государственный природ-
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UPDATE OF THE NORTHERN BORDER OF AREAL DACTYLORHIZA 
BALTICA (KLINGE) ORLOVА (ORCHIDACEAE)

T.I. Varlygina1, G.V. Degtjareva2,  S.V. Efi mov3, T.H. Samigullin4, E.I. Terentieva5

During investigation of vegetation in the Murmansk, small local populations of Dactylo-
rhiza baltica and D. maculata have been found and examined. As species of genus Dactylorhiza 
cannot be easily distinguished using morphological methods due to high intraspecifi c vari-
ability of morphological traits, for more precise assessment of species authenticity of the found 
plants, the traditional analysis of morphological features has been used in combination with the 
molecular-genetic analysis (ITS 1,2) of 18S – 26S nuclear ribosomal DNA. In plotted dendro-
grams, samples of D. baltica form a separate, highly supported cluster, which also agrees with 
morphological traits. The obtained results suggest that the small local population revealed in the 
Murmansk corresponds to the northernmost point of D. baltica area distribution.

Keywords: Dactylorhiza, Orchidaceae, Murmansk region, phylogeny, ITS.
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 Род Phallus Junius ex L., или Веселка – широко 
распространенный род базидиальных грибов. Не-
обычная форма плодовых тел стала причиной вы-
бора родового названия. Максимальное видовое 
разнообразие отмечается в Китае и Юго-Восточ-
ной Азии. Форма и характер поверхности шляпки, 
цвет шляпки, ножки, вольвы и мицелиальных тя-
жей – важные признаки, использующиеся во вну-
триродовой таксономии и видовой идентифика-
ции (Kreisel, 1996). Наличие сеточки, или индузия, 
считалось ранее отличительным признаком близ-
кого рода Dictyophora Desv. (Cunningham, 1944). 
Однако были описаны и внутривидовые таксоны 
с рудиментарным индузием в роде Phallus, напри-
мер P. impudicus f. subindusiatus Pilat (Flora ČSR, 
1958). В конце XX в. было предложено включить 
виды рода Dictyophora в состав Phallus sensu lato 
(Kreisel, 1996), при этом виды с индузием были 
помещены в подроды Endophallus (индузий руди-
ментарный) и Phallus (индузий есть, но может от-
сутствовать). 

Наиболее полный определительный ключ со-
держится в работе «A tentative key to identify the 
species of Phallus» (Calonge, 2005). После 2005 г. 
были описаны еще несколько новых для науки ви-
дов. Всего известны более 30 видов этого приме-
чательного рода. 

Видовое разнообразие рода Phallus в Европе 
невелико. Здесь отмечены 2 вида, не имеющие ин-
дузия: P. impudicus и P. hadriani. Достаточно ред-
кая форма P. impudicus f. subindusiatus с очень ко-
ротким (не более 2 см) индузием описана в Чехии 
(Flora ČSR, 1958). Изредка отмечаются экземпля-
ры с достаточно длинным (до 4–5 см) индузием. 
Такие экземпляры поначалу определялись либо 
как P. duplicatus (≡ Dictyophora duplicata) (Ulbrich, 
1932; Flora ČSR, 1958; Перова, Горбунова, 2001; 
Дудка и др., 2004), либо как P. impudicus var. 
togatus (Pegler et al., 1995). Эта позиция нашла 
отражение и в Красной книге Российской Феде-
рации, где P. duplicatus указан как редкий, но до-
статочно распространенный на территории РФ 
вид (Ребриев, 2008). 

Подробное морфологическое исследование ев-
ропейских образцов позволило выявить их явные 
отличия от P. duplicatus и описать новую вариа-
цию P. impudicus var. pseudoduplicatus (Andersson, 
1989). По мнению Крайзеля, данная вариация рас-
пространена не только в Европе, но также в Африке 
и предположительно в Азии (Kreisel, Hausknecht, 
2009). Полагаясь на эту информацию, восприня-
тую некритично, мы предварительно определяли 
образцы с коротким индузием из разных регионов 
России как P. impudicus var. pseudoduplicatus. Од-
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нако, учитывая значительное таксономическое 
разнообразие рода Phallus в Азии, в том чис-
ле  наличие нескольких видов с индузием, мы 
сделали заключение о необходимости ревизии 
материала (Светашева и др., 2017). Этот вывод 
подкреплялся тем, что существуют некоторые 
незначительные морфологические отличия у 
плодовых тел азиатских образцов (в частно-
сти, их размеры немного меньше в ряде случа-
ев). Открытым остается вопрос и об истинном 
таксономическом статусе Dictyophora sibirica 
Lavrov, описанном из окрестностей Томска, Ре-
спублики Алтай (Лавров, 1936) и отнесенном 
в синонимы P. duplicatus (Васильков, 1954). 
В оригинальном описании Н.Н. Лавровым не 
указаны голотип и местонахождение изучен-
ных образцов. В Микологическом гербарии 
Ботанического института им. В.Л. Комарова 
РАН хранится образец LE 1582, информация 
на этикетке которого идентична одной из двух 
указанных Н.Н. Лавровым находок. Этот об-
разец, собранный в окрестностях Томска в 1933 г., 
выбран нами в качестве лектотипа. Прдставляется 
необходимым дальнейшее изучение материала с 
применением молекулярно-генетических методов.

