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ВВЕДЕНИЕ
Кумжа (Salmo trutta L., сем. Salmonidae) – 

пластичный вид со сложной популяционно-ге-
нетической структурой, представленный про-
ходной, озерной и ручьевой формами, обитает 
в водоемах северного полушария (бассейн Ат-
лантического океана) и является одним из цен-
нейших промысловых видов лососевых рыб [14].  
Условия жизни в речной период чрезвычайно 
важны для пополнения популяции кумжи. Пе-
риод раннего онтогенеза рыб характеризуется 
существенными морфологическими и функцио-
нальными преобразованиями, сопровождающи-

мися кардинальными перестройками клеточно-
го метаболизма [8]. Процессы роста и развития 
обеспечиваются деятельностью целого комплекса 
механизмов, среди которых особую роль играют 
биохимические механизмы обмена белковых и 
нуклеиновых компонентов клетки [22]. Лизосо-
мы, содержащие комплекс гидролитических фер-
ментов, способных расщеплять все органические 
компоненты клетки, выполняют важную реконс-
труктивную и защитную функцию, обеспечивая 
метаболические превращения в организме, в том 
числе в периоды раннего развития и интенсив-
ного роста [1], [3], [10]. Поэтому представлялось 
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АКТИВНОСТЬ ЛИЗОСОМАЛЬНЫХ ГИДРОЛАЗ У МОЛОДИ КУМЖИ 
(SALMO TRUTTA L.) ИЗ ПРИПОЛЯРНОЙ РЕКИ ОЛЬХОВКА*

Исследовали динамику активности лизосомальных ферментов (катепсинов В и D, ДНКазы и РНКазы) 
у молоди кумжи Salmo trutta L. возраста 0+, 1+, 2+, 3+ и 4+, отловленной в летний сезон (июнь 2015 
года) в р. Ольховка, расположенной на Терском берегу Кольского полуострова (бассейн Белого моря). 
Показано, что динамика удельной активности лизосомальных гидролаз у молоди кумжи в речной 
период жизни коррелирует с интенсивностью роста молоди на разных этапах ее развития. 
Сравнительно высокие значения исследуемых ферментов обнаружены у сеголеток (личинок возрас-
та 0+). У мальков кумжи возрастных групп 1+, 2+, 3+ и 4+ более высокие значения активности лизо-
сомальных гидролаз (за исключением ДНКазы) обнаружены в печени в сравнении со скелетными 
мышцами. Эти результаты отражают участие лизосомальных ферментов нуклеинового и тесно свя-
занного с ним белкового метаболизма в процессах роста и раннего развития лососевых рыб, особен-
но на этапе их выхода из нерестовых гнезд (0+).
Ключевые слова: молодь кумжи, раннее развитие, лизосомальные протеиназы, лизосомальные нуклеазы
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интересным провести исследование динамики 
изменения активности лизосомальных фермен-
тов в процессе роста молоди кумжи начиная с 
этапа выхода личинок из нерестовых гнезд и до 
возраста 4+. 

В настоящей статье приводятся данные о 
динамике активности лизосомальных нуклеаз 
(РНКазы и ДНКазы) и протеиназ (катепсинов В 
и D) у кумжи разных возрастных групп (0+, 1+, 
2+, 3+ и 4+), отловленной в одном биотопе – при-
полярной реке Ольховка (бассейн Белого моря). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе были использованы химические ре-

агенты и субстраты протеиназ и нуклеаз, произ-
веденные «Sigma-Aldrich» (США); приборы ЦКП 
НО ИБ КарНЦ РАН: гомогенизатор Tissue Lyser 
LT (Qiagen, Германия), центрифуга Allegra 64R 
(Beckman Coulter, США), термостатирующая во-
дяная баня UT-4334 (Россия), спектрофотометр 
СФ-2000 (ЗАО «ОКБ-Спектр», Россия).
Материал

Отлов молоди кумжи разных возрастов прово-
дили на пороговых и перекатных участках реки 
Ольховка в середине июня (температура воды 
11,5 °С) с помощью аппарата электролова Fa-2 
(«Фирма», Норвегия). Состав и объем кормовой 
базы для молоди кумжи, ведущей в речных усло-
виях оседлый образ жизни на индивидуальных 
микростациях на порогах и перекатах, идентичен 
и содержит различные виды воздушных и назем-
ных насекомых, а также водных организмов – ли-
чинок ручейников, нимф поденок и веснянок [14]. 
Основной прирост молоди происходит летом, при 
температуре воды 10–17 °С. После вылова мо-
лодь выдерживали около суток в садках, затем 
помещали в жидкий азот и транспортировали в 
лабораторию для дальнейших биохимических 
исследований. 

Количественное содержание растворимого 
белка в тканях (мг/г ткани) определяли по мето-
ду М. Бредфорд [19], используя в качестве стан-
дарта бычий сывороточный альбумин.
Определение активности лизосомальных 
ферментов
Активность лизосомальных протеиназ. Цис-

теиновая протеиназа, катепсин В (КФ 3.4.22.1), 

и аспартатная, катепсин D (КФ 3.4.23.5), – основ-
ные протеиназы лизосом [18]. После гомогени-
зации образцов в соотношении 1 : 10 (вес/об.) в 
растворе 0,25 М сахарозы с добавлением 0,01 % 
Тритона Х-100 (Merck) (1200 об./мин, 60 с) и их 
центрифугирования (10 000 g, 30 мин), в супер-
натанте определяли активность катепсина В по 
расщеплению 0,065 M раствора этилового эфи-
ра гидрохлорида N-бензоил L-аргинина в 0,1 M 
ацетатном буфере (pH 5,0) [24] и катепсина D по 
гидролизу 1 %-го бычьего гемоглобина в 0,1 М 
ацетатном буфере (рН 3,6) согласно модифици-
рованному методу Ансона [16]. Активность ка-
тепсинов B и D (ед. акт.) выражали в единицах 
изменения оптического поглощения при Е525 и 
Е280 соответственно, на 1 мг белка за 1 ч инку-
бации (37 °C).
Активность лизосомальных нуклеаз. Опреде-

ление активности РНКазы (КФ 3.1.4.23) и ДНК-
азы (КФ 3.1.4.6) проводили по методам А. П. Ле-
вицкого с соавт. [4] и А. А. Покровского с соавт. 
[9]. В качестве субстратов использовали 0,1 % 
растворы РНК и ДНК в 0,2 М ацетатном буфере 
(pH 5,2 и 5,0 соответственно). Количество низко-
молекулярных продуктов гидролиза нуклеино-
вых кислот определяли спектрофотометрически 
при 260 нм после осаждения нерасщепленных 
нуклеиновых кислот и их крупных фрагментов 
0,5 М раствором хлорной кислоты или 0,25%-ным 
уранилацетатом в 0,5 М хлорной кислоте (для 
ДНК и РНК соответственно). Активность фер-
ментов выражали в условных единицах (ед. акт.) 
изменения оптического поглощения при 260 нм 
в расчете на 1 мг белка за 1 ч инкубации (30 °C).

Полученные данные обработаны статистичес-
ки с помощью Microsoft Offi ce Excel 2007. Резуль-
таты представлены в виде средних и их ошибок 
(М ± m). Достоверность различий оценивалась 
по непараметрическому критерию U Вилкоксо-
на – Манна – Уитни при уровне значимости р ≤ 
0,05 [2].

Экспериментальные работы выполнены с 
использованием оборудования ЦКП Института 
биологии КарНЦ РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ 
В табл. 1 приведены данные, свидетельству-

ющие о том, что в течение первого года жизни 

Таблица 1
Р а з м е р н о - в е с о в ы е  х а р а к т е р и с т и к и  м о л о д и  к у м ж и  S a l m o  t r u t t a  L . ,  n  =  5

Показатели Возраст
0+ 1+ 2+ 3+ 4+

Длина тела, см 2,6 ± 0,10 5,4 ± 0,3 9,1 ± 0,4 13,3 ± 0,6 16,5 ± 0,2
Масса тела, г 0,11 ± 0,1 1,5 ± 0,1 7,28 ± 0,6 22,56 ± 0,4 46,4 ± 0,5

n 6 5 5 5 5
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(от 0+ до 1+) масса тела молоди кумжи возрас-
тает более чем в 10 раз. Затем масса исследуе-
мой молоди увеличивается меньшими темпами: 
в возрасте 2+, 3+ и 4+ она выше по сравнению с 
сеголетками в 5, 3 и 2 раза соответственно. Длина 
молоди кумжи от стадии 0+ до 4+ увеличивается 
линейно примерно в 8 раз – от 2,6 до 16,5 см.

Результаты изучения динамики активности 
исследуемых лизосомальных гидролаз (катеп-
синов и нуклеаз) у молоди кумжи различных 
возрастов представлены в табл. 2.

Максимальная активность исследуемых фер-
ментов обнаружена у молоди кумжи возраста 
0+. В данной группе активность ферментов оп-
ределяли в целом организме личинки, посколь-
ку ее вес составлял всего 0,11 г (табл. 1), что не 
давало возможности препарировать ее органы. 
На последующих стадиях роста и развития мо-
лоди активность ферментов определяли в пече-
ни и скелетных мышцах, которые, как известно, 
составляют до 70 % веса тела личинки кумжи. 
Активность катепсинов В и D в печени и мышцах 
молоди кумжи по мере роста и развития от ста-
дии 1+ до стадии 4+ изменялась незначительно с 
тенденцией к снижению и составляла от таковой 
на стадии 0+ (сразу после выхода из нерестовых 
гнезд) примерно 25 % для катепсина В, 2 и 11 % 
в печени и мышцах соответственно для катепси-
на D. Такие же возрастные тенденции были обна-
ружены в изменении активности лизосомальных 
нуклеаз: активность РНКазы и ДНКазы снижа-
лась приблизительно на 43 и 28 % в печени и на 
43 и 38 % в мышцах соответственно по отноше-
нию к таковой у личинок возраста 0+. При этом 
значения ДНКазной активности у молоди кум-
жи всех исследуемых возрастов были примерно 
втрое ниже РНКазной. В печени молоди всех 
возрастных групп была выявлена сравнительно 
более высокая активность изученных гидролаз, 

чем в мышцах. Эти изменения активности лизо-
сомальных ферментов сопровождались увели-
чением содержания растворимого белка по мере 
роста и развития рыб (рисунок).

Содержание растворимого белка у молоди кумжи разных 
возрастов (0+, 1+, 2+, 3+, 4+), n = 5

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Показанное увеличение массы тела кумжи 

по мере развития от сеголеток до пестряток и 
смолтов (2+…5+) отражает интенсивность рос-
та молоди, напрямую связанную с накоплением 
костной и мышечной тканей, причем последняя 
играет особенно важную роль в ростовых про-
цессах у рыб [20]. В данном исследовании пока-
зано, что наиболее значительный прирост массы 
тела наблюдается на первом году жизни молоди. 
Анализ данных показал, что темп роста молоди 
кумжи в данном регионе значительно выше, чем 
молоди атлантического лосося. Например, сего-
летки рыб, выловленные в одни и те же сроки 
(сентябрь 2004 года) из близко расположенных 
водоемов, значительно различались по длине 
и массе. Длина АВ сеголетков кумжи из ручья 
Ольховка на 25 %, а вес на 133 % превышали ана-
логичные показатели сеголетков лосося из р. Ин-

Таблица 2
А к т и в н о с т ь  л и з о с о м а л ь н ы х  г и д р о л а з  ( к а т е п с и н о в  и  н у к л е а з )  у  м о л о д и  к у м ж и 

р а з н ы х  в о з р а с т о в ;  n  =  5

Орган Возраст
Активность ферментов, ед. акт.

Катепсин B Катепсин D Кислая РНКаза Кислая ДНКаза

Личинка целиком 0+ 1,80 ± 0,10 2,00 ± 0,15 0,46 ± 0,06 0,16 ± 0,05

Печень

1+ 0,60 ± 0,0 0,30 ± 0,0 0,31 ± 0,00 0,07 ± 0,00

2+ 0,50 ± 0,10 0,14 ± 0,03 0,20 ± 0,02 0,07 ± 0,02

3+ 0,50 ± 0,02 0,25 ± 0,04 0,18 ± 0,01 0,07 ± 0,02

4+ 0,55 ± 0,02 0,20 ± 0,06 0,14 ± 0,01 0,05 ± 0,00

Мышцы

1+ 0,47 ± 0,06 0,07 ± 0,01 0,17 ± 0,02 0,07 ± 0,02

2+ 0,37 ± 0,06 0,04 ± 0,0 0,14 ± 0,03 0,07 ± 0,03

3+ 0,33 ± 0,08 0,02 ± 0,0 0,11 ± 0,03 0,06 ± 0,01

4+ 0,50 ± 0,07 0,003 ± 0,0 0,11 ± 0,01 0,05 ± 0,00
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деры. Сходная картина наблюдалась и для более 
старших возрастных групп лососевых рыб. Так, 
пестрятки кумжи (1+) из ручья Собачий были 
больше по длине и массе (на 49 и 190 % соответс-
твенно) пестряток лосося из близко расположен-
ного ручья Пятка. Ранее было показано [15], что 
в возрасте 2+ у молоди кумжи показатели длины 
и массы также выше, чем у лосося (на 58 и 338 % 
соответственно).

Процесс роста – преобразования пищевых ве-
ществ и энергии – имеет у рыб свои особенности, 
связанные с его недетерминированностью, в ос-
нове которой лежит преобладание синтетических 
процессов над катаболическими на протяжении 
всего жизненного цикла [5], [21], [23], [25]. Интен-
сивность белковой деградации служит регуля-
торным фактором недетерминированного роста 
рыб, свойственного большинству представителей 
класса Костистых рыб (Teleostei), включая лосо-
севых. Синтезированные белки используются 
не только для построения структур и тканей 
молоди рыб, но и выполняют каталитическую 
и регуляторную функции в организме. Уровень 
активности основных лизосомальных протеиназ 
рыб – катепсинов В и D – у сеголеток (0+) кумжи 
имеет сравнительно высокие значения, свиде-
тельствующие о высокой интенсивности лизосо-
мального протеолиза, связанной, скорее всего, с 
задачами обеспечения «строительными блоками» 
(аминокислотами и пептидами) биосинтетичес-
ких процессов накопления белка, необходимого 
для последующих структурных преобразований 
растущей молоди в период, когда завершается эн-
догенное питание и начинается переход на сме-
шанное питание (при повышении температуры 
воды выше 11 °С, июнь, 500 градусо-дней). Далее, 
по мере роста и развития молоди кумжи, актив-
ность катепсинов в исследуемых органах изме-
няется незначительно (вариабельность 15–20 %), 
оставаясь на более низком уровне по сравнению 
с таковой у личинок после выклева и выхода из 
нерестовых гнезд (возраста 0+). В печени моло-
ди кумжи всех изученных возрастов активность 
лизосомальных протеиназ, особенно катепсина 
D (в 5 раз), выше, чем в мышцах, что связано, 
вероятнее всего, с более высокой метаболической 
и функциональной (прежде всего синтетической) 
активностью печени. 

Кислые нуклеазы (РНКаза и ДНКаза), локали-
зованные в лизосомах, участвуют в расщеплении 
межнуклеотидных фосфодиэфирных связей в мо-
лекулах нуклеиновых кислот, которые, как извес-
тно, отвечают за передачу и хранение наследс-
твенной информации, а также ее реализацию в 
процессе трансляции, то есть биосинтеза белка 
в организме [11], [12], [17], [26]. Кислые нуклеазы 
осуществляют деградацию выполнивших свои 
функции биополимеров, тем самым обеспечивая 
организм компонентами для синтеза новых нук-
леиновых кислот, принимающих участие в био-
синтезе необходимых на новом этапе белковых 
веществ. Максимальная активность нуклеаз, так 
же как и протеиназ, обнаружена у сеголеток (0+) 
кумжи после их выхода из нерестовых гнезд. Ра-
нее для молоди лосося было показано, что наибо-
лее активные метаболические изменения связаны 
именно с ростом личинок в первый год жизни [5], 
[6], [7], [8], [13]. Можно полагать, что изменения 
уровня активности лизосомальных протеиназ 
(катепсинов В и D) и нуклеаз (РНКазы и ДНК-
азы) у молоди кумжи связаны с различиями в со-
отношениях процессов синтеза и деградации на 
разных стадиях развития личинок. В ранний пе-
риод развития у рыб, как уже указывалось выше, 
преобладают синтетические процессы. Продук-
ты, образующиеся при действии лизосомальных 
гидролаз у сеголеток кумжи, используются для 
компенсации пластических и энергетических 
затрат растущего организма, необходимых для 
метаболической перестройки при переходе от од-
ной стадии развития мальков к другой. Успешная 
трансформация парров кумжи ведет к формиро-
ванию смолтов, способных к миграции в море 
для последующего нагула. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выявленная динамика активности лизосо-

мальных гидролаз у молоди кумжи в речной пе-
риод жизни свидетельствует о наличии корреля-
ции между активностью исследуемых ферментов 
и возрастом рыб, что указывает на участие лизо-
сомальных ферментов в перестройках нуклеино-
вого и тесно связанного с ним белкового обмена, 
сопровождающих процессы роста и раннего раз-
вития лососевых рыб, особенно на этапе выхода 
личинок из нерестовых гнезд. 

* Работа выполнена при финансовой поддержке Российского научного фонда, проект №14-24-00102 «Лососевые рыбы 
Северо-Запада России: эколого-биохимические механизмы раннего развития». 
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ACTIVITY OF LYSOSOMAL HYDROLASES IN JUVENILE TROUT (SALMO TRUTTA L.) 
FROM THE SUBPOLAR RIVER OL’HOVKA

The dynamics of the activity of lysosomal enzymes (cathepsins B and D, DNAse and RNAse) in young salmon trout Salmo trutta 
L. (0+, 1+, 2+, 3+ and 4+) collected during the summer (June, 2015) from the Ol’khovka River, located on the Tersky Coast of the 
Kola Peninsula (the White Sea basin) was studied. It is shown that the dynamics of the activity of lysosomal hydrolases in juvenile 
trout during the river period of life points to a correlation between the specifi c activity (per mg protein) and the growth and devel-
opment stage of juveniles. Relatively high values of the studied enzymes were found in the young’s-of-the-year (0+).The activity 
of lysosomal hydrolases was studied in the liver and muscles of trout juveniles (1+, 2+, 3+ and 4+) and the highest enzyme activity 
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values (except DNAse) were detected in the liver. These results indicate that the lysosomal enzymes are involved in compensatory 
transformations of the nucleic metabolism and in closely related protein metabolism during the growth and development processes 
of these salmonids, especially when leaving their spawning nests (0+).
Key words: juvenile salmon trout, early development, lysosomal proteases, lysosomal nucleases
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ПОЛИМОРФИЗМ ПЫЛЬЦЫ PINUS SYLVESTRIS L. И LARIX SIBIRICA LEDEB. 
ГОРОДА МУРМАНСКА

Представлены данные палинологических исследований Pinus sylvestris и Larix sibirica в г. Мурманске. 
Исследования пыльцы проводили ацетокарминовым методом. При палинологическом анализе 
P. sylvestris выделено 11 морфологических аномалий развития пыльцы: с редуцированным содержи-
мым, без содержимого, без воздушных мешков, с редуцированными воздушными мешками, одно-
мешковые, двухразномешковые, гипертрофированные с тремя воздушными мешками, карликовые с 
наростами на экзине, с разрывами экзины, гигантские и карликовые. В образцах контроля доля те-
ратоморф составляет 15,6 %, на площадках города варьирует от 54,2 до 70,6 %. Наиболее высока доля 
пыльцы без содержимого (10,8–28 %) и с редуцированным содержимым (9–18,6 %). В протестиро-
ванных образцах пыльцы L. sibirica выделено пять морфологических аномалий развития: без содер-
жимого, с редуцированным содержимым, с нарушениями экзины, гигантские, карликовые. 
В г. Мурманске доля тератоморф варьирует от 76 до 80,7 %, что выше контрольных значений в 2,5–3 
раза. Большая часть аномальных зерен представлена пыльцой с редуцированным содержимым (57,6–
63,7 %) и без содержимого (11,4–18,2 %). Значительно реже встречаются гигантские, карликовые 
пыльцевые зерна и пыльца с нарушениями экзины. Согласно палинологической шкале экологичес-
кого районирования территорий Н. А. Калашник, территория г. Мурманска является критически 
загрязненной. 
Ключевые слова: палиноморфология, тератоморфизм, Pinus sylvestris, Larix sibirica, Мурманск

Экологическая палинология – одно из самых 
молодых направлений палинологической науки. 
В условиях экологического стресса полиморфизм 
пыльцы значительно усиливается: возрастает ко-
личество патологий пыльцевых зерен и общий 
процент тератоморфоза. Загрязнение городской 
среды по своей специфике представляет посто-
янно действующий геохимический фактор. Фор-
мирующиеся при этом геохимические аномалии 
обусловливают возникновение неспецифических 
ответных биологических реакций растений [22], 
в частности изменения в ходе микроспорогенеза. 
В последнее время на урбанизированных терри-
ториях Северо-Запада России активно проводят-
ся эколого-палинологические исследования [5], 
[9], [10], [14], однако в городах Мурманской об-
ласти они пока немногочисленны [2], [8]. 

Исследования выполнены в г. Мурманске – 
крупнейшем в мире городе за Полярным кругом 
(68°58′ с. ш., 33°05′ в. д.). Основные источники за-
грязнения атмосферы города: Мурманские ТЭЦ, 
Мурманский морской порт, завод по термической 

обработке твердых бытовых отходов, автотранс-
порт. Специфическими загрязнителями являют-
ся сажа, формальдегид, летучие органические 
соединения, углеводороды [4]. Экологическая 
ситуация в городе в последние годы стала ухуд-
шаться за счет повышения объемов перевалки 
угля открытым способом Мурманским морским 
портом, использования мазута низкого качества 
местными ТЭЦ, увеличения автотранспортной 
нагрузки. 

Pinus sylvestris L. (сосна обыкновенная) час-
то встречается в составе зеленых насаждений 
городов Мурманской области. В Мурманске 
она произрастает в составе сохранившихся ес-
тественных участков притундровых лесов. 
P. sylvestris высоко чувствительна к техноген-
ному загрязнению, и ее часто используют в ка-
честве тест-объекта состояния окружающей 
среды [2], [11]. [20]. В условиях экологического 
стресса у сосны увеличивается число аномалий 
развития и общий процент тератоморфоза пыль-
цы [10]. 
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Larix sibirica Ledeb. (лиственница сибирская) в 
Мурманской области является интродуцирован-
ным видом и достаточно широко используется 
для озеленения городов. В г. Мурманске доля 
посадок L. sibirica составляет 4–5 % от общего 
количества зеленых насаждений [3]. Для данного 
вида характерен высокий уровень полиморфизма 
пыльцевых зерен, даже при экологическом благо-
получии он превышает 47 % [7]. В условиях про-
мышленного загрязнения увеличивается процент 
аномалий пыльцевых зерен [12], [13], [17]. 

Цель исследования – изучение полиморфиз-
ма пыльцы P. sylvestris и L. sibirica г. Мурманска 
и палиноиндикация качества среды.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами исследования явились пыльцевые 

зерна P. sylvestris и L. sibirica. 
Пыльцевые зерна P. sylvestris – типичные 

(нормально развитые) двумешковые, гетеропо-
лярные, билатерально-симметричные, дисталь-
но-однолептомные [19]. Воздушные мешки про-
долговато-эллиптической формы, резко отделены 
от пыльцевого зерна и смещены на дистальную 
сторону. Процесс микроспорогенеза у P. sylvestris 
взаимосвязан с температурой и влажностью воз-
духа [24]. Мейоз начинается и протекает весной. 
Перепады температур во время частых весенних 
заморозков являются причиной многочисленных 
нарушений мейоза и деградации пыльцы [23], 
влажная погода негативно воздействует на мик-
роспорогенез, массовое пыление наступает при 
установлении сухой и теплой погоды [16]. Пыле-
ние P. sylvestris начинается в Мурманске в конце 
июня – начале июля. 

Пыльца рода Larix отличается от пыльцевых 
зерен других представителей семейства Pinaceae 
отсутствием воздушных мешков и сфероидаль-
ной формой, с одним более или менее выражен-
ным углублением. Экзина тонкая, легко сми-
нающаяся в складки, гладкая, двухслойная [7]. 
Формирование пыльцы L. sibirica имеет свои 
особенности: мейоз начинается осенью, разви-
тие микроспороцитов продолжается до стадии 
диплотены (профазы I) [16]. Завершение мейоза 
происходит весной следующего года. При небла-
гоприятной динамике температур воздуха (по-
тепление перед началом пыления и вслед за ним 
резкое похолодание) мейотические деления идут 
с многочисленными нарушениями. В результате 
формируется большое количество аномальной 
пыльцы как в фоновых, так и в загрязненных 
районах [17]. Пыление L. sibirica в условиях Мур-
манской области начинается в конце мая. 

Сбор образцов для палинологического анали-
за P. sylvestris проводился в г. Мурманске со 2 по 

7 июля 2014 года. Пробные площадки заложены в 
районах города, где сохранились фрагменты тай-
ги: ул. Шабалина, около больницы «Севрыба», 
ул. Маклакова, в окрестностях мусоросжигатель-
ного завода (ТО ТБО) и в районе Роста. Контроль-
ные образцы собраны на 39-м км Серебрянского 
шоссе в северном направлении от города. 

Сбор проб пыльцы L. sibirica осуществлялся 
29 и 30 мая 2014 года. В качестве объектов ис-
следования выбраны 40–50-летние экземпляры 
L. sibirica, высаженные на территории города в 
60–70-е годы ХХ века. В разных районах города 
весной 2014 года заложено 5 пробных площадей: 
проспект Героев-североморцев, ул. Книповича, 
скверы у Драматического театра, кинотеатра 
«Родина», Мурманской клинической больницы 
им. Пирогова. В качестве контрольной площад-
ки выбран сквер около церкви Благовещения 
Пресвятой Богородицы в г. Кола (68°52′59″ с. ш., 
33°01′19″ в. д.), находящемся в 12 км от центра 
Мурманска, где уровень техногенного загрязне-
ния значительно ниже [4].

 На всех пробных площадках с 5 деревьев 
P. sylvestris и L. sibirica взяты пробы микростро-
бил с созревшей пыльцой. Мужские шишки под-
сушивали и фиксировали в 50 % растворе спирта. 
Для анализа использовали микроспорофиллы из 
средней части микростробил, материал окраши-
вали в 1 % растворе ацетокармина. Исследование 
пыльцы проводилось с помощью светового мик-
роскопа Арехlab 104/600 при 160-кратном уве-
личении. Микрофотосъемка выполнялась циф-
ровой камерой DEM 35. При первичном анализе 
микропрепаратов на основе нарушений разви-
тия пыльцы P. sylvestris и L. sibirica, описанных 
в литературе [5], [16], выделены морфологичес-
кие аномалии развития пыльцевых зерен. В поле 
зрения микроскопа фиксировалось наличие нор-
мальной и деструктивной пыльцы, подсчитыва-
лось их количество. С каждой пробной площади 
изучено не менее 400 пыльцевых зерен. Размеры 
пыльцы измеряли с помощью окулярмикрометра. 
Палиноиндикацию городской среды Мурманска 
проводили на основе содержания нормально раз-
витой пыльцы сосны и лиственницы в образцах 
по классификации Н. А. Калашник [12]. Соглас-
но данной шкале экологического районирова-
ния территорий, пробы пыльцы условно чистых 
территорий содержат более 90 % нормально раз-
витой пыльцы, умеренно загрязненных – 89,4–
82,9 %, сильно загрязненных – 82,3–75,2 %, кри-
тически загрязненных – 68,6–62 %.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В результате палинологических исследова-

ний P. sylvestris в г. Мурманске обнаружено, что 
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во всех протестированных пробах содержатся 
как нормальные, так и тератоморфные пыльце-
вые зерна. Наибольшее содержание нормальной 
пыльцы (84,4 %) выявлено в пробах контрольной 
площадки, расположенной на 39-м км Серебрян-
ского шоссе, в образцах г. Мурманска ее доля 
в несколько раз ниже и варьирует в диапазоне 
от 29,4 до 45,8 % (табл. 1). При этом количест-
во пыльцевых зерен P. sylvestris с нарушениями 
развития на всех пробных площадках города 
очень высоко, от 54,2 до 70,6 %. Наибольшее со-
держание деструктивной пыльцы обнаружено на 
ул. Маклакова и около больницы «Севрыба» 
(70 %), в районе Роста (65 %). 

В образцах выделено 11 морфологических 
аномалий развития пыльцы: с редуцированным 
содержимым, без содержимого, без воздуш-
ных мешков, с редуцированными воздушными 
мешками, одномешковые, двухразномешковые, 
гипертрофированные с тремя воздушными меш-
ками, с разрывами экзины, карликовые с нарос-
тами на экзине, гигантские и карликовые (рис. 1). 
Большая часть тератоморф представлена нерав-
номерно окрашенной пыльцой с редуцирован-
ным содержимым (9–18,6 %) и без содержимого 
(10,8–28 %). В контроле их доля в несколько раз 
ниже (см. табл. 1).

Таблица 1
Н о р м а л ь н ы е  и  т е р а т о м о р ф н ы е  п ы л ь ц е в ы е  з е р н а  P i n u s  s y l v e s t r i s  L .  н а  т е р р и т о р и и 

г .  Му р м а н с к а  ( д о л я ,  % )

Типы пыльцевых зерен
Места взятия проб (площадки)

Серебрян-
ское шоссе 
(контроль)

Район Роста Район завода  
ТО ТБО

Улица 
Маклакова

 Больница
«Севрыба»

Улица Шаба-
лина

Нормальные 84,4 35,2 37,1 29,4 30,3 45,8
Тератоморфные пыльцевые зерна
Из них:

15,6 64,8 62,9 70,6 69,7 54,2

Редуцированное  содержимое 5,5 14,8 15,7 17,7 18,6 9,0
Без содержимого 3,4 10,8 16,9 23, 3 28,0 27,2
Двухразномешковые 0,6 6,0 9,2 4,1 3,9 2,9
Редуцированные пыльцевые 
мешки 2,2 15, 1 6,8 1,1 11,7 7,1

Одномешковые 0,0 1,2 1,5 2,0 0,7 1,3
Без пыльцевых мешков 0,9 1,5 3,0 3,8 1,3 0,6
Гипертрофированные  с тремя 
воздушными мешками 0,0 1,2 0,9 0,6 0,3 0,0

Карликовые с наростами на 
экзине 0,0 4,8 0,0 0,0 0,0 0,0

С разрывами экзины 0,9 5,4 3,9 4,4 2,3 1,3
Карликовые 1,5 2,7 4,8 2,9 1,6 4,2
Гигантские 0,6 1,2 0,3 0,9 1,3 0,6

Рис. 1. Микрофотографии пыльцевых зерен сосны обыкновенной:
1 – нормальное, 2 – без содержимого, 3 – неравномерно окрашенные с редуцированным содержимым, 4 – гипертрофи-
рованное с тремя воздушными мешками, 5 – с редуцированными воздушными мешками, 6 – без воздушных мешков,  
7 – с одним воздушным мешком, 8 – разномешковое, 9 – гигантское, 10 – карликовое, 11 – с разрывами экзины, 

12 – карликовое с наростами на экзине. Масштабная линия на микрофотографиях соответствует 20 мкм
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Во всех протестированных пробах обнаруже-
ны пыльцевые зерна P. sylvestris с аномалиями в 
развитии воздушных мешков (см. рис. 1, табл. 1). 
Часто встречается пыльца с их редукцией, в кон-
троле ее доля составляет 2,2 %, на территории го-
рода варьирует от 7,1 до 15,2 %. Пыльцевые зерна 
с такими нарушениями развития обладают очень 
низкой парусностью, поскольку редуцированные 
воздушные мешки имеют незначительный объем. 
Максимальное содержание пыльцы с редукцией 
воздушных мешков выявлено в образцах района 
Роста (15,2 %) и пробной площади у больницы 
«Севрыба» (11,7 %). 

Часть пыльцы (0,64–3,8 %) не имеет воздуш-
ных мешков, что практически исключает возмож-
ность ее участия в опылении. Во всех образцах 
выявлена двухразномешковая пыльца (2,9–9,2 %), 
в пробах из окрестностей мусоросжигательного 
завода ее доля составляет 9,2 %, из района Роста 
– 6 %. Содержание одномешковых зерен значи-
тельно меньше (0,7–2 %). Особенностью палино-
тератного комплекса P. sylvestris г. Мурманска 
является гипертрофированная пыльца с тремя 
воздушными мешками (см. рис. 1.4), небольшие 
количества которой (0,33–1,2 %) выявлены в 
пробах четырех площадок (см. табл. 1). В целом 
следует отметить, что выше всего встречаемость 
пыльцы P. sylvestris с аномалиями развития воз-
душных мешков в образцах пробных площадок 
в окрестностях мусоросжигательного завода 
(21,4 %) и района Роста (24,7 %), на территории 
которого находятся 35-й судоремонтный завод 
АО ЦС «Звездочка» и база РТП «Атомфлот», где 
осуществляется переработка и временное хране-
ние жидких и твердых радиоактивных отходов. 

Во всех пробах обнаружены карликовые пыль-
цевые зерна (1,6–4,8 %). Самая высокая встреча-
емость такой пыльцы выявлена вблизи мусоро-
сжигательного завода (4,8 %) и на ул. Шабалина 
(4,2 %). На наш взгляд, присутствие карликовой 
пыльцы обусловлено техногенными нагрузками 
[5], [20]. В то же время Г. М. Левковская [15] от-
мечает, что максимум ультракарликовых зерен 
отмечается в северной части тундровой зоны, где 
максимален и нанизм самих растений. В образ-
цах г. Мурманска выявлена пыльца с разрывами 
экзины (0,9–5,4 %), наибольшее ее содержание в 
пробах из района Роста (5,4 %), с улицы Макла-
кова (4,4 %) и окрестностей мусоросжигательно-
го завода (3,9 %). Разрывы и расслоение экзины 
наблюдаются при неблагоприятной динамике 
температур воздуха (потепление перед началом 
пыления и вслед за ним резкое похолодание) [16]. 
В пробах, взятых в районе Роста, обнаружен осо-
бый тип патоморфоза – карликовая пыльца с сим-

метричными наростами на экзине в области воз-
душных мешков (см. рис. 1.12), ее доля составляет 
4,8 %. Схожие мутации описываются О. Ф. Дзюба 
[6] в образцах пыльцы P. sylvestris в г. Сосновый 
Бор и его окрестностях, где расположена Ленин-
градская атомная станция. 

Сопоставление результатов палинологическо-
го анализа P. sylvestris г. Мурманска c данными 
проведенных ранее исследований в г. Мончегор-
ске [2] показало, что в этих городах встречаются 
схожие тератоморфы пыльцы. Однако в г. Мур-
манске обнаружены и особые аномалии – гипер-
трофированная пыльца с тремя воздушными 
мешками, а также карликовая с наростами на 
экзине в области воздушных мешков (см. рис. 1). 
Содержание тератоморф в пробах г. Мурманска 
гораздо выше (54,2–70,6 %), чем в г. Мончегорске 
(24–55 %). Возможно, это связано не только с вы-
соким уровнем техногенного загрязнения среды 
города, но и с тем, что в Мурманске P. sylvestris 
произрастает на северной границе своего ареа-
ла – в сохранившихся притундровых раститель-
ных сообществах. Г. Ф. Букреевой и Г. М. Лев-
ковской [1] в поверхностных пробах с северных 
пределов лесных формаций и северных границ 
ареалов отдельных древесных видов выявлено 
доминирование палинотератного комплекса с 
господством палиноморф с многообразными 
отклонениями от нормы. Г. М. Левковская [15] 
указывает, что максимум тератоморф с много-
образием признаков, отклоняющихся от нормы, 
у каждого таксона встречается на северном пре-
деле древесной растительности, где усиливаются 
процессы гибридизации.

В результате исследований пыльцы L. sibirica 
выявлено, что во всех пробах г. Мурманска со-
держатся как нормальные, так и тератоморфные 
пыльцевые зерна (табл. 2, рис. 2). На контроль-
ной площадке г. Кола доля нормальной пыльцы 
лиственницы составляет 71,7 %, в пробах г. Мур-
манска она в несколько раз меньше и варьирует в 
диапазоне от 19,2 до 23,8 %. В образцах выделено 
5 морфологических аномалий развития пыльцы 
L. sibirica: без содержимого (с признаками полной 
деградации ядра и цитоплазмы, неокрашенные), 
с редуцированным содержимым (неравномерно 
окрашенные, со «съежившимся» и отошедшим 
от стенок содержимым), с нарушениями экзины, 
гигантские, карликовые (нормальные или дефор-
мированные) (см. рис. 2). 

В г. Мурманске доля тератоморф пыльцы L. 
sibirica выше контрольных значений в 2,5–3 раза 
и варьирует от 76 до 81 %. Исследование образ-
цов из разных районов Санкт-Петербурга также 
показало, что уровень полиморфизма пыльцы 
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L. sibirica превышает 87 % [7]. Максимальное со-
держание тератоморф в г. Мурманске выявлено 
в пробах с улицы Книповича и сквера около ки-
нотеатра «Родина» (ул. Ленинградская) – 81 %, 
сквера Мурманской клинической больницы им. 
Пирогова (79,7 %), проспекта Героев-северомор-
цев (78,4 %). Большая часть нетипичных зерен 
представлена пыльцой с редуцированным содер-
жимым, ее доля очень высока в образцах всех 
пробных площадок г. Мурманска (57,6–63,7 %). 
Также выявлено значительное содержание пыль-
цы без содержимого, с признаками деградации 
ядра и цитоплазмы (11,4–18,2 %), наибольшие ее 
количества обнаружены в пробах сквера Мур-
манской клинической больницы им. Пирогова 
(18,2 %), улицы Книповича (14,6 %), кинотеатра 
«Родина» и Драматического театра (14 %).

Образование пыльцевых зерен с редуциро-
ванным содержимым и признаками деградации, 
по данным ряда авторов [16], [20], происходит у 
представителей рода Larix при нарушении раз-
вития микроспороцитов зимой, когда во время 
оттепелей мейоз завершается и формируются 
пыльцевые зерна с тонкой оболочкой. Последу-
ющее понижение температуры приводит к мас-
совой деградации молодых пыльцевых зерен. 
Такое же явление наблюдается и весной, когда в 
результате заморозков микроспоры оказываются 
неспособными формировать мужской гаметофит. 
Повышенная встречаемость пыльцы с редуци-
рованным содержимым и без него отмечается 

Н. А. Калашник [12], [13] в пробах Larix sukacze-
vii на территории г. Уфы и Челябинской облас-
ти. При этом, как и в наших исследованиях, эти 
аномалии развития более распространены в ус-
ловиях техногенного загрязнения по сравнению 
с относительно чистыми, контрольными услови-
ями. Однако содержание такой пыльцы в пробах 
г. Уфы в несколько раз меньше [13], чем в пробах 
г. Мурманска. 

Значительно реже в протестированных пробах 
встречаются гигантские, карликовые пыльцевые 
зерна и пыльца с нарушениями экзины. В целом 
величина исследованной пыльцы L. sibirica ва-
рьирует в диапазоне от 25 до 175 мкм, средние 
размеры нормальной пыльцы – 82,18 ± 3,7 мкм. 
Карликовые пыльцевые зерна составляют не-
большую долю тератоморф L. sibirica г. Мур-
манска (1,1–2,3 %), их средние размеры 38,81 ± 
6,55 мкм. В других регионах России получены 
данные о частой встречаемости мелкой пыльцы 
лиственницы. Доля карликовых зерен L. sibirica, 
произрастающей на севере Архангельской облас-
ти, – 1,7 % [16], у L. sukaczevii в г. Уфа, в районах 
с различным уровнем загрязнения, варьирует в 
диапазоне от 9,5 до 14 % [13]. Некоторые авто-
ры считают, что образование мелких пыльцевых 
зерен у рода Larix в условиях высоких широт 
связано с адаптацией к низким температурам и 
избыточному увлажнению [21]. 

Средние размеры гигантской пыльцы L. si-
birica в исследованных пробах – 120 ± 50,6 мкм. 

Таблица 2
Н о р м а л ь н ы е  и  т е р а т о м о р ф н ы е  п ы л ь ц е в ы е  з е р н а   L a r i x  s i b i r i c a  L e d e b .  н а  т е р р и т о р и и 

г .  Му р м а н с к а  ( д о л я ,  % )

Типы пыльцевых зерен
Места взятия проб (площадки)

г. Кола 
контроль

Проспект 
Героев-севе-
роморцев

Драматичес-
кий театр

Улица Кни-
повича

Сквер
у к/т  

«Родина»
МКК 

им. Пирогова

Нормальные 71,7 21,6 23,8 19,2 19,3 20,3
Тератоморфные пыльцевые зерна
Из них:

28,3 78,4 76,2 80,8 80,7 79,7

Редуцированное  содержимое 22,8 63,7 57,1 59,8 62,5 57,6
Без содержимого 3,5 11,4 13,4 14,5  13,6 18,2
Гигантские 0,8 0,9 1,3 1,5 0,9 0,9
Карликовые 0,5 1,5 2,3 2,1 1,1 1,5
С нарушениями экзины 0,5 0,9 2,0 3,0 2,6 1,5

Рис. 2. Микрофотографии пыльцевых зерен лиственницы сибирской:
1 – нормальное, 2 – без содержимого, 3 – с редуцированным содержимым, 4 – гигантское, 5 – карликовое, 6 – с наруше-

ниями зкзины. Масштабная линия на микрофотографиях соответствует 20 мкм
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Доля таких пыльцевых зерен в образцах состав-
ляет от 0,85 до 1,48 %, их формирование может 
объясняться воздействием как неблагоприятных 
климатических факторов, так и повышенным 
уровнем загрязняющих веществ. По данным 
М. В. Сурсо [18], у L. sibirica на севере Архан-
гельской области доля гигантской пыльцы может 
составлять до 0,2 %, у L. sukaczevii, произрастаю-
щей в г. Уфа, варьирует от 3,0 до 6 % [13]. 