Сложность достоверной идентификации об-
разцов Phallus заключается в том, что зрелые 
плодовые тела очень недолговечны. После того, 
как спороносная часть (глеба) обнажается, она 
за очень короткое время (обычно менее суток) 
частично съедается привлеченными специфиче-
ским запахом насекомыми, частично прилипает 
к их телам и разносится в разных направлениях. 
Оставшееся плодовое тело быстро разрушается 
беспозвоночными и загнивает. Даже собранное 
в хорошем состоянии плодовое тело при герба-
ризации сильно меняет форму и окраску, в связи 
с чем желательно провести фотофиксацию пло-
доношения в естественных условиях. Взятие 
образца для ДНК-анализа при таких условиях 
затруднено. Для анализа пригодны только та-
кие  части, как глеба и мицелиальные тяжи, но в 
обоих случаях крайне велик риск контаминации 
чужеродной ДНК. В этих целях удобнее исполь-
зовать нераскрытые базидиомы, но при их гер-
баризации мы не можем получить практически 
никакой информации о морфологии. Поэтому 
для достоверного определения видовой принад-
лежности образцов Phallus требуется наличие 
нескольких базидиом разной степени зрелости 
и их фотофиксация.

В 2017 г. в Новосибирске было найдено не-
сколько плодовых тел Phallus sp. с коротким ин-

дузием (рисунок). Поскольку раскрытые плодо-
вые тела были уже на разной стадии загнивания и 
спороносная часть (глеба) отсутствовала, осуще-
ствить гербаризацию не удалось, проведена только 
их фотофиксация. Нераскрытые тела были собра-
ны для дальнейшего изучения. 

Материалы и методы

Морфология 

Сушку нераскрытых плодовых тел проводили 
при комнатной температуре. Морфологические 
признаки раскрытых плодовых тел (цвет, форма, 
размеры) изучали по фотоснимкам. Образец хра-
нится в личной коллекции Ю.А. Ребриева (YuR). 
Споры брали из гербаризированного нераскры-
того плодового тела. Их изучали в 5%-м водном 
растворе КОН с помощью светового микроскопа 
«Микмед-6» .

Выделение ДНК, ПЦР, секвенирование

Небольшой фрагмент мицелия растирали в 
пробирке с шариками оксида циркония в рота-
ционном гомогенизаторе «Precellys Evolution». 
Выделение ДНК проводили с использованием 
CTAB-буфера [0,5 M NaCl, 10 мM Tris-HCl (pH 
7,5), 10 мM EDTA, 2% (w/v) CTAB] по стан-
дартному протоколу экстракции (Griffith, Shaw, 
1998). Для амплификации рДНК, включающей 
фрагмент гена 18S, внутренний транскрибируе-
мый спейсер ITS1, ген 5.8S, внутренний транс-
крибируемый спейсер ITS2 и фрагмент гена 28S, 
были использованы универсальные праймеры 
ITS1 и ITS4 (TCCGTAGGTGAACCTGCGG/ 
TCCTCCGCTTATTGATATGC) с применени-
ем стандартных ПЦР-протоколов (White et al, 
1990).

ПЦР проводили, используя готовые наборы 
«PCR core» компании «Изоген». Режим ампли-
фикации: 96 °C – 3 мин, 30 циклов: 1) 94 °C – 30 
с; 2) 55 °C – 30 с; 3) 72°C – 30 с; 72°C – 3 мин. 
Хранение осуществляли при +4 °C. Разделение 
фрагментов ДНК, полученных в результате ам-
плификации, проводили стандартным электро-
форезом в 1,5%-м агарозном геле с добавлением 
EtBr. В качестве буферной системы использовали 
Tris-борат-ЭДТА-буфер (TBE). После электро-
фореза гели анализировали в УФ-свете. Ампли-
кон экстрагировали из геля с помощью набора 
«CleanUp» компании «Евроген». Секвенирование 
последовательностей проводила компания «Евро-
ген». ДНК секвенировали с помощью набора реак-
тивов «BigDye®Terminator v3.1 Cycle Sequencing 
Kit» («Applied Biosystems», США) на автомати-
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ческом секвенаторе «Applied Biosystems 3730 xl» 
(«Applied Biosystems», США). Полученные после-
довательности нуклеотидов применяли для поиска 
соответствия в GenBank для видового определения 
с использованием программы BLASTn.

Результаты

В 2018 г. была проведена молекулярно-гене-
тическая идентификация образца, собранного в 
Новосибирске и хранящегося в личной коллекции 
Ю.А. Ребриева (YuR). Результаты секвенирования 
участка ITS1-5.8S-ITS2 р-ДНК показали прак-
тически полную идентичность нашего образца 
Phallus ultraduplicatus (рисунок). Последний вид, 
недавно описанный в Китае из провинции Ляонин 
(Adamcik et al., 2015), морфологически сходен с P. 