Содержание пыльцевых зерен L. sibirica с раз-
рывами экзины составляет 0,54 % в контроле и от 
0,9 до 3,0 % в пробах разных районов г. Мурман-
ска. Разрывы экзины пыльцевого зерна обычно 
встречаются довольно редко – 0,02 % [16], однако 
в отдельные годы при неблагоприятной динами-
ке температур воздуха (потепление перед нача-
лом пыления и вслед за ним резкое похолодание) 
количество пыльцевых зерен с разрывами экзины 
может быть довольно существенным. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Палинологический анализ P. sylvestris и 

L. sibirica г. Мурманска выявил высокий уровень 
полиморфизма пыльцы хвойных в условиях арк-

тического климата и техногенного загрязнения, 
что проявляется в образовании 11 морфологичес-
ких аномалий развития пыльцы сосны и 5 ано-
малий развития пыльцевых зерен лиственницы. 
Тератоморфизм пыльцы на территории города 
очень высок и составляет у P. sylvestris 54,2–
70,6 %, у L. sibirica 76–80,7 %. Лиственница си-
бирская является достаточно сложным объектом 
для палиноэкологии, поскольку для данного вида 
характерен повышенный уровень естественного 
полиморфизма пыльцы. Однако, по мнению ряда 
авторов [7], пыльцевые зерна лиственницы могут 
использоваться для получения дополнительной 
региональной и экологической информации. Ре-
зультаты, полученные в ходе исследований по-
лиморфизма пыльцы L. sibirica и P. sylvestris в 
г. Мурманске, сопоставимы, что, на наш взгляд, 
позволяет сделать вывод о высоком уровне за-
грязнения среды города. Согласно палинологи-
ческой шкале экологического районирования 
территорий Н. А. Калашник [12] (по содержанию 
нормальной пыльцы), территорию г. Мурманска 
можно отнести к критически загрязненной. 
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Vasilevskaya N. V., Murmansk Arctic State University (Murmansk, Russian Federation)
Domakhina A. D., The main secondary school № 26 (Murmansk, Russian Federation)

POLYMORPHISM OF POLLEN OF PINUS SYLVESTRIS L. AND LARIX SIBIRICA LEDEB. 
IN MURMANSK CITY

The article presents data of palynological research of Pinus sylvestris and Larix sibirica in Murmansk city. Pollen was studied by 
acetocarmine method. During palynological analysis of P. sylvestris 11 morphological anomalies of pollen grains development were 
determined: reduced, without contents, without pollen sacs, with reduced pollen sacs, with one pollen sac, with two various sacs, 
giant with three sacs, dwarf with outgrowths on exine, with damage of exine, giant and dwarf pollen grains. The part of terato-
morphen pollen is 15,6 % in the control samples; it varied from 54,2 up 70,6 % on the test areas in the city. Pollens without content 
held the highest percentage (10,8–28 %) and these with reduced соntent (9–18,6 %). Five morphological anomalies of development 
were identifi ed in tested samples of pollen of L. sibirica: with reduced content, without content, with damage of exine, giant and 
dwarf. In Murmansk the part of teratomorphen pollen grains varied from 76 to 80,7 %, that is 2,5–3 times above the control val-
ues. The most part of anomalous grains was represented by pollen with reduced content (57,6–63,7 %) and without content (11,4–
18,2 %). Giant, dwarf and pollen grains with damage of exine occurred rarely. According to palynological scale of ecological zoning 
proposed by N.A. Kalashnik [12], the territory of Murmansk city is critically polluted.
Key words: palynomorphology, teratomorfi zm, Pinus sylvestris, Larix sibirica, Murmansk 
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Несмотря на изменение в России в конце про-
шлого столетия отношения к гидролесомелио-
рации как к лесохозяйственному мероприятию, 
когда работы по осушению в лесном фонде были 
практически прекращены, многие исследовате-
ли по-прежнему считают, что в условиях Севе-
ро-Запада альтернативы данному мероприятию, 
способному в относительно короткие сроки по-
высить продуктивность древостоев, увеличить 
лесистость территории, нет [1], [6], [8]. 

Отличительной особенностью гидролесоме-
лиорации в Карелии является высокая доля от-
крытых болот, охваченных осушением (почти 
половина мелиорированных площадей). Воп-
росам изучения особенностей формирования и 
роста молодняков ценных древесных пород на 
осушенных болотах уделялось большое внима-
ние в различных регионах с целью повышения 
лесоводственной эффективности проводимых 
мероприятий. Несмотря на накопленный опыт, 
эта проблема остается актуальной и в последние 
годы. Особенно это касается молодняков, сфор-
мировавшихся при искусственном облесении 
осушаемых площадей, как первоочередных объ-
ектов лесохозяйственной деятельности при пла-

нировании мероприятий по ведению хозяйства 
[3], [5]. 

Исследования проводились в южной части 
Карелии (среднетаежная подзона) на территории 
участкового Киндасовского лесничества Пря-
жинского центрального лесничества (61˚50΄ с. ш., 
33˚30΄ в. д.). Гидролесомелиорация в лесничестве 
проведена в период 1969−1971 годов. 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ
Опытные участки заложены в 1999 году в 

чистом сосновом древостое в возрасте культур 
28 лет с целью изучения их роста и проведения 
экспериментального разреживания. Мелиоратив-
ные работы выполнены в 1969 году открытыми 
каналами. Расстояние между осушителями 200 
метров. В момент закладки пробных площадей 
состояние осушителей оценивалось как удовлет-
ворительное.

Торфяная залежь мощностью 0,7−1,0 м пе-
реходного типа сложена осоково-сфагновым и 
осоковым торфами. Анализ образцов торфа в 
1999 году дал следующие результаты. Степень 
разложения с глубиной возрастает с 5 до 20 %. 
Корнеобитаемый слой почвы (0−30 см) характе-
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ПРОИСХОЖДЕНИЯ НА ОСУШЕННОМ ПЕРЕХОДНОМ БОЛОТЕ*

Приведены данные по росту сосновых молодняков искусственного происхождения, созданных по 
осушенному переходному болоту в условиях среднетаежной подзоны. Культуры созданы в 1972 году. 
Использованы двухлетние сеянцы сосны обыкновенной. К возрасту 20 лет сформировался древостой 
составом 9Сиск1С(40). Были проведены рубки ухода разной интенсивности и выборки. В возрасте от 
28 до 42 лет проводились исследования культур по стандартным методам, принятым в таксации. 
Выращивание сосновых культур на осушаемых бедных переходных болотах оказалось высокоэф-
фективным мероприятием с лесохозяйственной точки зрения. На участках лесных культур сформи-
ровались высокополнотные молодняки продуктивностью не ниже третьего класса бонитета. Несмотря 
на естественный отпад в молодняках и проведенные рубки различной интенсивности выборки при 
первоначальной густоте посадки 5,5 тысячи экземпляров на гектаре, к концу второго класса возрас-
та остается достаточное число стволов для образования в будущем полноценного высокополнотного 
древостоя. По категориям крупности в сорокалетнем возрасте деревья отнесены к группам мелких 
(56−78 %) и средних (22−45 %). Таким образом, сформировавшийся на участке лесных культур дре-
востой характеризуется не только высокой продуктивностью, но и хорошим качеством.
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ризуется следующими показателями: зольность 
торфа – 3,9−4,3 %, кислотность (рН в KCL) – 3,5, 
содержание общего азота 1,4−1,9 %, калия 32−119 
мг, фосфора 7−10 мг на 100 г почвы. Общее пок-
рытие травяно-кустарничкового яруса – 60 %, в 
составе доминируют пушица влагалищная и бо-
лотные кустарнички – кассандра, подбел, береза 
карликовая, единично – папоротник, седмичник, 
по заросшим лесокультурным бороздам – осоки. 
Существенных различий в развитии напочвенно-
го покрова на разном удалении от осушителей не 
отмечено. Общее проективное покрытие мхами 
составляет 100 %. По всей межканальной полосе 
доминируют сфагновые мхи (Sph. angustifolium, 
Sph. magellanicum), на микроповышениях (плас-
ты, кочки) – зеленые мхи (Dicranum).

Обработка почвы проведена в 1971 году спо-
собом бороздования поверхности двухотвальным 
плугом ПКЛН-500А перпендикулярно осушите-
лям с образованием микроповышений (пластов). 
В следующем году работниками местного лес-
хоза под руководством сотрудников Института 
леса КарНЦ РАН (тогда Карельского филиала (АН 
СССР)) вручную были высажены двухлетние се-
янцы сосны обыкновенной. Первоначальная гус-
тота посадки довольно высокая, около 5,5 тысячи 
экземпляров на гектаре, при шаге посадки 0,6 м. 
К настоящему времени состояние борозд удовлет-
ворительное. До осушения на болотном массиве 
древесная растительность практически отсутство-
вала за исключением редкой сосны и небольшого 
количества подроста этой породы. В итоге к концу 
первого класса возраста культур сформировался 
молодняк составом по запасу 9Сиск1С(40).

Для выявления последствий проведенного 
разреживания в рядах культур на участке зало-
жено три пробные площади. Рубка высокой ин-
тенсивности – выборка 34 % по запасу (1); рубка 
по состоянию – 17 % (2); контрольный вариант 
– 3. Площадь пробных площадей, где проведены 
рубки, 0,1 га, контроль – 0,2 га. В обоих случаях 
рубка производилась в основном по низовому ме-
тоду. Выбирались деревья поврежденные, отстав-
шие в росте, с кривизной ствола, наклонные, все 
сухостойные. Кроме этого, в варианте 1 деревья 
также выбирались таким образом, чтобы рассто-
яние между оставшимися составляло около 1,5 м. 
Сосна естественного происхождения, произрас-
тающая в междурядьях, не вырубалась.

В исследованиях использованы общепринятые 
широко распространенные методы из практики 
лесной таксации. Измерения в древостоях на 
постоянных пробных площадях ведутся путем 
сплошного перечета, как по двухсантиметровым 
ступеням толщины, так и с измерением диамет-
ров с точностью до 0,1 см. В последнем случае 
при камеральной обработке измеренные диамет-
ры группировались по двухсантиметровым ступе-

ням толщины. Средние высоты определялись по 
графикам высот. При обработке данных исполь-
зовались местные лесотаксационные таблицы [4]. 
При оценке качества древостоев и невозможности 
использования обычных товарных таблиц из-за 
малых размеров деревьев при выборе категорий 
крупности использовались ранговые коэффициен-
ты: менее 0,8dср – отставшие в росте; 1,2dср и более 
– лидеры. При перечете отдельно учитываются 
деловые, полуделовые и дровяные деревья и су-
хостой. Обработка данных натурных измерений 
производилась с использованием компьютерных 
пользовательских программ.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты многолетних исследований по 

изучению особенностей формирования и рос-
та молодняков при искусственном облесении 
осушаемых осоково-кустарничково-сфагновых 
болот в южной Карелии показывают, что при 
соблюдении агротехники создания и выращи-
вания сосновых культур в этих условиях место-
произрастания образуются чистые хвойные или 
смешанные с преобладанием хвойных в составе 
высокопродуктивные древостои. 

Отпад в лесных культурах происходит, как и 
в естественных молодняках. Изреживание, обус-
ловленное различиями в темпах роста различных 
деревьев, начинается в посадках с раннего воз-
раста (табл. 1). 

Однако, как показывают полученные резуль-
таты, в течение первого класса возраста оно идет 
замедленными темпами. Сохранность культур к 
тридцати годам достигает 60 %, к сорока – 43 %. 
Отпад в древостое идет, как видно из табл. 2, за 
счет отставших в росте деревьев низших сту-
пеней толщины. Даже максимальный диаметр 
сухостоя ниже величины среднего диаметра 
нормально растущих деревьев. Закономерно сни-
жаются темпы отпада на объектах, где проведены 
рубки ухода, в основном по низовому способу. 
Доля сухостойных деревьев в вариантах рубки 
через 15 лет после проведения разреживания не 
превышает 6 %, в контроле она увеличилась за 
тот же период почти в 10 раз, до 20 % от расту-
щих (см. табл. 2). Несмотря на снижение, сохран-
ность культур на объектах остается благодаря 
высокой первоначальной густоте, здесь доста-
точно стволов сосны для образования в будущем 
полноценного хвойного древостоя. 

Как уже отмечалось выше, на участках лесных 
культур сосны продуктивность молодняков в ус-
ловиях осушаемых бедных переходных болот в 
южной Карелии высокая. Это видно и по данным, 
представленным в табл. 3. Ежегодное текущее 
среднепериодическое накопление запаса за весь 
период наблюдений (15 лет) колеблется от 4,3 до 
7,9 м3/га. При этом на собственно лесные культу-
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ры приходится 75−90 %. На всех пробных площа-
дях текущее накопление запаса к сорокалетнему 
возрасту культур выше среднего, за исключением 
контрольного варианта.

В последние годы при оценке успешности 
лесообразовательного процесса при искусствен-
ном заселении осушаемых болот нами больше 
внимания уделялось качеству формирующихся 
древостоев. Это в основном касалось главной по-
роды, то есть непосредственно лесных культур. 
Товарная структура приспевающих, спелых и 

перестойных древостоев определяется по доле 
деловой древесины и ее крупности. При измере-
ниях на пробных площадях, несмотря на то что 
древостои еще не достигли возраста этих катего-
рий, деревья также подразделялись на деловые, 
полуделовые и дрова. Оценка производилась на 
основе наличия повреждений стволов, развития 
ассимиляционного аппарата. К деловым отно-
сились особи, не имеющие видимых поврежде-
ний стволов, прямостойные, с хорошо развитой 
кроной, очищением от сучьев, наличием апи-

Таблица 1 
П о к а з а т е л и  р о с т а  с о с н о в ы х  м о л о д н я к о в  н а  у ч а с т к е  л е с н ы х  к у л ь т у р  н а  о с у ш а е м о м 

о с о к о в о - к у с т а р н и ч к о в о - с ф а г н о в о м  б о л о т е

Состав 
по запасу

Возраст, 
лет

Число стволов, 
экз./га

Средние Сумма площа-
дей сечения, 

м2/га
Запас,
м3/га

Относит. 
полнота Бонитет

диаметр, см высота, м
1-й вариант, 5–60 м от осушителя; 30 лет после осушения

4,2Сиск
1,6С
Итого

28 1592
414

2040

9,4
10,4

9,1
9,1

10,95
3,66
14,61

55
18,3
73,3

0,5

0,7

II,2

1-й вариант, 5–60 м от осушителя; 45 лет после осушения
8,4Сиск
1,8С
Итого

42 1402
287
1689

13,8
13,1

14,2
14,1

21,92
4,91

26,83

155,7
28,7
184,4

0,8

0,9

II,0

2-й вариант, 5–60 м от осушителя; 30 лет после осушения
4,5Сиск
2.8С
Итого

28 1785
575

2360

9,1
11,2

8,9
9,2

11,72
6,39
18,11

58
27,9
85,9

0,6

0,9

II,0

2-й вариант, 5–60 м от осушителя; 45 лет после осушения
5.7Сиск
2,8С
Итого

42 1515
475

1990

13,2
14,4

14,1
14,4

21,09
7,76

28,85

148,5
56,1

204,6

0,8

1,0

II,0

3-й вариант, 5–60 м от осушителя; 30 лет после осушения
8,6Сиск
1,4С
Итого

28 3322
402
3724

8,0
9,2

8,3
8,5

16,91
2,67
19,58

81,5
12,9
94,4

0,7

0,8

II,7

3-й вариант, 5–60 м от осушителя; 45 лет после осушения
8,6Сиск
1,4С

42 2339
306
2650

11,7
12,4

13,7
14,0

25,31
3,96
29,27

176,7
28,4
194,4

0,9

1,1

II

Таблица 2
К о л и ч е с т в о  с у х о с т о я  в  к у л ь т у р а х  с о с н ы  о б ы к н о в е н н о й  н а  о с у ш е н н о м 

п е р е х о д н о м  б о л о т е 

Возраст 
культур, лет

Выборка по запасу 34 %,
1-й вариант

Выборка по запасу 17 %,
2-й вариант

Контроль,
3-й вариант

Количество 
сухостоя, %

Средний диаметр, см Количес-
тво сухо-
стоя, %

Средний диаметр, см Количес-
тво сухо-
стоя, %

Средний диаметр, см
растущие сухостой растущие сухостой растущие сухостой

34 1,5 11,5 6,0 4,3 11,2 5,2 16,2 9,8 5,3
37 6,0 12,5 7,2 4,4 11,9 6,6 20,8 10,5 5,7

Таблица 3 
Го д о в о е  н а к о п л е н и е  з а п а с а  с т в о л о в о й  д р е в е с и н ы  н а  у ч а с т к а х  л е с н ы х  к у л ь т у р

Показатели

Вариант
1-й вариант, выборка 34 % 2-й вариант, выборка 17 % 3-й вариант, контроль

за последние лет за последние лет за последние лет
15 3 15 3 15 3

Возраст культур, лет 42 42 42
∆, м3/ га в год 4,4 4,9 4,9
Z, м3/ га в год,
в т. ч. культуры

7,4
6,7

6,2
5,4

7,9
6,0

4,9
4,4

6,7
6,3

3,5
2,8



О. И. Гаврилова, В. Н. Гаврилов24

кального прироста. К повреждениям относи-
лись: сильный изгиб ствола, наличие пасынков, 
двухвершинность, поражение раком-серянкой. 
Все деревья, имеющие повреждения, отнесены 
к полуделовым, сильно угнетенные, отстающие 
в росте и сухостойные – к дровяным. При учетах 
выявилось, что количество поврежденных дере-
вьев незначительно – 2–3 %. Ежегодный отпад за 
последние три года составляет в вариантах рубки 
22–28 экз./га, в контроле – 26 экз./га. Тем самым 
при учетах к категории «деловые» было отнесено 
93–95 % из общего числа растущих деревьев. По 
требованиям технических условий [2] к первому 
классу товарности относят древостои, в которых 
доля деловых стволов составляет 91 % и выше. 
Безусловно, полученные результаты нужно рас-
сматривать как прогноз, до достижения возраста 
главной рубки ситуация может измениться. По 
накоплению запаса в возрасте 40 лет на деловую 
часть древостоев приходится 95–98 %.

По категориям крупности в возрасте куль-
тур 40 лет составляющие насаждения деревья в 
вариантах, где проведено разреживание, можно 
отнести к группам мелких (56–62 %) и средних 
(38–44 %) лесоматериалов. В контрольном вари-
анте соответственно – 78 и 22 %. 

Дифференциация деревьев в культурах со-
сны по темпам роста проявляется уже в раннем 
возрасте. Это дает возможность подразделения 
деревьев на категории: лидирующие, средние и 
отстающие. Основу будущего древостоя соста-
вят особи из первых двух категорий. По мнению 
Е. Л. Маслакова [7], деревья, составившие группу 
лидеров в первые годы роста, не теряют своего 
преимущества и в дальнейшем. Кроме того, ре-
зультаты такого деления применимы при органи-
зации рубок ухода в молодняках. Статистическая 
обработка данных измерений показала, что рас-
пределение деревьев по диаметру близко к нор-
мальному. По теории нормального распределе-
ния в пределах стандартного отклонения в ту и 
другую сторону от среднего значения (M ± σ, где 
M – среднее значение, σ – стандартное отклоне-
ние) расположено 68,3 % всех единиц совокупнос-
ти. В нашем случае в контрольном варианте (про-
бная площадь 3) к концу второго класса возраста 
этот показатель достигает 69 %. В то же время при 
статистической обработке данных измерений вы-
явлена умеренная положительная (правосторон-
няя) асимметрия со значениями менее 0,5. Также 
кривые распределения деревьев по диаметрам 
обладают слабым эксцессом (значения менее 0,5).

Это позволяет при подразделении деревьев по 
группам роста применять ранговые коэффициен-
ты. При этом в основу были положены значения 
диаметров, которые были измерены с точностью 
до 0,1 см, с применением ранговых коэффициен-

тов распределения по диаметрам: менее 0,8dср – 
отставшие в росте; 1,2dср и более – лидеры. 

Таблица 4 
Д о л я  п о  ч и с л у  с т в о л о в  и  з а п а с у 

р а з л и ч н ы х  к а т е г о р и й  п о  т е м п а м  р о с т а 
( % )  в  с о р о к а л е т н и х  к у л ь т у р а х  с о с н ы  н а 

о с о к о в о - к у с т а р н и ч к о в о - с ф а г н о в ы х  б о л о т а х 
в  юж н о й  К а р е л и и

Номер 
пробной 
площа-
ди

Сред-
ний 
диа-
метр, 
см

Доля (%) 
по

Отстав-
шие,

0,8 d   и 
менее

Средние,
> 0,8 dср 
и < 1,2 

dср

Лидеры,
1,2 dср и 
более

1 12,6
числу 
стволов 17 65 18

запасу 12 55 33

2 12,2
числу 
стволов 22 58 20

запасу 19 44 37

3 10,6
числу 
стволов 26 52 22

запасу 12 48 40

Если по числу стволов, как показано в табл. 4, 
в процентном отношении величины у лидеров и 
отставших в росте отличаются незначительно, то 
доля запаса от общего по культурам закономерно 
выше в группе лидеров – 35−40 %. Все деревья-
лидеры можно отнести к категории средние по 
крупности в 40 лет. Тем самым к возрасту глав-
ной рубки класс товарности в выращиваемых 
древостоях может быть высоким.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выращивание сосновых культур на осуша-

емых бедных переходных болотах оказалось 
высокоэффективным мероприятием с лесохо-
зяйственной точки зрения. На участках лесных 
культур сформировались высокополнотные 
молодняки продуктивностью не ниже третьего 
класса бонитета с запасом стволовой древесины 
к концу второго класса возраста 180−190 м3/га. 
Сохранность культур довольно высокая. В воз-
расте 20−25 лет этот показатель составляет 65−
75 %. В дальнейшем с увеличением высоты куль-
тур отпад усиливается и к 40 годам сохранность 
снижается до 35−45 %. При первоначальной гус-
тоте посадки 5,5 тысячи экземпляров на гектаре 
на площади остается достаточное число стволов 
для образования в будущем полноценного дре-
востоя. Благоприятные условия для роста культур 
сосны складываются на площадях, где предпоса-
дочная обработка почвы произведена способом 
нарезки борозд перпендикулярно осушителям. 
Имеются сведения [1], что при параллельном 
расположении борозд по отношению к осушите-
лям разница в продуктивности молодняков через 
40 лет после посадок в приканальной и срединной 
зонах (при расстоянии между осушителями 150 м 
и более) может достигать класса бонитета. 
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В процессе последних учетных работ в чис-
том сосновом древостое к категории «деловые» 
отнесено 93–95 % деревьев от общего числа. При 
этом по накоплению запаса стволовой древеси-
ны на деловую часть древостоев приходится 95–
98 %. Ежегодный отпад не превышает 30 экзем-
пляров на гектаре даже в контрольном варианте, 
где лесоводственного ухода не проводилось. По 
категориям крупности в сорокалетнем возрасте 

деревья отнесены к группам мелких (56–78 %) и 
средних (22–45 %). Таким образом, сформировав-
шийся на участке лесных культур древостой ха-
рактеризуется не только высокой продуктивнос-
тью, но и качеством. Осушение с последующим 
созданием лесных культур по переходным ти-
пам болот явилось эффективным мероприятием 
по повышению интенсивности ведения лесного 
хозяйства.

* Работа выполнена в рамках Государственного задания Института леса КарНЦ РАН.
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GROWTH AND STATUS OF YOUNG PLANTED PINE STANDS ON A DRAINED TRANSITIONAL MIRE
Data on growth of young pine stands planted on a drained transitional mire in the middle taiga subzone are reported. The crops 
were established in 1972 using 2-year-old Scots pine seedlings. Twenty years after planting the stand composition included 90 % 
planted pines and 10 % natural 40-year-old pines. Thinning of varying intensity and selective harvests were carried out. Between 
the age of 28 and 42 years the crops were monitored using standard valuation survey methods. Pine cultivation on pre-drained poor 
transitional mires proved to be a highly effi cient practice in forestry. High density young stands of quality class 3 or better have 
formed in the managed sites. With the original stocking density of 5 500 plants per hectare, and in spite of the natural young stand 
die-back and thinning of varying intensity, the site by the second age class retained a suffi cient number of trees to form a full-fl edged 
high-density stand in the future. In terms of size, trees at 40 years of age were classifi ed as small (56–78 %) and medium-sized 
(22–45 %). Thus, the managed stand that has formed in the planted site boasts not only high productivity, but also high quality.
Key words: middle taiga, drained mire, Scots pine crops, growth, survival rate, quality
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В 2008 году под редакцией С. Ю. Синёва опуб-
ликована фундаментальная сводка по чешуекры-
лым [8], в которой обобщены результаты инвен-
таризации фауны огромной территории нашей 
страны, в том числе и карельского региона. Этот 
регион рассматривается в границах Республики 
Карелия, однако, как природная область Восточ-
ной Фенноскандии, Карелия охватывает еще и 
окраины соседних регионов – Финляндии, Ле-
нинградской, Вологодской, Архангельской и 
Мурманской областей Российской Федерации 
(рисунок). Эта двойственность географических 
определений в фаунистических работах, по-ви-
димому, и стала основной причиной ошибочных 
указаний: виды, известные из карельских райо-
нов Финляндии и Ленинградской области, попа-
ли в списки по Республике Карелия. В одной из 
последних статей [11] существующий список был 
уточнен и дополнен. В настоящей работе мы при-
водим полный список булавоусых чешуекрылых 
и даем краткую характеристику распространения 
каждого вида в карельском регионе.

К настоящему времени для Республики Каре-
лия отмечено 89 видов булавоусых чешуекрылых, 
19 видов известны из карельских биогеографи-
ческих районов за ее пределами – в Ленинград-
ской области и Финляндии, еще 2 вида найдены 
близ их границ. Перечень видов четырех се-
мейств – толстоголовок, парусников, белянок и 
голубянок – дан в помещенном ниже списке. Все 
виды, неизвестные для Республики Карелия, не 
имеют порядковых номеров (–), виды, найденные 
за пределами карельских биогеографических 
районов, кроме того, помечены звездочкой (*). 
В скобках даны порядковые номера для всех 
видов по каталогу чешуекрылых России [8]. Но-

менклатура соответствует каталогу, с той лишь 
разницей, что все таксоны отнесены к единствен-
ному надсемейству Papilionoidea Latreille [1802].

Семейство Hesperiidae Latreille, 1809 – ТОЛ-
СТОГОЛОВКИ

1. (10861) Pyrgus alveus (Hübner, [1803])
Встречается локально по суходольным лугам 

в южных районах и Заонежье.
2. (10865) P. centaureae (Rambur, [1839])
В настоящее время достоверно известен лишь 

из Прибеломорья [6: Kk, Картеш, 12–19.VII.1993]. 
В Финляндии вид распространен локально, – 
популяции приурочены к немногим болотным 
массивам, относительно равномерно распре-
деленным по всей территории за исключением 
самых южных районов [28], [32]. Указание на 
P. andromedae для Карельского перешейка [9], по-
видимому, относится к этому виду.

3. (10869) P. malvae (Linnaeus, 1758)
Встречается по всей территории, населяет по-

лузатененные и открытые стации в лесах, скаль-
ные выходы, лесные луга, сфагновые болота.

– (10877) Heteropterus morpheus (Pallas, 1771)*
Вид известен по единичным находкам из 

сопредельных с карельскими районов Ленин-
градской области и Финляндии [24], [29]. На юге 
Ленинградской области вид встречается локаль-
но, приурочен к влажным лесным и пойменным 
лугам.

4. (10883) Carterocephalus palaemon (Pallas, 
1771)

Встречается по всей территории, но, как пра-
вило, единично. Более характерен для северота-
ежных лесных ландшафтов. Населяет полузате-
ненные стации в лесах, сырые тенистые опушки 
и луговины.
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Впервые обобщены данные о фауне булавоусых чешуекрылых Республики Карелия и сопредельных 
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Ключевые слова: булавоусые чешуекрылые, видовой состав, распространение видов, Восточная Фенноскандия



Булавоусые чешуекрылые (Lepidoptera, Papilionoidea) Карельского региона... 27

5. (10884) C. silvicola (Meigen, 1829)
Вид распространен к северу до 65° с. ш., на-

селяет опушки, поляны, лесные луга и другие 
полузатененные и открытые стации в лесных 
ландшафтах.

6. (10893) Thymelicus lineola (Ochsenheimer, 
1808)

Один из наиболее многочисленных видов в 
среднетаежных культурных ландшафтах. На 
севере доходит до 65° с. ш., населяет различные 
сухие и мезофильные открытые биотопы луго-
вого типа.

– (10895) T. sylvestris (Poda, 1761)
Вид известен по единственной находке с Ка-

рельского перешейка [17: Ik, Верхнее Кузьмолово, 
2005]. Южнее встречается по лугам, локально.

7. (10899) Ochlodes sylvanus (Esper, 1777)
Один из наиболее многочисленных видов в 

среднетаежных культурных ландшафтах. Рас-
пространен к северу до 65° с. ш., населяет мезо-
фильные открытые и лесные луга, вырубки.

8. (10902) Hesperia comma (Linnaeus, 1758)
Вид известен по локальным популяциям из 

Заонежья, отмечен для нескольких пунктов в 
Прионежье и Присвирье [25]. В Ленинградской 
области регулярно встречается на Карельском 
перешейке [17]. Населяет сухие луга, в том числе 
на скальных обнажениях.

Семейство Papilionidae Latreille, [1802] – ПА-
РУСНИКИ

9. (10935) P. mnemosyne (Linnaeus, 1758)
Вид встречается локально в Приладожье и 

Прионежье. Большая часть известных ныне по-
пуляций приурочена к прибрежным районам 
Заонежского п-ова [16: Kon, Толвуя, Великая 
Нива] и островам архипелага Кижские шхеры 
[4], [23]. Отмечен для территорий, расположен-
ных к юго-востоку от Онежского озера на гра-
нице с Архангельской областью [14: Kp, Колода]. 
В Приладожье часто попадается в Лахденпохском 
районе на границе с Ленинградской областью 
[16: Kl, Кильпола], известен для окрестностей 
Импилахти и Карельского перешейка [17], [18]. 
В прибрежных районах между Сортавалой и 
Лахденпохьей, по-видимому, отсутствует. Ранее 
мнемозину неоднократно находили на восточ-
ном побережье Ладожского озера – в окрестнос-
тях Салми и Олонца [25]. Населяет суходольные 
и влажноразнотравные лесные луга.

10. (10943) Parnassius apollo (Linnaeus, 1758)
Вид известен по многочисленным находкам 

из прибрежных районов и островов Финского за-
лива Балтийского моря и Ладожского озера, сде-
ланным до середины прошлого века [5]. Совре-
менный статус неясен из-за слабой изученности 
этих территорий в энтомологическом отношении. 
Подтверждено нахождение вида на балтийском 

Географическое положение и деление исследуемой территории. 1 – исследуемая территория, 2 – государственные гра-
ницы, 3 – административные границы субъектов Российской Федерации, 4 – биогеографические районы: 

Kk – Karelia keretina, Kpoc – K. pomorica occidentalis, Kpor – K. pomorica orientalis, Kb – K. borealis, Kon – K. onegensis, 
Kton – K. transonegensis, Kp – K. pudogensis, Kl – K. ladogensis, Kol – K. olonetsensis, Ka – K. australis, Ik – Istmus karelicus; 

точками показана граница Фенноскандии с Русской равниной 
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о-ве Гогланд (Ленинградская обл., Ka) [26]. Име-
ется указание и на Северное Приладожье [18: Kl, 
Кирьявалахти]. В Восточной Фенноскандии вид 
встречается по прибрежным скальным обнаже-
ниям и полянам в сухих сосняках. Поскольку в 
регионе сохранилось множество биотопов, подхо-
дящих для развития гусениц, вполне возможно, 
что бабочки не задерживаются долго в местах 
своего появления и ведут себя подобно махао-
ну, патрулируя обширные территории. Такое 
поведение кажется неизбежным, учитывая поч-
ти повсеместную низкую плотность кормового 
растения [2].

– (10950) Iphiclides podalirius (Linnaeus, 1758)
Вид известен по единственному экземпляру из 

Юго-Восточной Финляндии [32: Kb, Kesälahdelle, 
2003]. В Фенноскандии представлен расселяю-
щимися бабочками.

11. (10954) Papilio machaon Linnaeus, 1758
Встречается в разнообразных биотопах по 

всей территории.
Семейство Pieridae Duponchel, [1835] – БЕ-

ЛЯНКИ
12. (10971) Leptidea sinapis (Linnaeus, 1758)
Вид доходит на севере до 65° с. ш., населяет 

опушки, поляны, лесные луга и другие, преиму-
щественно полузатененные, стации в лесных 
ландшафтах.

13. (–) L. juvernica Williams, 1946
(10970) L. reali Reissinger 1989
Являются видами-двойниками L. sinapis, от 

которого отличаются строением гениталий и бо-
лее ранним (на 1–2 недели) вылетом имаго. Иден-
тификация L. reali и L. juvernica возможна лишь 
генетическими методами [19]. Поэтому распро-
странение этих форм до сих пор остается неяс-
ным. До самого последнего времени считали, что 
в Фенноскандии и сопредельных областях обита-
ет L. reali [20], [21]. В Восточной Фенноскандии 
первая особь была отмечена на Аландских о-вах 
в 2003 году. В конце мая – начале июня 2012 года 
наблюдали массовое появление бабочек, в том 
числе и в Прионежье (Петрозаводск), где они 
держались в хорошо прогреваемых сухих био-
топах с луговым разнотравьем. Все собранные 
финляндские экземпляры после анализа генома 
были отнесены к L. juvernica [32], точно так же, 
как это было сделано ранее и в отношении экзем-
пляров из Санкт-Петербурга [19].

14. (10976) Anthocharis cardamines (Linnaeus, 
1758)

Вид распространен по всей территории, насе-
ляет открытые влажные и заболоченные стации в 
лесах, разнообразные сырые и мезофильные луга.

15. (10992) Aporia crataegi (Linnaeus, 1758)

Один из самых обычных видов в среднетаеж-
ных ландшафтах, на севере доходит до 65° с. ш. 
В последнее десятилетие граница ареала сдви-
нулась на 350 км к северу [32]. В Прионежье и 
Приладожье нередко вылетает в большом числе, 
в такие годы скопления около луж на дорогах 
достигают нескольких сотен особей. Населяет 
опушки мелколиственных и смешанных лесов, 
лесные и суходольные луга.

16. (10996) Pieris brassicae (Linnaeus, 1758)
Встречается по всей территории, но на севере, 

по-видимому, вид представлен расселяющимися 
особями. Бывает обычным только в сельскохо-
зяйственных районах с кормовыми растениями 
в культуре.

17. (11003) P. napi (Linnaeus, 1758)
Один из наиболее многочисленных видов. Рас-

пространен по всей территории, характерен для 
открытых местообитаний лугового типа.

18. (11005) P. rapae (Linnaeus, 1758)
Вид распространен по всей территории, на се-

вере, по-видимому, представлен расселяющими-
ся особями, чаще встречается в среднетаежных 
культурных ландшафтах.

– (11009) Pontia chloridice (Hübner, [1803])
Вид известен по нескольким находкам, сде-

ланным в 1970 году в приграничных районах 
Финляндии [32: Ka, Virolahti; Kb, Tohmajärvi]. 
К северу от Прикаспия представлен расселяющи-
мися бабочками [12].

19. (11011) P. edusa (Fabricius, 1777)
Первое поколение, появляющееся в Фен-

носкандии, представлено расселяющимися осо-
бями; в теплые годы дает второе, более многочис-
ленное местное поколение. Встречается по югу 
рассматриваемой территории, проникая на севе-
ре до Заонежья. Населяет хорошо прогреваемые 
антропогенные стации. За последнюю четверть 
века наиболее благоприятными для вида стали 
сезоны 1995, 1999, 2000, 2010 и 2011 годов  [32].

20. (11021) Colias croceus (Fourcroy, 1785)
Известен по единcтвенному экземпляру из 

Петрозаводска [1: Kon, Соломенное, 29.VIII.1881]. 
В таежных ландшафтах представлен расселяю-
щимися бабочками.

21. (11026) C. hyale (Linnaeus, 1758)
Первое поколение представлено расселяющи-

мися особями; иногда дает второе, местное поко-
ление. Зимующие стадии (гусеница или куколка) 
в местных условиях, по-видимому, вымерзают. 
Встречается по югу рассматриваемой территории 
(до Заонежья) в хорошо прогреваемых антропо-
генных стациях. За последнюю четверть века 
наиболее благоприятным для вида был сезон 
1995 года [32].
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22. (11030) C. palaeno (Linnaeus, 1761)
Вид распространен по всей территории, на-

селяет сфагновые болота, иногда встречается на 
сырых лугах.

23. (11038) Gonepteryx rhamni (Linnaeus, 1758)
Один из самых многочисленных видов в 

среднетаежных ландшафтах. По Прибеломорью 
доходит до северной границы Карелии, на севе-
ро-западе распространен до 65° с. ш. Населяет 
открытые стации в лесных местообитаниях.

Семейство Lycaenidae [Leach], [1815] – ГОЛУ-
БЯНКИ

24. (11058) Thecla betulae (Linnaeus, 1758)
По современным данным, вид известен из 

Заонежья [16: Kol, Шуньга, 22.VIII.2012], ранее 
отмечен для ряда пунктов в Восточном Прила-
дожье и Присвирье [25]. Распространен по югу 
Финляндии и в Ленинградской области [7], [17], 
[28]. Населяет полузатененные стации в листвен-
ных лесах, мелколесье.

– (11083) Quercusia qercus (Linnaeus, 1758)
Встречается только на сопредельных террито-

риях – в прибрежных районах Финского залива 
Балтийского моря [17], [28]. Населяет полузате-
ненные стации в лиственных лесах.

25. (11095) Nordmannia pruni (Linnaeus, 1758)
Вид распространен по югу исследуемой тер-

ритории, на севере доходит до Заонежья, где на-
селяет зарастающие кустарником опушки, поля-
ны, лесные луга.

– (11098) Nordmannia w-album (Knoch, 1782)
Отмечен для северо-западных районов Ленин-

градской области [17]. Населяет полузатененные 
стации в лиственных лесах.

26. (11107) Callophrys rubi (Linnaeus, 1758)
Один из наиболее многочисленных видов в 

лесных ландшафтах. Распространен по всей тер-
ритории, населяет сфагновые болота, полузате-
ненные и открытые лесные стации.

27. (11122) Lycaena dispar (Haworth, 1802)
До середины 2000-х годов вид был известен 

лишь с побережья Финского залива [28]. За пос-
леднее время ареал сильно сместился к северу, и 
теперь бабочки попадаются в Северном Прила-
дожье и Прионежье [11], [15]. По единственному 
самцу известен из северотаежной подзоны [13], 
[31: Kpoc, Костомукша, 10.VIII.2007]. Населя-
ет различные луга – преимущественно сырые 
и влажные.

28. (11123) L. helle ([Denis&Schiffermüller], 
1775)

По современным данным, вид известен из Вос-
точного Прионежья, Костомукшского и Канда-
лакшского заповедников [14], [27]. Ранее отмечен 
для многих пунктов к северу от линии Деревян-

ное – Салми [25], [30]. В Финляндии места на-
ходок вида приурочены к северному побережью 
Ботнического залива Балтийского моря и неболь-
шому району на границе с Карелией в районе 
г. Костомукша. Информация о более широком 
распространении вида [28] не подтверждается 
современными данными [29].

29. (11124) L. hippothoe (Linnaeus, 1761)
Вид распространен по всей территории, насе-

ляет мезофильные и влажные луга.
30. (11125) L. phlaeas (Linnaeus, 1761)
Вид широко распространен в Приладожье и 

Присвирье, где населяет сухие луга, поляны, вы-
рубки, скальные выходы. Из Северо-Западного 
Прионежья известен по встречам имаго в насе-
ленных пунктах.

31. (11127) L. tityrus (Poda, 1761)
Из Восточной Фенноскандии вид известен по 

двум экземплярам [13], [31: Kpoc, Костомукша, 
22.VIII.2007]; [32: Ka, Hamina, 2009]. Северная 
граница ареала вида проходит к югу от тайги. 
Предпочитает открытые песчаные стации в со-
сняках и сухие луга.

32. (11129) L. virgaurea (Linnaeus, 1758)
Вид распространен в среднетаежных ланд-

шафтах, проникая к северу до 65° с. ш. Населяет 
разнообразные луга, чаще мезофильные.

– (11145) Cupido minimus (Fuessly, 1775)
Известен по нескольким локальным популя-

циям из карельских районов Южной Финляндии 
[28], [29], населяет сухие луга и биотопы с ксеро-
фильной растительностью.

– (11148) C. alcetas (Hoffmannsegg, 1804)*
Вид найден на юго-востоке Финляндии вбли-

зи исследуемой территории [29: Imatra, 1974]. 
Северо-западная граница ареала вида проходит 
восточнее, по Архангельской и Ленинградской 
областям [3]. Везде представлен локальными по-
пуляциями.

– (11149) C. argiades (Pallas, 1771)
Встречается в карельских районах Финлян-

дии и Ленинградской области [17], [28] по ант-
ропогенным биотопам, сухим и мезофильным 
лугам. Активная экспансия вида в Восточную 
Фенноскандию началась в 1999 году, наиболее 
благоприятными стали сезоны 2000, 2003 и 2011 
годов [32].

33. (11154) Celastrina argyolus (Linnaeus, 1758)
Распространен к северу до 65° с. ш. Населяет 

разнообразные полузатененные и открытые ста-
ции в лесах, сфагновые болота.

34. (11164) Scolitantides orion (Pallas, 1771)
Вид отмечен по единичной находке для Север-

ного Приладожья [18: Kl, Кирьяволахти]. Локаль-
ные популяции известны из Южной Финляндии 
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[28]. Встречается по скальным обнажениям на 
побережьях крупных озер.