Плодовое тело Phallus ultraduplicatus YuR 3374

impudicus var. pseudoduplicatus. Ниже приведено 
краткое описание P. ultraduplicatus, сделанное по 
данным типового описания. 

Phallus ultraduplicatus X-D Yu, Wei Lv, Shu-Xia 
Lv, Xu-Hui Chen, Qin Wang, Crypt. Mycol. 36(2): 
146, 2015.

Нераскрытые базидиомы яйцевидные до 
субшаровидных, их размер составляет (7–8) × 
(8–9) см, часто покрыты прижатыми войлочными 
красноватыми чешуйками, с беловатым ветвящим-
ся ризоморфом (диаметр 2–3 мм). 

Раскрытые базидиомы имеют высоту 19–
25 см. Ножка цилиндрическая, белая, полая, 
ячеистая. Головка коническая, 4–5 см высотой, 
с перфорированным диском диаметром 3–5 мм 
в верхней части, глубоко сетчато-ячеистая, 

Сравнение таксономически значимых признаков обсуждаемых видов 
Длина индузия, 

мм Ячеи индузия Перидий Споры, мкм

P. ultraduplicatus 20–40

ячеи уменьшаются 
в диаметре по 
направлению к 
нижнему краю

часто покрыт 
прижатыми 
красноватыми 
чешуйками, от 

беловато-кремового              
до красноватого

(4,0–5,0) × (1,5–2,0) 

P. impudicus var. 
pseudoduplicatus 40–50 широкие 

многоугольные 
белый до светло-
кремового, гладкий (4,0–5,6) × (1,8–2,8)

D. sibirica

15–20 
(соединен 
с ножкой 

более рыхлой 
тканью)

неправильные, 
округлые,                                  

у края 0,5–1,0 мм,                   
в середине вытянутые 
вертикально, 2.5–3 мм

белый (3,0–4,0) × 2,0
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белая под глебой. Глеба коричневато-оливко-
вая до темно-зеленовато-оливковой, слизи-
стая. Запах сильный, неприятный. Индузий 
2–4 см длиной, хрупкий, с многоугольными 
ячеями, постепенно уменьшающимися в раз-
мерах книзу. Вольва желатинозная, от белова-
то-кремовой до красноватой. 

Базидиоспоры имеют размер (4,0–5,0) × (1,5–
2,0) мкм, эллипсоидные, гладкие, тонкостенные, 
гиалиновые. 

Изученный материал. 54°83′ с.ш., 83°12′ в.д., 
Новосибирская обл., Новосибирск, ЦСБС СО 
РАН, дубовая посадка, на почве. 29.VII 2017 
Д.В. Агеев. YuR 3374, GenBank MK965097.

Обсуждение

Идентичность нуклеотидных последователь-
ностей маркерных участков nrITS1-5.8S-ITS2 сви-
детельствует в пользу принадлежности нашего 
образца виду P. ultraduplicatus. Небольшое отли-
чие заключается в наличии упоминаемых в опи-
сании красноватых чешуек на перидии и иногда 
красновато окрашивающейся вольвы. Изученный 

нами образец морфологически очень сходен с P. 
ultraduplicatus, а отмеченные различия могут быть 
результатом внутривидовой изменчивости. В то же 
время морфологические признаки доступных нам 
образцов с коротким индузием очень точно совпа-
дают и с описанием Dictyophora sibirica. Однако 
вопрос, являются P. ultraduplicatus и D. sibirica 
самостоятельными видами или синонимами, не 
может быть решен без молекулярно-генетического 
анализа типового материала последнего. Сравне-
ние таксономически значимых признаков обсуж-
даемых видов приведено в таблице.

Имеющиеся в личной коллекции Ю. Ребриева 
образцы рода Phallus позволяют сделать вывод, 
что обнаруженный вид может быть достаточно 
широко распространен в азиатской части России. 
Так, морфологически идентичные образцы собра-
ны не только в Новосибирской обл., но и в Красно-
ярском, Приморском, Хабаровском краях, в Иркут-
ской и Томской областях. Тем не менее, делать уве-
ренные выводы преждевременно до проведения 
более масштабных молекулярных исследований с 
привлечением доступного материала. 
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THE FIRST RECORD OF PHALLUS ULTRADUPLICATUS (PHALLACE-
AE, BASIDIOMYCETES) IN RUSSIA 

Y.A. Rebriev1, D.V. Ageev2,  L.Y. Kokaeva3,  O.N. Yaroslavtseva4

The paper is devoted to the fi rst record of Phallus ultraduplicatus in Russia. Some views 
on the taxonomic position of Phallus specimens with indusium collected in Europe and Rus-
sia are discussed. Short description of Phallus ultraduplicatus is given with the differences 
from morphology similar species. This species looks like broadly distributed in Asian part of 
Russia. Dictyophora sibirica described in 1936 and very similar in morphology with Phallus 
ultraduplicatus. For clarifi cation of taxonomic relationships of Dictyophora sibirica and Phal-
lus ultraduplicatus further studies using molecular-genetic methods are needed.

Key words: Dictyophora, Phallaceae, gasteromycetes, genetic identifi cation, new fi nds.
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