35. (11167) Pseudophilotes vicrama (Moore, 1865)
Для Карелии вид отмечен по находке гусени-

цы в Восточном Приладожье [25: Kol, Видлица, 
на тимьяне (Thymus sp.), 20.VI.1942]. В Восточной 
Фенноскандии известна по единственной доволь-
но многочисленной популяции из Юго-Западной 
Финляндии [33]. Все популяции на юго-востоке 
страны к настоящему времени исчезли. Послед-
няя из них, на побережье оз. Сайма (Ruokolahti), 
просуществовала до 1984 года. В 1994 году была 
предпринята попытка восстановить вид, пере-
местив в прежнее местообитание 10 самок из 
юго-западной популяции. После нескольких лет 
успешного размножения реинтродуцированная 
популяция вымерла. Последняя бабочка была 
найдена здесь в 1999 году (K. Saarinen, личное 
сообщение). Встречается на юге Ленинградской 
области [17]. В местах обитания населяет откры-
тые песчаные стации в сосняках.

36. (11171) Glaucopsyche alexis (Poda, 1761)
Регулярно встречается на самом юге – в При-

ладожье и Присвирье. Из Прионежья до 2000-х 
годов был известен по 4 экземплярам ([25: Мед-
вежьегорск, 1943]; заповедник «Кивач», 1969 
(Н. Н. Кутенкова); Кончезеро, 1990 и 1991). В на-
стоящее время единичные особи стали попадать-
ся более часто. Найдено несколько небольших ко-
лоний этой бабочки на о-вах архипелага Кижские 
шхеры. Населяет суходольные луга и различные 
антропогенные биотопы.

37. (11179) Maculinea arion (Linnaeus, 1758)
В российской части Восточной Фенноскандии 

вид отмечен для Восточного Приладожья, При-
свирья [25: Kol, Олонец, Важины] и Карельского 
перешейка [24: Ik, Горьковское, Цвелодубово, Ов-
сяное, оз. Красное]. На юго-востоке Финляндии 
осталось всего две популяции вида [28]. Населяет 
открытые песчаные стации в сосняках.

38. (11190) Plebeius argus (Linnaeus, 1758)
Распространен по всей территории. Населяет 

сфагновые болота и открытые стации в сухих со-
сняках, реже встречается на лугах.

39. (11192) P. idas (Linnaeus, 1761)
Вид распространен по всей территории, один 

из обычнейших обитателей сфагновых болот 
и открытых стаций в сухих сосняках.

40. (11206) P. optilete (Knoch, 1781)
Вид распространен по всей территории, один 

из обычнейших обитателей сфагновых болот, 
встречается по открытым местам в сухих сосня-
ках и на лесных лугах.

41. (11220) Aricia artaxerxes (Fabricius, 1793)
Встречается по всей территории, населяет су-

ходольные и влажноразнотравные луга.
42. (11222) A. eumedon (Esper, [1780])
Встречается по всей территории, населяет 

влажноразнотравные и осоково-разнотравные 
луга.

43. (11223) A. nicias (Meigen, 1830)
В Фенноскандии распространен в средне-

карельских районах, откуда проникает к запа-
ду до Ботнического залива Балтийского моря. 
Везде представлен локальными популяциями. 
Указан для ряда пунктов Северного Прионежья 
[25]. В настоящее время достоверно известен 
из района Кончезеро – Малая Гомсельга (Kon) 
и из Восточного Прионежья (Kton, о-в Вели-
костров, оз. Ведлозеро). Населяет вырубки. 
По нашим наблюдениям, колонии появляются 
здесь на 3–4-й год, бабочки обычно летают на 
участках с луговым разнотравьем. После за-
растания вырубок мелколесьем, обычно через 
4–5 лет, вид исчезает. Популяции, существующие 
длительное время, известны только с финлянд-
ских территорий. Там они приурочены к сухим 
лугам и придорожным биотопам лугового типа.

44. (11227) Polyommatus amandus (Schneider, 
1792)

Вид распространен к северу до 65° с. ш., насе-
ляет разнообразные луга.

45. (11234) P. icarus (Rottemburg, 1775)
Вид распространен по всей территории, насе-

ляет разнообразные луга.
46. (11253) P. semiargus (Rottemburg, 1775)
Распространен по всей территории, населяет 

разнообразные луга и открытые стации в лесах.
Таким образом, к настоящему времени с тер-

ритории РК известно 8 видов толстоголовок, 
3 вида парусников, 12 видов белянок и 23 вида 
голубянок. 7 видов этих семейств встречаются в 
карельских биогеографических районах за ее пре-
делами. Список нимфалид и общий анализ фауны 
будут представлены во втором сообщении.
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Gorbach V. V., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation)

BUTTERFLIES (LEPIDOPTERA, PAPILIONOIDEA) OF KARELIA: 
I. AN ANNOTATED SPECIES LIST OF НESPERIIDAE, PAPILIONIDAE, 

PIERIDAE AND LYCAENIDAE 
The data on the butterfl y fauna of the Republic of Karelia and adjacent areas of East Fennoscandia are summarized. The list for the 
Republic of Karelia includes 89 species, another 19 species are known for the Karelian districts of Finland and the Leningrad region. 
The fi rst report is devoted to four families of the butterfl ies. The distribution of each species in the region is briefl ycharacterized.
Key words: butterfl ies, species composition, distribution of the species, Eastern Fennoscandia
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ВВЕДЕНИЕ
В настоящее время представляют интерес 

работы по изучению процессов распределения, 
роста, питания аборигенных озерных рыб в зоне 
расположения садковых форелевых хозяйств на 
озерах Карелии. Известно, что наличие вымыва-
емых остатков форелевых кормов из садков при-
влекает таких массовых рыб, как окунь (Perca 
fluviatilis (L.)), плотва (Rutilus rutilus (L.)), ерш 
(Gymnocephalus cernuus (L.)), уклейка (Alburnus 
alburnis (L.)) и лещ (Abramis brama (L.)). У них об-
наружена высокая приспособляемость к режиму 
кормления выращиваемой форели. Деятельность 
форелевого хозяйства также существенно влия-
ет на размерно-весовые параметры, возрастные 
соотношения групп этих видов рыб [3], [9], [11], 
[12]. Однако изучению экологии озерных рыб в 
зоне рыбоводных ферм уделяется недостаточно 
внимания, и литературные сведения по росту 

пресноводных рыб в водоемах с садковыми форе-
левыми хозяйствами практически отсутствуют.

Лахтинская губа Онежского озера и приле-
гающий к ней район открытого озера являются 
местом нагула лососевых и сиговых видов рыб, 
также здесь осуществляется нерест щуки, плот-
вы, леща и других видов. В Лахтинской губе в 
больших количествах вылавливается ерш. С 1996 
года в губе работает садковое форелевое хозяйс-
тво, которое стало оказывать влияние на состоя-
ние аборигенных видов рыб, в том числе и ерша.

В то же время ерш может оказывать влияние 
на рыбопродуктивность водоемов. Как типичный 
бентофаг, он может составлять конкуренцию в 
питании молоди и взрослых представителей та-
ких видов, как лещ, сиг и палия. Ерш относится к 
медленно растущим рыбам, хотя отличается вы-
сокой интенсивностью питания в течение года. 
Разовое потребление пищи на 1 кг массы ерша 
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ПИТАНИЕ И РОСТ ЕРША (GYMNOCEPHALUS CERNUUS (L.)) ЛАХТИНСКОЙ ГУБЫ 
ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА В ЗОНЕ ВЛИЯНИЯ САДКОВОГО ФОРЕЛЕВОГО ХОЗЯЙСТВА*

Приведены результаты исследования питания и роста ерша (Gymnocephalus cernuus (L.)) Лахтинской 
губы Онежского озера в районе функционирования форелевого садкового хозяйства. Выявлено, что 
у садков форелевого хозяйства обитает ерш возраста 2+…8+. Размеры ерша были в пределах 
12,0–19,2 см, масса – от 15,3 до 71,3 г. Количественно преобладают самки над самцами в соотношении 
3 : 1. Кормовые условия для ерша в районе форелевого садкового хозяйства в Лахтинской губе изме-
няются по годам. В этом районе Онежского озера ерш предпочитает амфипод и мизид, которые со-
ставляли до 50 % от общей массы пищевого комка в желудке. До периода полового созревания ерш 
предпочитает амфипод, в старшем возрасте – мизид, что, вероятно, связано с размерами кормовых 
организмов. Выявлено, что в желудках ерша присутствовали гранулы форелевых кормов, вымывае-
мых из садков. В районе садков форелевого хозяйства в олиготрофной Лахтинской губе Онежского 
озера скорость роста ерша меньше, чем в условиях мезотрофной Кондопожской губы этого озера. 
Появление в районе форелевого садкового хозяйства особей ерша с избыточным весом доказывает 
его влияние на кормовой режим ерша в Лахтинской губе.
Ключевые слова: ерш, Лахтинская губа, Онежское озеро, садковое форелевое хозяйство, рост, питание, линейная 
регрессия
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составляет 14,1 г бентоса (из них 7,7 г личинок 
хирономид). Он обладает высокой поисковой спо-
собностью и избирательностью в питании. Всего 
в пище ерша присутствует до 40 компонентов. 
В возрасте от 1+ до 3+ ерш активно потребля-
ет хирономид. Из личинок хирономид предпо-
читает Tendipes, Limnocyironomns, Prodiamesa 
bathyphilina, Procladius, наиболее часто встре-
чается в желудке Tendipes. Большое значение в 
питании ерша имеют мелкие моллюски, личин-
ки поденок, ручейников, веснянок, а также ам-
фиподы и мизиды. В возрасте 3+ ерш переходит 
к хищничеству, поедая молодь и мелких пред-
ставителей различных видов. На нерестилищах 
сиговых он поедает икру корюшки (Osmerus eper-
lanus (L.)), европейской ряпушки (Coregonus al-
bula (L.)), плотвы (Rutilus rutilus (L.)) и др. [1], [4], 
[5], [7].

Целью работы было исследование питания и 
роста ерша Лахтинской губы Онежского озера в 
районе функционирования форелевого садкового 
хозяйства.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования был ерш (Gymno-

cephalus cernuus (L.)), массовый вид Онежского 
озера. Отлов ерша проводили летом 2004–2005 
годов в Лахтинской губе Онежского озера, в не-
посредственной близости от садков форелевого 
садкового хозяйства, с помощью сетей (размер 
ячеи 20, 25, 30, 35 и 40 мм, высота 180 см) и на 
удочку. Всего был исследован 501 экземпляров 
рыб (в том числе по питанию 300 экземпляров, по 
росту – 201 экземпляр). Взвешивание и измере-
ние рыб, определение их возраста проводили по 
стандартным методикам [8], [10]. После вскрытия 
ерша извлекали желудки с содержимым и фик-
сировали их в 4 % растворе формалина. При раз-
боре содержимого желудков отбирали мизид и 
амфипод, проводили их измерение, взвешивание 
и расчет их доли в пищевом комке.

Весь фактический материал обработан статис-
тически с применением стандартных методов ва-
риационной статистики [6].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Возрастной состав ерша в уловах в Лахтин-

ской губе Онежского озера в районе садкового 
форелевого хозяйства был от 2+ до 8+, макси-
мальное количество рыб – возраста 3+…4+. От-
сутствовали рыбы младших возрастов (0+…1+) 
(рис. 1). Соотношение полов в целом составляло 
3 : 1 в пользу самок. Было выявлено, что в млад-
ших возрастных группах ерша (2+…3+) преобла-
дали самцы, в старших (4+…6+) – самки (рис. 2). 

Линейно-весовые размеры ерша Лахтинской 
губы были в пределах 12,0–19,2 см и 15,3–71,3 г.

В результате исследований содержимого же-
лудков ершей, обитающих у садков в Лахтинской 
губе, были отмечены следующие объекты их пи-
тания: амфиподы Gmelinoides fasciatus, личинки 
двукрылых, нематоды, личинки и куколки хиро-
номид, моллюски, личинки двукрылых стрекоз, 
водная растительность, мелкий песок, икра рыб 
и гранулы непереваренного форелевого корма. 

Амфиподы и мизиды являются одними из 
основных объектов в питании ерша Лахтинской 
губы Онежского озера. По своим размерам они 
значительно крупнее других представителей дон-
ной фауны карельских озер, обладают высокими 
пищевыми качествами и перевариваются значи-
тельно быстрее, чем хирономиды и поденки [2]. 
За период исследования доля ершей Лахтинской 
губы, у которых были обнаружены амфиподы в 

Рис. 1. Возрастной состав ерша Лахтинской губы 
Онежского озера, 2004–2005 годы

Рис. 2. Половой состав ерша Лахтинской губы Онежского 
озера, 2004–2005 годы
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пищевых комках в желудках, составила 33 % (у 
99 особей из 300) из общей выборки. Полное от-
сутствие их наблюдали в 29 % (у 87 особей из 
300). Встречаемость мизид составила 70 % (у 70 
особей из 100) и полное отсутствие их у 27 % (у 
27 особей из 100) рыб. Амфиподы по массе со-
ставляли 25–40 % от массы содержимого желуд-
ка ершей, а мизиды – 40–50 %.

В целом наполняемость (в количественном 
отношении) желудков ершей амфиподами и ми-
зидами в 2005 году, по сравнению с 2004 годом, 
была меньше на 70 и 54 % соответственно. На-
блюдалось уменьшение количества амфипод и 
мизид в одном желудке. Если в 2004 году коли-
чество амфипод достигало 96 особей, а мизид – 
6 особей в одном желудке, то в 2005 году амфи-
под было не более 5, а мизид – не более 3 в одном 
желудке. Таким образом, интенсивность питания 
данными видами донной фауны значительно ко-
леблется по годам. Ерш в сложившихся кормовых 
условиях губы имеет возможность переходить на 
питание другими организмами и на использова-
ние форелевых кормов, вымываемых из садков. 

Выявлена зависимость содержания амфипод 
и мизид в желудках ерша от его возраста (рис. 
3). Так, в младших возрастных группах (2+…4+) 
ерша количественно преобладают амфиподы, а в 
старших возрастах (5+…7+) – мизиды. Это может 
быть связано с размерами кормовых объектов, по 
мере роста ерш предпочитает наиболее крупные 
организмы. Зависимости содержания этих пред-
ставителей бентоса в желудках от пола ерша не 
обнаружено. У самок и самцов наполняемость 
желудков амфиподами и мизидами достоверно 
не различалась.

В ходе исследования роста ерша в районе фун-
кционирования форелевого садкового хозяйства 
было получено уравнение роста (W = 0,035 · Lt 2,7, 

где W – масса тела в граммах, Lt – длина АД в 
сантиметрах) (рис. 4), которое объясняет 72 % (R2 
= 0,72) изменчивости в массе тела ершей. Однако 
данный степенной тренд был получен после ис-
ключения 14 выпадов, у которых либо линейный 
показатель (длина тела АД), либо весовой показа-
тель (масса тела), либо сразу оба этих показателя 
не удовлетворяли критерию выпада t [11]. Отме-
тим, что все выпады были характерны для ерша 
из уловов 2004 года, при этом у 10 из них (5 % от 
выборочного материала) масса тела превышала 
верхнюю границу нормального интервала, рав-
ную 61,76 г. Вероятно, избыточный вес этих деся-
ти ершей связан с возможностью легко получать 
дополнительное питание, а именно, потреблять 
форелевый корм. 

Для сравнительного анализа также по собс-
твенным материалам (44 экземпляра) была пос-
троена линия регрессии для ерша из Кондопож-
ской губы Онежского озера (см. рис. 4). Линия 
регрессии (степенной тренд W = 0,035 · Lt 2,6) объ-
ясняет 86 % изменчивости в массе тела ерша Кон-
допожской губы при вариации длины тела АД и 
построена после исключения 4 выпадов, причем 
у 3 из 4 выпадов (молодь возраста 1+…2+) масса 
тела оказалась ниже границы нормального ин-
тервала, равной 14,7 г (см. рис. 4). Отметим, что, 
поскольку из выборочных данных по Лахтинской 
губе были исключены 14 выпадов (данные по ер-
шам с высокими линейно-весовыми показателя-
ми), линия регрессии для ерша (40 экз.) из Кондо-
пожской губы оказалась выше линии регрессии 
ерша (287 экз.) из Лахтинской губы, обитающего 
в районе форелевого хозяйства (см. рис. 4). Таким 

Рис. 4. Соотношение массы (W, г) и длины тела (Lt, см) 
ершей Онежского озера: 1 – исходные данные по ершам 
Кондопожской губы, 2 – исходные данные по ершам Лах-
тинской губы, обитающим около форелевого хозяйства, 

3 – линия регрессии для ершей Кондопожской губы, 
4 – линия регрессии для ершей Лахтинской губы

Рис. 3. Количественное распределение амфипод и ми-
зид в содержимом желудков ершей Лахтинской губы 

Онежского озера в зависимости от возраста
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образом, рост ерша в мезотрофной Кондопож-
ской губе более быстрый, чем в олиготрофной 
Лахтинской губе у форелевого хозяйства, что 
закономерно. Однако если учесть особей ерша с 
большой массой (выпады) из Лахтинской губы, 
то можно утверждать, что садковое форелевое 
хозяйство оказало влияние на ерша, что прояви-
лось в появлении особей с избыточным весом, 
нехарактерным для общей выборки ерша в Лах-
тинской губе. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенных исследований 

(2004–2005 годы) было выявлено, что в районе 
форелевого хозяйства в Лахтинской губе Онежс-
кого озера обитает ерш возраста 2+…8+ и отсутс-
твуют рыбы возраста младше 2+. Что, вероятно, 
связано с подходом в район садковых линий стар-
ших и более крупных особей различных видов 
рыб (лещ, окунь и др.). Также отмечено, что в 
большинстве у садков концентрируются сам-
ки ерша, почти в 3 раза превышая количество 
самцов.

Кормовые условия для ерша в районе форе-
левого садкового хозяйства в Лахтинской губе 
изменяются по годам. В этом районе Онежского 

озера ерш предпочитает амфипод и мизид. По 
массе они составляли до 50 % от общей массы 
пищевого комка в желудке. Ерш до периода по-
лового созревания предпочитает амфипод, а в 
старшем возрасте – мизид, что, вероятно, связано 
с размерами кормовых организмов. Также в же-
лудках ерша присутствовали гранулы форелевых 
кормов, вымываемых из садков. 

Сравнительный анализ роста ерша в разных 
районах Онежского озера показал, что в районе 
садков форелевого хозяйства в Лахтинской губе 
Онежского озера скорость роста меньше, чем в 
условиях Кондопожской губы озера. Построен-
ный степенной тренд для выборочных данных 
(без выпадов) по ершам, обитающим в районе 
садков форелевого хозяйства в Лахтинской губе, 
оказался ниже степенного тренда для ершей 
Кондопожской губы. Лахтинская губа является 
мелководной олиготрофной, характеризуется хо-
рошими условиями для размножения ерша, что, 
в свою очередь, приводит к высокой численности 
вида, а это ограничивает скорость роста рыб. По-
явление в районе форелевого садкового хозяйства 
особей ерша с избыточным весом доказывает его 
влияние на кормовой режим ерша в Лахтинской 
губе.

* Работа выполнена в рамках реализации Программы стратегического развития ПетрГУ на 2012–2016 гг.
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FOOD AND GROWTH OF THE RUFF (GYMNOCEPHALUS CERNUUS (L.)) OF THE LAKHTINSKY 
BAY IN ONEGA LAKE 

The results of the study of ruff (Gymnocephalus cernuus (L.)) nutrition and growth in the Lakhtinsky Bay of Onega lake in the 
vicinity of cage trout farms are presented in the article. It has been revealed that ruffs aged 2+ to 8+ years inhabited nearby trout 
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farming ponds. The size of the ruff was in the range of 12,0–19,2 cm and the mass of 15,3 g. to 71,3 g. Females predominated over 
males in a ratio of 2,8 : 1. Forage conditions for ruffs near cage trout farms in the Lakhtinsky Bay have changed over the years. 
In the area of cage trout farms in the oligotrophic Lakhtinsky Bay of lake Onega the growth rate of a ruff is smaller than in the 
mesotrophic conditions of the Kondopoga Bay of the lake. The occurrence of overweight ruffs  near a cage trout farm proves its 
impact on ruff’s feeding regime in the Lakhtinsky Bay.
Key words: ruff, Lakhtinsky Bay, Onega Lake, growth, power, linear regression
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В отдельных регионах Российской Федера-
ции (Московская область, Республика Марий 
Эл) одним из способов повышения урожайности 
картофеля и улучшения его качества является 
декапитация, или механическое удаление вер-
хушечной почки побега растений [2], [6]. В от-
сутствие апикального доминирования этот прием 
стимулирует развитие пазушных почек и даль-
нейшее формирование боковых побегов, а также 
увеличивает фотосинтетическую поверхность 
растений, снижает интенсивность их цветения, 
продлевает вегетационный период, уменьшает 
поражаемость картофеля вирусными болезнями 
[9], [11]. 

По мнению Р. А. Борзенковой [1], любое на-
рушение морфофизиологической целостности 
растения приводит к изменению уровня и соот-
ношения фитогормонов в листьях, так как в них 
происходит основной синтез гиббереллинов и 
абцизовой кислоты, образуются ауксины и фе-
нольные ингибиторы. Как считает В. Г. Скопичев 
[10], гормоны, относящиеся к группе ауксинов, 
обеспечивают коррелятивный рост органов рас-
тения. Ауксины, образовавшиеся в верхушечной 
почке, передвигаясь вниз, тормозят рост боковых 
побегов. Удаление верхушечной почки приводит 
к уменьшению концентрации ауксинов в боковых 
почках, в результате чего они трогаются в рост. 

В отличие от результатов опытов, проведен-
ных в вышеуказанных регионах Российской Фе-
дерации, в северных условиях с коротким поле-
вым сезоном декапитация может явиться одной 
из причин снижения урожайности картофеля, 
так как способствует удлинению вегетационного 
периода культуры и доминирующему развитию 
надземной вегетативной массы, на формирование 
которой затрачивается дополнительная энергия 
и пластические вещества растений. В этой связи 
поставлена цель – изучить реакцию различных 
по скороспелости сортов картофеля на удаление 
верхушечной части побегов растений в условиях 
Карелии.

Работу проводили на коллекционном участке 
кафедры агрономии, землеустройства и кадаст-
ров Петрозаводского государственного универ-
ситета в течение трех полевых сезонов, разли-
чающихся по метеорологическим показателям. 
Вегетационные периоды первых двух лет иссле-
дований характеризовались неравномерным рас-
пределением ресурсов тепла и влаги по месяцам. 
Однако во время клубнеобразования картофеля 
повышенная теплообеспеченность растений в 
сочетании с избыточным или оптимальным ув-
лажнением (относительно среднемноголетних 
данных) благоприятно отразилась на накоплении 
урожая культуры. Жаркие и засушливые усло-
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ДЕКАПИТАЦИЯ РАСТЕНИЙ КАРТОФЕЛЯ В УСЛОВИЯХ КАРЕЛИИ

В условиях Карелии изучена эффективность декапитации растений сортов картофеля Невский (сред-
неранний) и Нида (среднеспелый) в критический период их развития (бутонизация – массовое цве-
тение) на протяжении трех полевых сезонов, различающихся по метеорологическим факторам. 
Варианты с удалением верхушечной части стеблей (на 5 см) сравнивали с соответствующими конт-
ролями – интактными растениями. По результатам исследований установлено, что в северных усло-
виях с коротким вегетационным периодом (в среднем 70 дней) декапитация растений изученных 
сортов вызвала увеличение их ассимиляционной поверхности, а также снижение урожайности кар-
тофеля до 18,0 %. При этом установлено достоверное уменьшение поражаемости клубней ризокто-
ниозом и паршой серебристой, что, вероятно, связано с изменением уровня фитоалексинов в вариан-
тах с механическим удалением верхушечной части стеблей.
Ключевые слова: картофель, декапитация, урожайность, ризоктониоз, парша серебристая 
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вия третьего полевого сезона негативно повлияли 
на урожайность, а также способствовали более 
сильному поражению картофеля паршой сереб-
ристой. 

Почвы коллекционного участка дерново-под-
золистые, хорошо окультуренные, по грануло-
метрическому составу – легкосуглинистые. Ве-
личина пахотного горизонта – 29 см. Содержание 
гумуса составляет 4,9 % (среднее), кислотность 
– 5,9 (слабокислая), содержание подвижного фос-
фора – 24,5 мг / 100 г почвы (высокое), обменно-
го калия – 46 мг / 100 г почвы (очень высокое). 
В целом почвы участка пригодны для возделы-
вания картофеля. 

Объектом исследований явились рекомендо-
ванные для Северной (I) зоны [3] сорта картофеля 
двух групп спелости: Невский (среднеранний) и 
Нида (среднеспелый). Технология их выращива-
ния – общепринятая для условий Карелии.

В течение периода вегетации картофеля, 
продолжительность которого в среднем за годы 
исследований составила 70 дней, в опытных ва-
риантах удаляли верхушечную часть (на 5 см) 
стеблей вместе с соцветиями на разных этапах 
развития растений: бутонизации, начала и массо-
вого цветения. Контролем для отдельного сорта 
явились интактные растения. Опыт закладывали 
в четырехкратной повторности. Урожай учиты-
вали весовым способом. После зимнего хранения 
клубней проводили анализ их поражаемости 
ризоктониозом и паршой серебристой по 6-бал-
льной шкале НИИКХ [7], модифицированной 
Л. П. Назаровой [8]. Математическую обработ-
ку экспериментальных данных осуществляли 

с привлечением элементарной статистики и одно-
факторного дисперсионного анализа [4]. 

Результаты исследований показали, что у изу-
ченных сортов картофеля декапитация способс-
твовала увеличению ассимиляционной поверх-
ности. Визуально опытные растения выглядели 
более «молодыми» по сравнению с контрольны-
ми вариантами. 

При анализе данных урожая выявлена неоди-
наковая реакция растений сортов на колебания 
метеорологических факторов (таблица). Во всех 
вариантах опыта среднеранний сорт Невский, в 
отличие от среднеспелого сорта Нида (с более 
стабильными показателями урожая по годам), 
характеризовался максимальными значениями 
урожайности только в относительно благопри-
ятных условиях первых двух полевых сезонов. 

В вариантах с декапитацией в основном выяв-
лена тенденция снижения урожайности клубней. 
Достоверные отклонения от контроля получены 
лишь у сорта Невский при выращивании в ус-
ловиях повышенной тепло- и влагообеспечен-
ности растений. В среднем за три года удаление 
верхушечной зоны стеблей в разные фазы раз-
вития картофеля вызвало недобор урожая сорта 
Невский на 13,8–18,0 %, а Нида – 5,7–15,7 %. По-
видимому, под действием декапитации растения 
расходовали пластические вещества на формиро-
вание дополнительной надземной вегетативной 
массы в ущерб накоплению урожая клубней. 

В отсутствие апикального доминирования 
нарушение функциональных связей в системе 
надземная – подземная части растений обусло-
вило неодинаковую восприимчивость дочерних 
клубней к отдельным почвообитающим патоге-

В л и я н и е  д е к а п и т а ц и и  р а с т е н и й  н а  у р о ж а й н о с т ь  к а р т о ф е л я ,  т / г а

Вариант
Урожайность клубней в полевой сезон Среднее значе-

ние за три года
Отклонение 
от контроляпервый второй третий

Сорт Невский
1) Контроль – без декапитации 45,1 46,3 18,0 36,5 –
Декапитация в фазе:

2) бутонизации 34,9* 40,0 19,5 31,5 –5,0
3) начала цветения 33,6* 41,0 19,4 31,3 –5,2
4) массового цветения 30,9* 39,7 19,2 29,9 –6,6

Fф 13,5 0,4 0,1
НСР05 6,7 – –

Сорт Нида
1) Контроль – без декапитации 27,3 33,8 27,3 29,5 –
Декапитация в фазе:

2) бутонизации 22,9 27,3 26,4 25,5 –4,0
3) начала цветения 19,0 30,0 25,5 24,8 –4,7
4) массового цветения 22,5 34,2 26,7 27,8 –1,7

Fф 0,8 1,4 0,9

Примечание. * – достоверные отклонения от контроля на 5%-м уровне значимости (Fтабл. = 3,86).
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нам. У изученных сортов картофеля (рис. 1, 2) 
во всех вариантах с декапитацией (относитель-
но контролей) в среднем за три года выявлено 
уменьшение степени развития ризоктониоза и 
парши серебристой, возбудители которых отно-
сятся к отделу грибов Deuteromycota. Вероятно, 
это снижение связано с фитоалексинами, которые 
синтезируются и накапливаются живыми клетка-
ми растения-хозяина в ответ на его механическое 
повреждение [5]. 

Таким образом, в условиях Республики Каре-
лия декапитация растений картофеля в критичес-

кий период их развития (бутонизация – массовое 
цветение) вызывает снижение урожайности куль-
туры до 18,0 %. Меньшую поражаемость клубней 
нового урожая ризоктониозом и паршой сереб-
ристой, возможно, обуславливает дополнитель-
ный синтез фитоалексинов, вызванный стрессом 
от нарушения апикального роста. Увеличение со-
противляемости растений к грибным инфекциям 
на фоне декапитации может рассматриваться как 
перспективный прием в защите семенного мате-
риала картофеля в элитном и репродукционном 
семеноводстве культуры. 

Рис. 1. Поражаемость болезнями сорта Невский при 
декапитации растений в разные фазы развития карто-
феля: бутонизации – ; начала цветения – ; массового 

цветения – . Контроль (без декапитации) –  

Рис. 2. Поражаемость болезнями сорта Нида при декапи-
тации растений в разные фазы развития картофеля: 

бутонизации – ; начала цветения – ; массового цвете-
ния – . Контроль (без декапитации) – 
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Nikolaeva E. V., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation) 

DECAPITATION OF POTATO PLANTS IN CONDITIONS OF KARELIA
The effectiveness of plants decapitation of potato varieties Nevsky and Nida was examined at a critical period of their develop-
ment (budding – mass fl owering) during three fi eld seasons distinguished by different weather factors in the conditions of Karelia. 
The plants with removed apical part of the stems (5 cm) were compared with control samples of intact plants. The research results 
showed that in the North with a short growing season (average 70 days) the decapitation of plants of the studied species caused an 
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increase in their assimilation surface, as well as the decrease of potato yield by 18,0 %. Signifi cant decrease of tubers susceptibil-
ity to black scurf and silver scurf has been established, probably due to the change in the level of phytoalexins in plants with a 
mechanical destruction of the stems apical part.
Key words: potato, decapitation, yield, black scurf, silver scurf
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ВВЕДЕНИЕ
Обыкновенный сиг Coregonus lavaretus sensu 

lato имеет циркумполярное распространение и 
на протяжении своего ареала образует множе-
ство разнообразных морфоэкологических форм/

подвидов. В настоящее время морфологическая 
дифференциация сигов с точки зрения их внут-
ривидовой систематики основывается в основ-
ном на различиях по числу жаберных тычинок 
на первой жаберной дуге. Признак считается 
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К ВОПРОСУ О ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФОРМ/ПОДВИДОВ 
СИГА COREGONUS LAVARETUS ОЗЕРА КАМЕННОЕ*

Представлены данные по морфологии и молекулярной генетике двух экологических форм/подвидов 
обыкновенного сига Coregonus lavaretus sensu lato из озера Каменное (бассейн р. Кемь Белого моря). 
Показано, что подвиды сигов C. lavaretus lavaretus и C. lavaretus mediospinatus в основном сохрани-
ли свои морфологические и биологические характеристики со времени их последнего описания, 
а подвид C. lavaretus pallasi в настоящее время в водоеме не встречается. Анализ изменчивости гена 
ND1 мтДНК показал, что преобладающие гаплотипы обеих экологических форм/подвидов сигов 
озера Каменное достаточно хорошо дифференцированы как друг от друга, так и от Альпийской гап-
логруппы сигов, к которой они изначально относятся. В еще большей степени подвиды сигов 
оз. Каменное генетически обособлены от сигов из западной части Балтийского моря. На основании 
полученных генетических данных высказывается предположение о том, что три подвида сигов бас-
сейна р. Кемь образовались посредством гибридизации двух филогенетических линий сигов, про-
никших в данный регион из материковых рефугиумов после отступления последнего ледника. 
Ключевые слова: Coregonus lavaretus complex, оз. Каменное, Белое море, Финский залив Балтийского моря, оз. Халшта-
терзее (Hallstättersee), оз. Траунзее (Traunsee), интрогрессия, вторичная интерградация
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генетически детерминированным и стабильным 
во времени [16]. Количество жаберных тычинок 
на первой жаберной дуге у сигов имеет широкий 
диапазон изменчивости, и, согласно представле-
ниям И. Ф. Правдина [14], сигов подразделяют 
на мало-, средне- и многотычинковые экологи-
ческие формы или группы. В водоемах Европей-
ской России каждому члену вышеперечисленных 
групп в соответствии с таксономией И. Ф. Прав-
дина был присвоен подвидовой статус. 

Ряд специалистов считает, что классификация 
сигов, основанная на среднем числе жаберных 
тычинок, не удовлетворяет описанию и система-
тике всего спектра морфологического и эколо-
гического многообразия сигов даже в пределах 
тех крупных водоемов, где симпатрично обитает 
несколько дискретных форм. Кроме того, предпо-
лагается, что в пределах выделенных подвидов 
могут находиться гибридные по своей природе 
таксоны [3], [4], [5], [12], [13], [25], [36].

Известно, что в период последнего ледниково-
го максимума, когда современные акватории Бал-
тийского и Белого морей находились под толщей 
покровных ледников, существовали пресновод-
ные приледниковые водоемы [6], [28], [37], в ко-
торых сохранялись некоторые виды рыб, и в том 
числе различные филетические линии/формы/
подвиды сигов. В постледниковую эпоху вместе 
со значительным перераспределением гидрогра-
фической сети на территории, ранее занимаемой 
ледниками, вдоль их кромок происходило рас-
селение и обширная гибридизация этих форм/
подвидов. На основе аллозимного анализа было 
показано, что в бассейне Белого моря обитают 
потомки по крайней мере двух филогенетических 
линий, одна из которых имеет западноевропей-
ское происхождение, а вторая относится к расе 
сигов приледникового оз. Коми, существовав-
шего к западу от Урала [18], [33], [34], [35]. Две 
предковые линии сигов были также идентифи-
цированы при анализе современных популяций 
Европейского Севера методом анализа фрагмента 
мтДНК [1], [2]. 

По классификации И. Ф. Правдина, в р. Ка-
менной, расположенной в бассейне Белого моря 
вблизи водораздела с Балтийским морем, обык-
новенный сиг ранее был представлен тремя сим-
патрическими подвидами: малотычинковым, 
среднетычинковым и многотычинковым [12], 
[13]. Молекулярно-генетических исследований 
сигов бассейна р. Каменной для изучения их 
родственных связей с другими популяциями вида 
до последнего времени не проводилось. Поэтому 
целью данной работы является выявление фило-
генетических отношений сигов из оз. Каменное 

с различными формами/популяциями сигов из 
бассейна Балтийского моря и возможными пред-
ковыми популяциями сигов из Альпийских озер.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Бассейн озера Каменное является частью во-

досбора реки Кемь, которая впадает в Онежский 
залив Белого моря. Система озера включает в 
себя четыре озера: Каменное, Лувозеро, Кима-
созеро и Нюк (рис. 1). 

Озера соединены между собой короткими 
порожистыми протоками. Озеро Каменное оли-
готрофное, достаточно глубокое (до 28 м), при 
средней глубине 8 м. Все озера системы имеют 
ледниково-тектоническое происхождение [9], 
[10]. В озере обитают следующие виды рыб: ло-
сось (Salmo salar), ряпушка (Coregonus albula), 
сиг (C. Lavaretus), хариус (Thymallus thymallus), 
щука (Esox lucius), плотва (Rutilus rutilus), язь 
(Leuciscus idus), гольян (Phoxinus phoxinus), ук-
лейка (Alburnus alburnus), налим (Lota lota), де-
вятииглая колюшка (Pungitus pungitus), окунь 
(Perca fl uviatilis), ерш (Gymnocephalus cernuus), 
подкаменщик (Cottus gobio) [8]. В настоящее 
время обыкновенный сиг представлен в водо-
еме двумя подвидами: малотычинковым си-
гом C. lavaretus lavaretus (Sp. br = 25,16 ± 0,47; 
ll = 89,87 ± 1,27) и редко встречающимся сред-
нетычинковым сигом C. lavaretus mediospinatus 
(Sp. br = 31,80 ± 0,46; ll = 87,40 ± 0,77). Ранее опи-
санный И. Ф. Правдиным многотычинковый сиг 
C. lavaretus pallasi (Sp. br = 54,38 ± 0,47; ll = 94,57 
± 1,15) в озере Каменное и реке Каменке уже 
с конца прошлого века не отмечался [13]. 

Исследования сигов   оз. Каменное проводили в 
июле – начале августа 2014 года. Сигов отлавли-
вали ставными сетями с ячеей от 10 до 45 мм на 
глубинах от 2 до 18 м. Выборки сигов состояли 
как из неполовозрелых, так и половозрелых осо-
бей. В морфологическом анализе, определении 
возраста и скорости роста использовали 36 эк-
земпляров рыб. Подсчет числа жаберных тычи-
нок осуществляли сразу после лова. В процессе 
обработки материала были отобраны спиртовые 
пробы печени сигов для последующего генети-
ческого анализа. 

Общую геномную ДНК выделяли из фикси-
рованной 96 % этанолом печени сигов фенольно-
хлороформным методом и хранили при 4 °С [32]. 
Амплификация фрагмента гена ND1 митохондри-
альной ДНК проведена с помощью полимеразной 
цепной реакции с использованием внешних прай-
меров Fr 5’-GGCCTAAGCCCTTTTTCTCA-3’ и 
Rv 5’-GAGGGGACTTGAACCCCTAT-3’ в реак-
ционной смеси объемом 20 мкл. Для наработки 
ампликона использовали термопрофиль, опуб-
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ликованный ранее [23], [31], в котором была из-
менена температура отжига (58 °С). ПЦР-про-
дукты очищали с помощью набора реактивов 
«БИОСИЛИКА» (Новосибирск, Россия) и сек-
венировали по прямому и обратному прайме-
рам на автоматическом анализаторе ABI 3130xl 
Genetic Analyser (Applied Biosystems) в центре 
«Геномика» СО РАН (Новосибирск, Россия. http: 
// sequest. niboch.nsc.ru), используя Big Dye тер-
минатор (Applied Biosystems). Длина анализиру-
емой последовательности мтДНК составила 1091 
нуклеотидное основание. В работе использовали 
только кодирующий ген ND1 длинной 965 п. н. 
Последовательности сначала выравнивали с по-
мощью алгоритма ClustalW и затем редактирова-
ли вручную. Все полученные последовател  ьности 
мтДНК депонированы в базу данных GenBank. 

Для построения схемы филогенетических 
взаимоотношений сиговых рыб использовали 
4 выборки различных популяций/форм сигов 
(табл. 1). Для анализа полиморфизма выборок 

гаплотипов различных форм/видов сигов вычис-
ляли следующие параметры: число полиморфных 
(сегрегирующих) сайтов (S), число гаплотипов 
(h), разнообразие гаплотипов (Hd), нуклеотидное 
разнообразие (π), среднее число нуклеотидных 
различий (k). Расчеты выполнялись в программе 
DnaSP v. 5.10 [27]. Медианную сеть (Median Join-
ing Network) выявленных в ходе анализа вари-
антов первичных последовательностей строили 
в программе Network 4.6.1.3. [21]. Генетическую 
дивергенцию между различными популяциями 
сигов (в виде индексов PhiPT, аналогичных по 
смыслу индексам фиксации FST) вычисляли с 
помощью программы GenAlEx 6.5 [30]. Эта же 
программа использовалась для анализа молеку-
лярного разнообразия (AMOVA) на разных уров-
нях популяционной иерархии. Все вычисления 
велись в программе DnaSP v. 5.10 [27].

Выборка сигов из оз. Каменное, проанали-
зированная генетически, состояла из 16 особей 
разнотычинковых форм. Все выявленные нами 

Рис. 1. Карта-схема водоемов, из которых были взяты проанализированные выборки сигов: 
1. Альпийский регион; 2. Карельский берег Белого моря; 3. Финский залив Балтийского моря и Ладожское озеро
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последовательности сигов из оз. Каменное де-
понированы в GenBank (NCBI) под номерами 
KX010456 – KX010459. Кроме полученных гап-
лотипов, в работе использовали гаплотипы сигов, 
депонированные нами в GenBank ранее. Это 14 
гаплотипов сигов из Финского залива Балтий-
ского моря (KP123646 – KP123648, KP123652, 
KP123653, KP123658 – KP123666), 4 гаплоти-
па из Ладожского озера (KP123667, KP123668, 
KX010454, KX010455) и 4 гаплотипа из авс-
трийского озера Халштатерзее (Hallstättersee) 
(KP123674 – KP123677) (см. рис. 1). Кроме того, 
были использованы 6 гаплотипов из альпийс-
ких озер Халштатерзее (1), Траунзее (Traunsee) 
(5) и один образец из р. Копентраун (FM211036-
FM211042), взятые нами из GenBank [29]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ
Морфология сигов, возраст и рост
Анализ числа жаберных тычинок показал, что 
в полученной выборке сигов из оз. Каменное 
присутствуют малотычинковые и среднетычин-
ковые сиги (рис. 2). Большинство из них оказа-
лись малотычинковыми. Используя определение 
И. Ф. Правдина, к среднетычинковым сигам од-
нозначно была отнесена только одна особь с 33 
жаберными тычинками. С некоторыми допу-
щениями к этой категории сигов также могут 
принадлежать еще две особи, имеющие 28 и 29 
жаберных тычинок на первой жаберной дуге. 

Среднее число жаберных тычинок у малотычин-
ковых сигов (без особи с 33 жаберными тычинка-
ми) составило 23,45 ± 0,41, при среднеквадратич-
ном отклонении 2,43. Без трех особей, которые 
предварительно были отнесены к среднетычин-
ковым рыбам, среднее число жаберных тычинок 
у малотычинковых сигов оказалось равным 23,12 
± 0,37, при среднеквадратичном отклонении 2,13.

Согласно данным В. Я. Первозванского [13], 
число прободенных чешуй в боковой линии у 
сигов оз. Каменное, по данным анализа 19 рыб, 
изменяется от 78 до 100 при средней величине 
89,87 ± 1,27. Среднеквадратичное отклонение рав-
но 5,40. Согласно нашим исследованиям, число 
прободенных чешуй в боковой линии у 36 экзем-
пляров сигов изменяется от 87 до 97, при сред-
ней величине 92,83 ± 0,44. Среднеквадратичное 
отклонение равно 2,68.

Возрастной ряд исследованных нами мало-
тычинковых сигов оказался достаточно широк: 
наиболее старшие особи имели возраст 14+. 
Скорость линейного роста у сига, по нашим ис-
следованиям, несколько меньше аналогичного 
показателя, приведенного в работе П. Я. Перво-
званского [13]. Младшие возрастные группы, по 
нашим и по литературным данным, имеют при-
мерно одинаковую скорость линейного роста 
(рис. 3). Некоторые различия между выборками 
малотычинковых сигов (1, 3) обнаруживаются 
начиная с 4-летнего возраста. 

Таблица 1
П о л и м о р ф и з м  п о с л е д о в а т е л ь н о с т е й  ф р а г м е н т о в  г е н о в  N D 1  м т Д Н К  д л я  п о п у л я ц и й  с и г о в 

б а с с е й н о в  Б а л т и й с к о г о  и  Б е л о г о  м о р е й  и  о з е р  Х а л ш т а т е р з е е  и  Т р а у н з е е  б а с с е й н а 
р .  Д у н а й

Виды и популяции n S h Hd π k
1. Балтийское море, Финский залив 24 17 12 0,866 0,00528 5,145
2. Оз. Ладога 4 3 4 1,000 0,00171 1,667
3. Оз. Каменное 16 4 4 0,642 0,00172 1,675
4. Альпийские озера 19 16 8 0,673 0,00299 2,912

Примечание. n – число образцов. S – число полиморфных (сегрегирующих сайтов). h – число гаплотипов. Hd – разнообразие 
гаплотипов. π – разнообразие нуклеотидов. k – среднее число нуклеотидных различий (на сайт).

Рис. 2. Распределение числа жаберных тычинок у обыкно-
венного сига из оз. Каменное бассейна р. Кемь. 

15, 27, 19 – порядковые номера объектов

Рис. 3. Линейный рост сигов из оз. Каменное. 1 – малоты-
чинковый сиг (наши данные), 2 – среднетычинковый сиг, 

3 – малотычинковый сиг [13]
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Генетический полиморфизм
Анализ полиморфизма нуклеотидных после-

довательностей показал, что популяция сигов 
из оз. Каменное характеризуется относительно 
низким разнообразием гаплотипов (Hd = 0,642), 
тогда как популяции сигов из Финского залива 
Балтийского моря и Ладожского озера имеют бо-
лее высокое разнообразие гаплотипов (Hd = 0,866 
и 1,000). Наименьшее разнообразие нуклеотидов 
(π) обнаружено у сигов Ладожского озера и оз. 
Каменное (0,00171 и 0,0072). Наибольшая величи-
на данного индекса отмечена для сигов из Фин-
ского залива Балтийского моря (0,00528). На-
ибольшее среднее число нуклеотидных различий 
(k) найдено у сигов Финского залива (5,145). Сиги 
из австрийских горных озер, принадлежащих к 
единой водной системе бассейна р. Дунай, име-
ют средние показатели по данному параметру 
(2,912), из оз. Ладога и Каменное – самое низкое 
число нуклеотидных различий (1,667 и 1,675).

Для оценки генеалогических взаимоотноше-
ний между гаплотипами были сконструированы 
медианные сети (рис. 4). Данный анализ показал, 
что все образцы распределены в двух гаплогруп-
пах. В гаплогруппу I входят сиги оз. Каменное, 
гаплотипы сигов Ладожского озера, часть гап-
лотипов сигов из Финского залива Балтийского 
моря и основная часть образцов из альпийских 
озер Халштатерзее и Траунзее. В гаплогруппу II 
вошли часть гаплотипов сигов из Финского зали-
ва и три гаплотипа из альпийских озер. Первая 
гаплогруппа состоит из, по крайней мере, трех 
доминирующих звездообразных структур, свя-
занных друг с другом через один – три мутацион-
ных шага (H_1, H_2 и H_7). Сиги из оз. Каменное 
присутствуют в звездообразных структурах H_1 
и H_2, причем гаплотипы особей с 28–33 жабер-
ными тычинками, относящиеся к C. lavaretus me-
diospinatus, оказались включенными в H_1. 

Вторая гаплогруппа не имеет выраженных 
звездообразных структур и представлена одиноч-
ными гаплотипами. К данной гаплогруппе отно-
сятся по два гаплотипа сигов Балтийского моря 
(H_6, H_12) и альпийских озер (H_17 и H_19).

Анализ молекулярного разнообразия (AMOVA) 
показал, что при условном разделении проанали-
зированных образцов на три региона – 1. Восточ-
ная Балтика (гаплотипы сигов Финского залива и 
Ладожского озера); 2. Белое море (оз. Каменное); 
3. Альпы (оз. Халштатерзее и оз. Траунзее) – зна-
чимых различий по генетическому разнообразию 
между ними обнаружено не было (6 % от обще-
го разнообразия), зато внутрипопуляционные 
различия составляли 90 % от всей генетической 

изменчивости, отмеченной для исследованных 
образцов (табл. 2).

После введения в анализ «виртуальной» по-
пуляции (представлявшей отдельный регион – 
4. Южная Балтика), которая была образована 3 
гаплотипами сигов из альпийских озер и 5 гап-
лотипами из Финского залива (гаплогруппа II) 
и альтернативного разделения исследованных 
популяций по регионам, анализ AMOVA выявил 
проявление генетического разнообразия на дру-
гих уровнях популяционной иерархии: доля гене-
тического разнообразия, приходящаяся на меж-
региональную компоненту, выросла до 43 %, а 
внутрипопуляционная составляющая снизилась 
до 57 % от общей вариабельности (табл. 3).

Рис. 4. Медианные сети гаплотипов сигов оз. Каменное 
(белые), Ладожского озера (черные), оз. Халштатерзее 
и оз. Траунзее (светло-серые), Балтика (темно-серые). 
Число поперечных полос отражает число замен между 
гаплотипами. Длина линий между гаплотипами в целом 
отражает число замен между ними. Кольца 1, 2, 3, 4, 9, 
13, 15 – число гаплотипов в различных гаплогруппах. 
Маленькие точки обозначают необнаруженные или вы-

мершие гаплотипы 
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После разделения гаплотипов сигов оз. Камен-
ное на две популяции согласно выделившимся на 
медиальной сети звездчатым структурам Н_1 и 
Н_2, анализ генетического разнообразия AMOVA 
показал, что межрегиональная компонента в об-
щем разнообразии упала до 0 %, а межпопуляци-
онная составляющая выросла до 62 % (табл. 4).

При попарном сравнении всех исследованных 
выборок по индексу PhiPT максимальное сход-
ство было обнаружено при сопоставлении сигов 
из восточной части Финского залива с сигами из 
Ладожского озера, а также с одной из гаплогрупп 
сигов оз. Каменное. Низкие различия были также 
отмечены между сигами из альпийских озер и 
сигами Ладожского озера. Наибольшие различия 
обнаружились между двумя филогенетически-
ми линиями сигов оз. Каменное, а также между 
сигами альпийских озер и второй линией сигов 
оз. Каменное (табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Данные морфологического анализа показыва-

ют, что наибольшую численность в озере имеет 
малотычинковый сиг C. lavaretus lavaretus (92–
97 % от всех исследованных рыб). Среднеты-
чинковый сиг C. lavaretus mediospinatus встре-
чается достаточно редко. Многотычинковый сиг 
C. lavaretus pallasi в озере не обнаружен. Иссле-
дованная выборка малотычинковых сигов отно-
сится к группе многочешуйчатых сигов, широко 
распространенных в бассейне Балтийского и Бе-
лого морей. Исследования скорости роста сигов 
оз. Каменное показало, что малотычинковый сиг 
из оз. Каменное растет в настоящее время не-
сколько медленнее, чем в конце 1970-х годов, при 
этом возрастной ряд расширился за счет появле-
ния рыб с большей продолжительностью жизни. 

Сиги из восточной части Финского залива 
Балтийского моря отличаются от всех других 

Таблица 5
П о п а р н ы е  з н а ч е н и я  P h i P T  д л я  в с е х  и с с л е д о в а н н ы х  п о п у л я ц и й  с и г о в 
Популяции 1 2 3 4 5 6

1. Финский залив 0,000      
2. Балтика 0,583 0,000  
3. Оз. Ладога 0,000 0,430 0,000  
4. Оз. Каменное 1 0,134 0,574 0,417 0,000  
5. Оз. Каменное 2 0,417 0,534 0,674 0,916 0,000  
6. Альпийские озера 0,258 0,628 0,196 0,705 0,903 0,000

Таблица 2
О ц е н к и  A M O VA  и  з н а ч е н и я  Φ - с т а т и с т и к и  д л я  3  р е г и о н о в  и  4  п о п у л я ц и й

Сравнения df SS MS Est. Var. % Stat Value P(rand ≥ data
Между регионами 2 10,862 5,431 0,118 6 PhiRT 0,063 0,220
Между популяциями 1 2,190 2,190 0,071 4 PhiPR 0,040 0,214
Внутри популяций 59 100,440 1,702 1,702 90 PhiPT 0,100 0,009
Всего 62 113,492  1,892 100    

Примечание. Популяции: Финский залив, Ладога, оз. Каменное, альпийские озера.

Таблица 3
 О ц е н к и  A M O VA  и  з н а ч е н и я  Φ - с т а т и с т и к и  д л я  4  р е г и о н о в  и  5  п о п у л я ц и й

Сравнения df SS MS Est. Var. % Stat Value P(rand ≥data
Между регионами 3 43,334 14,445 0,884 43 PhiRT 0,428 0,001
Между популяциями 1 1,125 1,125 0,000 0 PhiPR 0 0,385
Внутри популяций 58 69,033 1,190 1,190 57 PhiPT 0,423 0,001
Всего 62 113,492  2,074 100    

Примечание. Популяции: Финский залив, Балтика, Ладога, оз. Каменное, альпийские озера. 

Таблица 4
О ц е н к и  A M O VA  и  з н а ч е н и я  Φ - с т а т и с т и к и  д л я  4  р е г и о н о в  и  6  п о п у л я ц и й

Сравнения df SS MS Est. Var. % Stat Value P(rand ≥data
Между регионами 2 14,971 7,486 0,000 0 PhiRT  0 1,000
Между популяциями 3 55,522 18,507 2,098 62 PhiPR 0,622 0,001
Внутри популяций 57 72,539 1,273 1,273 38 PhiPT 0,458 0,001
Всего 62 143,032  3,370 100    

Примечание. Популяции: Финский залив, Балтика, Ладога, оз. Каменное 1, оз. Каменное 2, альпийские озера.
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исследованных выборок сигов максимальными 
значениями разнообразных индексов генетичес-
кой вариабельности. Данный факт, по-видимому, 
связан как с историей заселения Балтики диск-
ретными эволюционными линиями сигов из раз-
ных позднечетвертичных убежищ с их вероятной 
последующей гибридизацией, так и с возможным 
обогащением генетического разнообразия сигов 
Финского залива в постледниковое время за счет 
мигрантов из бассейна Ладожского озера и мно-
гочисленных рек бассейна Балтийского моря 
(благодаря высокой миграционной активности 
этих рыб). 

Высокое значение разнообразия гаплотипов 
сигов Ладожского озера, по-видимому, обуслов-
лено потенциальной генетической неоднороднос-
тью сигов, которые до недавнего времени были 
представлены в озере семью экологическими 
формами в статусе подвидов [15]. Кроме того, в 
бассейнах Ладожского и Онежского озер могли 
пересекаться миграционные пути многих форм/
видов европейских сигов при их расселении. До-
статочно высокие показатели по ряду генетичес-
ких характеристик были обнаружены и у сигов 
из альпийских озер, что, вероятнее всего, связано 
с: 1) длительным существованием географически 
изолированной линии сигов в системе р. Траун 
бассейна р. Дунай и 2) вселением в данное озе-
ро сигов подвида C. l. maraena из западной Бал-
тики [29].

У сигов оз. Каменное все генетические ха-
рактеристики невысокие, из чего можно сделать 
предположение о сравнительно недавнем его 
вселении в данную озерно-речную систему и 
недавнем прохождении обоих филогенетических 
линий через бутылочное горлышко. 

Возникновение разнотычинковых форм у 
сигов традиционно объясняется одной из двух 
основных схем формо/видообразования. Соглас-
но одной из гипотез, наличие разнотычинковых 
форм в оз. Каменное можно объяснить дифферен-
циацией предковой формы посредством действия 
отбора в гетерогенных экологических условиях 
водоема (симпатрия). Альтернативный сценарий 
подразумевает вселение в освободившуюся от 
льда котловину оз. Каменное двух генетически 
дискретных форм сигов (аллопатрия), которые 
впоследствии гибридизовались с появлением 
среднетычинковой формы. Реализация сцена-
рия формо/видообразования сигов оз. Каменное 
по типу аллопатрии описана в работе П. Я. Пер-
возванского [12], что, с учетом полученных нами 
генетических данных, представляется вполне ве-
роятным событием. 

Из анализа медианной сети гаплотипов оче-
видно, что сиги из водоемов бассейнов Белого 
моря, Балтийского моря, Ладожского озера и аль-
пийских озер перемешаны друг с другом в значи-
тельной степени. В первой гаплогруппе основное 
место занимает звездообразная структура с цен-
тральным гаплотипом H_7, включающим в себя 
сигов из альпийских озер (11), Ладожского озера 
(1) и Финского залива (1). Минорные гаплотипы 
принадлежат в основном сигам альпийских озер 
и восточной части Финского залива. Преоблада-
ние центрального гаплотипа в звездообразной 
структуре, которая имеет множество собствен-
ных минорных гаплотипов, предполагает, что 
он с высокой вероятностью является предковым. 
Отчетливая «звездообразная» структура сети ха-
рактерна для популяций, прошедших в прошлом 
через бутылочное горлышко с последующей быс-
трой экспансией [20]. Таким образом, присутс-
твие в медианной сети звездообразной структуры 
с центральным гаплотипом H_7 и доминирова-
ние в нем австрийских сигов с высокой долей 
вероятности указывает на существование в Аль-
пах древнего рефугиума, откуда шло расселение 
сигов, совпадавшее по времени с отступанием 
ледника последнего ледникового максимума, в 
том числе из региона, занятого нынешним Бал-
тийским морем.

Наиболее часто встречающиеся гаплотипы 
H_1 и H_2 сигов из оз. Каменное удалены друг 
от друга на 5 или 6 замен, что в данной системе 
позволяет говорить об их относительной удален-
ности как друг от друга, так и от центрального 
гаплотипа H_7. Притом связь гаплотипа H_1 с 
центральным гаплотипом H_7 является прямой, 
а гаплотипа H_2 с H_7 опосредованной.

Гаплотип H_1 в звездообразной структуре 
составлен сигами оз. Каменное (8) и Финского 
залива (1). Данная звездообразная структура 
имеет только один минорный гаплотип, принад-
лежащий сигу оз. Каменное. В звездообразную 
структуру с центральным гаплотипом H_2 вхо-
дят сиги из Финского залива (8), Ладожского озе-
ра (1) и оз. Каменное (6). Отсутствие или малое 
количество минорных гаплотипов у гаплотипов 
Н_1 и Н_2 может подразумевать ранние этапы 
развития данных структур и значительное сокра-
щение численности популяций – их носителей 
в недалеком прошлом.

Таким образом, характер построения медиан-
ной сети гаплотипов для исследованных популя-
ций скорее подтверждает предположение о том, 
что в основе выделяемых экологических форм/
подвидов в оз. Каменное лежат две филогенети-
ческие линии сигов, гибридизовавшиеся после 
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попадания в данный водоем. Косвенным образом 
справедливость этой гипотезы подтверждается 
при анализе генетических расстояний между 
исследованными популяциями: наибольшая уда-
ленность наблюдается между основными гапло-
типами сигов оз. Каменное (PhiPT = 0,916), в то 
время как связь обоих гаплотипов с центральным 
гаплотипом (H_7) несколько выше. 

К гаплотипу Н_1 относятся как малотычин-
ковые сиги из оз. Каменное, так и среднетычин-
ковый (Sp. br = 33) и условно среднетычинковые 
сиги (Sp. br = 28, 29) из того же озера. Данный 
факт позволяет предположить отсутствие гене-
тических различий на исследованном уровне мт-
ДНК между мало- и среднетычинковыми сигами 
из оз. Каменное в настоящее время. 

В целом гаплогруппа I характеризуется слож-
ной структурой гаплотипической сети, наличи-
ем большого числа звездообразных структур и 
альтернативных связей разной длины, которые 
возникают в результате обратных или парал-
лельных мутаций, что приводит к образованию 
замкнутых циклов. Такая структура свидетель-
ствует о длительной эволюции объединенных в 
нее популяций сигов в достаточно изменчивых 
условиях при частых изменениях численности и/
или при наличии множества смежных рефугиу-
мов, существовавших одновременно. Характерно, 
что в пределах данной группы упорядоченность 
гаплотипов сигов из различных водоемов отсутс-
твует, наблюдается их значительная перемешен-
ность [22]. 

Гаплогруппа (II) состоит из акклиматизантов 
из Альпийских озер и сигов западной части Бал-
тики. По всей видимости, эта гаплогруппа сигов 
представляет собой филетическую ветвь, альтер-
нативную нативным сигам из Альп и Сибирским 
сигам [26]. Согласно проведенным ранее иссле-
дованиям, гаплотипы Н_17 и Н_19 из данной 
гаплогруппы принадлежат малотычинковому 
европейскому подвиду сига Coregonus l. marae-
na Bloch, акклиматизированному в австрийских 
озерах [29]. Популяция сигов западной Балтики 
из условного Атлантического рефугиума в ходе 
своего эволюционного развития, возможно, про-
шла через несколько фаз низкой численности, что 
привело в конечном итоге к фиксации одного-
двух доминирующих гаплотипов. Данный факт 
подтверждается небольшим числом минорных 
гаплотипов и незначительной глубиной их ди-
вергенции. 

Как показали тесты AMOWA, объединение 
популяций в региональные группы, основанное 
исключительно на географическом признаке, не-
обоснованно, поскольку в пределах одного водно-

го бассейна рецентные популяции неоднородны 
и представляют собой смесь сигов – дериватов 
разных эволюционных линий. Анализ общего ге-
нетического разнообразия по уровням популяци-
онной иерархии, подразделенным на основании 
полученной ранее медианной сети гаплотипов, 
показал, что внутрипопуляционное разнообразие 
(57 %) несколько выше, чем разнообразие между 
регионами (43 %). Это позволяет предполагать 
вторичную интерградацию сигов, которая име-
ла место в исследованном регионе в прошлом. 
Данное предположение подтверждается измене-
нием значений генетического разнообразия по 
уровням иерархии при введении виртуальных 
популяций.

Несмотря на существенную интрогрессив-
ную гибридизацию потомков смежных прилед-
никовых рас, происходившую преимуществен-
но при переходе к голоцену, проведенное ранее 
генотипирование рецентных популяций по на-
бору изоферментных локусов позволило опре-
делить приблизительные границы расселения 
сигов, происходящих из наиболее значительных 
приледниковых рефугиумов на территории от 
Финского залива Балтийского моря на западе до 
р. Печоры на востоке [18]. Так, существенный 
вклад в становление популяций сигов, обитаю-
щих в водоемах бассейнов юго-восточных частей 
Белого и Баренцева моря, внесла эволюционная 
линия, изначально происходящая из приледни-
кового озера Коми, возраст которого по геохро-
нологической шкале датируется 80–90 т. л., что 
соответствует стадии зырянского оледенения. 
Влияние этой эволюционной линии, в наиболее 
мощном виде представленной в рецентных попу-
ляциях Зимнего, Летнего и Мезенского берегов 
Белого моря, постепенно угасает при продвиже-
нии к периферии: на востоке в районе р. Печоры 
происходит ее смешение с западно-сибирской 
линией сига, проникновение которой из-за Ура-
ла могло произойти по осушенным шельфовым 
районам юго-восточной части Баренцева моря 
уже в стадию каргинского оледенения (около 
60 т. л. н.), на западе в районе Кандалакшского 
залива Белого моря влияние приледниковой расы 
древнего озера Коми минимально, а в популя-
циях Карельского берега Белого моря эта раса 
замещается потомками сигов, расселившихся 
на эти территории из Ботнического залива Бал-
тийского моря во второй половине пребореала 
(9,5–9,2 т. л. н.) [18]. К югу от Белого моря – 
в Онежском озере, сток из которого в разные 
этапы перехода плейстоцена в голоцен последо-
вательно открывался в древний Ладожско-Бал-
тийский бассейн (12,4–12,3 т. л. н.), затем через 
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Сегозеро и Выгозеро в Белое море (11,3 т. л. н.) и 
снова в Ладогу через р. Свирь (10,2–9,5 т. л. н.) [7], 
также не обнаруживается связь ныне обитающих 
в озере сигов с предковыми сигами из прилед-
никового озера Коми [34]. Две качественно раз-
личающиеся по происхождению группы сига в 
водоемах Севера России были ранее выделены 
и на основании анализа фрагмента мтДНК [2], 
причем территориальные границы их расселе-
ния в значительной степени повторяют контуры 
регионов, намеченные по данным аллозимного 
анализа. 

Сравнительно быстрое расселение дискрет-
ных филогенетических линий сигов из прилед-
никовых рефугиумов в конце четвертичного 
периода привело к симпатрическому сосущест-
вованию в водоемах Северной Европы большого 
количества экологических форм, хорошо разли-
чающихся по числу жаберных тычинок. Если в 
крупных водоемах (например, озера Ладожское, 
Онежское, Венерн) данные экологические фор-
мы смогли закрепиться и сохраняться на протя-
жении сравнительно длительного времени, то в 
малых водоемах их число сокращалось, пока не 
пришло в соответствие с числом экологических 
ниш, предоставляемых конкретным водоемом. 
В настоящее время данный процесс приобрел 
новое ускорение, что связано главным образом 
с утратой определенных экологических ниш во-
доемов в результате хозяйственной деятельности 
человека. 

Таким образом, с учетом результатов насто-
ящего исследования и данных предыдущих ге-
нетических работ с большой долей вероятности 
можно предполагать, что сиги из оз. Каменное 
при своем становлении не испытали прямого 
влияния со стороны альпийской приледниковой 
расы сига в последнюю волну расселения, хотя и 
имеют с ней общее происхождение. Наиболее ве-
роятный источник появления сигов в озерно-реч-
ной системе оз. Каменное – дериваты двух при-
ледниковых рас сига, обитавших на территории, 
занимаемой современным Балтийским морем 
и в смежных областях. Для выяснения степени 
родства сигов оз. Каменное с расположенными 
к востоку популяциями – дериватами приледни-
ковой расы из оз. Коми потребуется привлече-
ние дополнительного материала по сигам из во-
доемов Белого и юго-восточной части Баренцева 
морей. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В настоящее время в системе оз. Каменное 

обитают мало- и среднетычинковые сиги. Ма-
лотычинковая форма численно преобладает над 
среднетычинковой. 

Результаты филогеографического исследова-
ния сигов оз. Каменное и ряда популяций бассей-
на Балтики и Центральной Европы с применени-
ем анализа белоккодирующего гена ND1 мтДНК 
показали, что в процессе расселения сигов по ак-
ваториям Белого и Балтийского морей в постлед-
никовую эпоху происходила значительная гибри-
дизация между ними. В результате этого процесса 
гаплотипы, первоначально принадлежавшие дис-
кретным, географически обособленным формам/
видам, оказались сильно перемешаны. 

Появление сигов в озерно-речной системе оз. 
Каменное, по всей вероятности, связано с коло-
низацией водоема потомками, по крайней мере, 
двух приледниковых рас, обитавших в бассей-
не современного Балтийского моря (возможно, 
и Белого моря) и отличных от центрально-ев-
ропейской расы сига из района Альп. В период 
заселения оз. Каменное это были сиги, несущие 
гаплотипы H_1 и H_2. Данные гаплотипы могли 
происходить из двух смежных приледниковых 
рефугиумов или сосуществовать в одном водоеме 
еще до начала отступления последнего ледника. 
В случае реализации данного сценария отсутс-
твие или низкое число минорных гаплотипов в 
Н_1 и Н_2, равно как и низкие значения генети-
ческих параметров у сигов оз. Каменное, могут 
свидетельствовать о недавнем существенном со-
кращении численности (бутылочное горлышко) 
обеих филогенетических линий сигов. Против 
симпатрического сценария видообразования си-
гов в оз. Каменное могут выступать и такие ар-
гументы, как сравнительная молодость данного 
водоема, наличие у сигов из системы оз. Камен-
ное двух центральных гаплотипов, генетически 
достаточно удаленных друг от друга, отсутствие 
или небольшое количество минорных гаплоти-
пов. Таким образом, разнотычинковые сиги оз. 
Каменное представляют собой частный случай 
образования экологических форм/подвидов сиго-
вых рыб в результате встречного расселения [11], 
что было подтверждено ранее исследованиями 
других видов сиговых рыб из водоемов Европы 
и Сибири с применением генетических методов 
[24], [17], [19], [33]. 

* Финансовое обеспечение исследований частично осуществлялось за счет средств грантов РФФИ № 16-04-01708 «Ви-
довой состав и дифференциация Coregonus lavaretus sensu lato в водоемах Сибири. Современная морфо-генетическая 
дифференциация и филогения сиговых рыб как результат вторичной интерградации», № 16-04-00650 «Морфофункцио-
нальная организация мезонефроса лососеобразных», программы Президиума РАН № 21 «Биоразнообразие природных 
систем. Биологические ресурсы России: оценка состояния и фундаментальные основы мониторинга» (проект № 0221-
2015-0003).
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ON THE DIFFERENTIATION OF THE ECOLOGICAL FORMS/SUBSPECIES OF THE WHITEFISH 
COREGONUS LAVARETUS FROM LAKE KAMENNOYE

Morphological and molecular genetic data on two ecological forms/subspecies of the whitefi sh Coregonus lavaretus sensu lato from 
Lake Kamennoye (Kem River basin of the White Sea) are reported. It is shown that the whitefi sh subspecies C. lavaretus lavaretus 
and C. lavaretus mediospinatus have dominantly retained their morphological and biological characteristics since the time they 
were fi rst described and that the subspecies C. lavaretus pallasi does not occur in the lake at present. Analysis of the variability 
of the gene ND1 mtDNA has shown that the dominant haplotypes of both ecological forms/subspecies of the whitefi sh from Lake 
Kamennoye are fairly well-differentiated from each other and from the Alpine haplogroup of whitefi sh to which they originally 
belonged. Whitefi sh subspecies from Lake Kamennoye are even more isolated genetically from western Baltic Sea whitefi sh. The 
genetic data obtained suggest that three whitefi sh subspecies from the Kem River basin were formed by hybridization of two phy-
logenetic lines of whitefi sh which penetrated into the region from continental refugia after the last glacier retreat. 
Key words: Coregonus lavaretus complex, Lake Kamennoye, White Sea, Gulf of Finland of the Baltic Sea, Lake Hallstättersee, 
Lake Traunsee introgression, secondary intergradation
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УЧЕНЫЕ ЗАПИСКИ ПЕТРОЗАВОДСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО УНИВЕРСИТЕТА
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В числе компонентов сточных вод и твердых 
отходов различных производств особую опас-
ность из-за широкой распространенности, ток-
сичности и трудности очистки представляют фе-
нолы [9]. Фенольные соединения (ФС) обладают 
ярко выраженной биологической активностью, 
характер которой определяется особенностями 
химической структуры фенолов и продуктов их 
окисления, большинство из которых токсично. 
В условиях существенного роста антропогенных 
нагрузок на гидроэкосистемы все большую акту-
альность получают исследования, направленные 
на оценку влияния наиболее часто встречающих-
ся токсикантов, в том числе фенольных соедине-
ний, на водные организмы. 

К настоящему времени доказано, что в при-
сутствии экзогенных фенолов нарушается рост 
растений, в клетках растений происходят изме-

нения морфологических и физиолого-биохими-
ческих показателей [1], [4], [12], [13], [14], [15]. 
Однако влияние ФС на мезоструктуру фотосин-
тетического аппарата водных макрофитов изуче-
но слабо. Между тем именно ассимиляционный 
аппарат обеспечивает жизнедеятельность рас-
тений в различных экологических условиях и в 
значительной степени определяет биологическую 
продуктивность гидроценозов. 

В связи с этим цель данной работы – оценка 
влияния экзогенных дифенолов (на примере гид-
рохинона и резорцина) на морфофизиологические 
характеристики Lemna minor, обеспечивающие 
осуществление ассимиляционного процесса.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования – свободно плавающий 

макрофит Lemna minor L. (ряска малая). Растения 
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ОТВЕТНЫЕ РЕАКЦИИ LEMNA MINOR L. НА ДЕЙСТВИЕ ЭКЗОГЕННЫХ 
ФЕНОЛЬНЫХ СОЕДИНЕНИЙ

В модельных системах изучены морфофизиологические реакции плавающего макрофита Lemna mi-
nor L. (ряска малая) на действие экзогенных фенольных соединений. Растения культивировали в 
течение 20 суток на водопроводной воде при естественном освещении и комнатной температуре. 
В опытные сосуды добавляли гидрохинон и резорцин (1 и 10 мг/л). Контролем служили растения, 
инкубированные в воде без добавления поллютантов. Ответные реакции ряски на действие фенолов 
изучали путем оценки степени депигментации листецов (в динамике) и измерения площади проекции 
клеток мезофилла и эпидермиса, а также хлоропластов (по окончании инкубирования). Показано, 
что степень депигментации листецов L. minor зависела от вида поллютанта, его концентрации и 
времени экспозиции с фенолами. Гидрохинон вызывал более значительную степень повреждения 
листецов по сравнению с контролем и резорцином. Клетки мезофилла у L. minor, инкубированной в 
среде с резорцином, отличались меньшими размерами по сравнению с контрольным вариантом. 
Гидрохинон существенного влияния на площадь проекции клеток мезофилла не оказал. Размеры 
эпидермальных клеток в присутствии резорцина (10 мг/л) уменьшались по сравнению с контролем, 
а их количество возрастало (по сравнению с гидрохиноном). В присутствии гидрохинона (1 и 10 мг/л) 
размеры клеток увеличивались (в среднем на 20 % по сравнению с контролем). Площадь проекции 
хлоропластов под действием гидрохинона и резорцина уменьшалась, причем в наибольшей степени – 
при концентрации 10 мг/л. На основе полученных результатов сделан вывод о возможности исполь-
зования ряски малой в качестве тест-объекта при оценке токсичности загрязненных фенольными 
соединениями сточных вод.
Ключевые слова: гидрохинон, резорцин, токсичность, Lemna minor L., депигментация, размеры клеток и хлоропластов, 
биотестирование сточных вод
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культивировали в течение 20 суток в модельных 
системах при естественном освещении и комнат-
ной температуре на водопроводной воде. В опыт-
ные сосуды добавляли гидрохинон и резорцин 
(1 и 10 мг/л). Контролем служили растения, инку-
бированные в воде без добавления поллютантов. 
Для каждого варианта опыта использовали по 
30 листецов (фрондов) ряски.

Определение показателей мезоструктуры 
проводили на растительном материале, фикси-
рованном в 3,5 % растворе глутарового альдегида 
в фосфатном буфере (pH 7,2) согласно методике 
А. Т. Мокроносова и Р. А. Борзенковой [8]. Для 
подсчета размеров клеток и хлоропластов про-
водили мацерацию листецов ряски. 

Определение площади депигментации лис-
тецов осуществляли с помощью компьютерной 
программы обработки изображений «Контур-
Шейд» [7]. Для этого анализировали фотогра-
фии, сделанные с одного и того же расстояния. 
На каждой фотографии присутствовал эталон 
с известной площадью, по которой можно оп-
ределить площадь другого объекта. Измерение 
площади проекции хлоропластов осуществляли 
с помощью программного обеспечения Siams 
Mesoplant. Число повторностей для измерения 
каждого показателя было не менее 30.

Статистическую обработку данных прово-
дили с помощью программ Excel 2007 и Statis-
tica 8,0. Для оценки достоверности различий 
использовали непараметрический критерий Ман-
на – Уитни при уровне значимости p < 0,05. На 
рисунках представлены средние арифметические 
значения показателей и их стандартные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что для фотосинтетического аппа-

рата растений характерна достаточно высокая 
чувствительность к воздействию неблагоприят-
ных факторов [2]. Для оценки влияния фенолов 
на состояние пигментного комплекса ряски ма-
лой была изучена динамика изменения площади 
депигментации листецов при инкубировании в 
модельных системах с добавлением ФС (рис. 1 
и 2). Показано, что степень депигментации лис-
тецов L. minor зависела от вида поллютанта, его 
концентрации и времени экспозиции.

Добавление резорцина (1 и 10 мг/л) не при-
водило к значительному увеличению площади 
депигментации листецов по сравнению с конт-
ролем. На 20-й день экспозиции были отмечены 
сопоставимые признаки хлороза в контрольном 
и опытных вариантах с резорцином. Хлороз вы-
ражался в появлении желтых и белых пятен, что, 
вероятно, связано с естественным старением 
отдельных материнских листецов. Гидрохинон 

вызывал более значительное изменение окрас-
ки листецов ряски, особенно при концентрации 
10 мг/л: степень депигментации при данной кон-
центрации была в 2,6 раза выше по сравнению 
с контролем. По-видимому, уменьшение коли-
чества фотосинтетических пигментов у ряски в 
присутствии ФС можно объяснить как их дегра-
дацией, так и ингибированием синтеза в резуль-
тате активации процессов свободнорадикального 
окисления. 

Рис. 1. Площадь депигментации листецов L. minor при 
инкубировании с резорцином

Рис. 2. Площадь депигментации листецов L. minor при 
инкубировании с гидрохиноном

Имеющиеся в литературе данные свидетель-
ствуют о том, что среди двухатомных фенолов 
именно гидрохинон, а также пирокатехин явля-
ются наиболее токсичными для высших водных 
растений [5], [6], [9]. Механизм высокой ток-
сичности гидрохинона и пирокатехина связан с 
окислением данных соединений с образованием 
высокореакционных промежуточных продуктов, 
в частности бензохинонов [9], [14]. Резорцин не 
способен образовывать хиноны, а его окисление 
приводит к сложной смеси продуктов с образова-
нием ацетатов и производных пировиноградной 
кислоты [5]. Вероятно, резорцин не оказал су-
щественного влияния на степень депигментации 
листецов ряски по сравнению с контролем в силу 
особенностей его биохимического окисления. 
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Для оценки влияния ФС на клеточный аппарат 
ряски малой были проведены измерения площади 
проекции клеток мезофилла и эпидермиса. По-
казано, что клетки мезофилла у L. minor, инку-
бированной в среде с резорцином, отличались 
меньшими размерами (на 17–22 %) по сравнению 
с контрольным вариантом (рис. 3). Достоверных 
отличий от контроля в вариантах с гидрохиноном 
обнаружено не было. Однако при исследовании 
площади проекции эпидермальных клеток L. 
minor выявлено, что в присутствии гидрохинона 
(1 и 10 мг/л) размеры клеток увеличивались по 
сравнению с контролем на 17 и 23 % соответст-
венно (рис. 4). 

Рис. 3. Площадь проекции клеток мезофилла L. minor при 
инкубировании с гидрохиноном и резорцином. 

* – различия с контролем достоверны при уровне значи-
мости p < 0,05 

Рис. 4. Площадь проекции клеток эпидермиса L. minor 
при инкубировании с гидрохиноном и резорцином.

* – различия с контролем достоверны при уровне значи-
мости p < 0,05 

Эффект увеличения размеров клеток расте-
ний в ответ на загрязнение окружающей среды 
был обнаружен во многих исследованиях [1], [3], 
[10]. Вероятно, это является неспецифической ре-
акцией, характерной как для водных, так и для 
наземных растений. Увеличение размеров эпи-
дермальных клеток в присутствии гидрохинона, 
по-видимому, связано с интенсификацией про-
цесса вакуолизации. Известно, что воздействие 

некоторых экзогенных ФС индуцирует в клет-
ках растений защитные механизмы, связанные 
со слиянием вакуолей малых размеров и образо-
ванием из них более крупных органелл, которые 
занимают большое внутриклеточное простран-
ство [4]. Возрастание объема вакуоли приводит к 
растяжению и самой клетки. Процесс депониро-
вания трансформированных экзогенных фенолов 
в вакуолях позволяет клетке существенно умень-
шить их токсический эффект. 

Под действием резорцина (10 мг/л) площадь 
проекции эпидермальных клеток уменьшалась 
на 30 %, в то время как его пониженная концен-
трация (1 мг/л) влияния на размеры клеток эпи-
дермиса не оказала (см. рис. 4).

Таким образом, однонаправленных тенденций 
в отношении влияния исследованных ФС на па-
раметры клеток мезофилла и эпидермиса ряски 
не выявлено. Более отчетливо выраженные раз-
личия между вариантами по размерам эпидер-
мальных клеток, вероятно, можно объяснить 
тем, что клетки эпидермиса, находясь в непо-
средственном контакте с фенолами, испытывали 
большее воздействие по сравнению с клетками 
мезофилла.

Несмотря на общее снижение площади проек-
ции эпидермальных клеток под действием резор-
цина (10 мг/л), число клеток на единицу площади 
листецов было больше в среднем на 60 % по срав-
нению с вариантами, в которых ряска подверга-
лась действию гидрохинона. Очевидно, что в ва-
риантах с резорцином увеличение поверхности 
листецов ряски происходило преимущественно 
за счет деления клеток, а в вариантах с гидрохи-
ноном – за счет их растяжения. 

Для оценки влияния ФС на размеры хлоро-
пластов у ряски малой была определена площадь 
их проекции (рис. 5). Из полученных данных 
видно, что гидрохинон и резорцин оказывали 

Рис. 5. Площадь проекции хлоропластов L. minor при 
инкубировании с гидрохиноном и резорцином.

* – различия с контролем достоверны при уровне значи-
мости p < 0,05 
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отрицательное влияние на фотосинтетический 
аппарат: в их присутствии площадь проекции 
хлоропластов уменьшалась на 11–55 %. Наиболее 
отчетливо этот эффект наблюдался в присутст-
вии ФС при концентрации 10 мг/л.

Анализ морфофизиологических показателей 
ряски малой продемонстрировал, что реакция 
растений на присутствие ФС была отчетливо вы-
раженной и заключалась в изменении показате-
лей роста, жизнеспособности, окраски листецов, 
размеров клеток и хлоропластов. Это позволяет 
рекомендовать использование ряски малой для 
решения задач биологического мониторинга. Ра-
нее было предложено использовать данный вид 
для тестирования воды на загрязнение тяжелыми 
металлами и пестицидами [11]. На наш взгляд, 
ряска может использоваться как удобный тест-
объект при оценке токсичности загрязненных 
фенолами сточных вод, поскольку при действии 
ФС, особенно гидрохинона, происходили види-
мые нарушения в процессах жизнедеятельности. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные данные свидетельствуют об от-

четливо выраженном влиянии экзогенных фе-

нольных соединений на пигментный аппарат и 
мезоструктуру фотосинтетического аппарата 
ряски малой, что отражалось на степени депиг-
ментации листецов и размерах клеток и хло-
ропластов. Изменения в структурно-функцио-
нальной организации водных растений можно 
рассматривать как защитно-приспособительную 
реакцию, направленную на повышение устойчи-
вости к действию фенолов.

Различные проявления действия дифенолов 
на морфофизиологические характеристики рас-
тений в значительной степени определяются ти-
пом поллютанта и могут варьироваться на фоне 
разных концентраций фенолов. Для изученных 
макрофитов гидрохинон оказался более токсич-
ным по сравнению с резорцином, что проявилось 
в максимальной степени повреждения листецов 
ряски. 

Полученные данные свидетельствуют о воз-
можности использования ряски малой при био-
тестировании загрязненных фенолами сточных 
вод. При оценке токсичности сточных вод наи-
более информативным и наименее трудоемким в 
исполнении следует считать метод учета депиг-
ментации листецов ряски. 
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RESPONCES OF LEMNA MINOR L. TO THE EXOGENOUS PHENOLIC COMPOUNDS ACTION
The study tested the morphological and physiological reactions of fl oating macrophyte Lemna minor L. under the exogenous phe-
nolic compounds action. Plants were grown for 20 days in model systems under natural light at room temperature. Hydroquinone 
and resorcinol (1 and 10 mg L–l) were added in experimental vessels with water. Control plants were incubated in water without the 
addition of pollutants. Responses of L. minor to phenols action were studied by evaluating the degree of fronds depigmentation (in 
dynamics) and measuring the projected area of the epidermis and mesophyll cells and chloroplasts (after incubation). The degree 
of depigmentation of L. minor fronds depended on the type of pollutant and its concentration and exposure time. Hydroquinone 
caused a signifi cant degree of fronds damage compared to the control plants and to plants under effect of resorcinol. Mesophyll 
cells of L. minor incubated with resorcinol were smaller in comparison with the control ones. Hydroquinone did not have signifi cant 
impact on the projected area of the mesophyll cell. The size of epidermal cells in the presence of resorcinol (10 mg L–l) decreased 
compared to the control ones, but  their number increased (compared with the hydroquinone). In the presence of hydroquinone (1 and 
10 mg L–l) epidermal cell size increased (on average 20 % compared to control). The chloroplasts projection area decreased under 
the hydroquinone and resorcinol action, and to the greatest extent – at a concentration of 10 mg L–l. The research results lead to the 
conclusion about the possibility of using L. minor as a test-object for the bioassay of wastewater polluted by phenolic compounds.
Key words: hydroquinone, resorcinol, toxicity, Lemna minor L., depigmentation, size of cells and chloroplasts, biotesting 
wastewater 
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ВВЕДЕНИЕ
В процессе исследований распределения, рос-

та и питания озерных рыб в зоне расположения 
садков форелевых хозяйств на озерах Карелии 
нам удалось выявить следующие особенности 
экологии аборигенных рыб [3], [7], [8], [9], [11], 
[12]. Во-первых, наличие остатков корма возле 
садков привлекает, прежде всего, таких массовых 
рыб, как окунь, плотва, ерш, уклея и лещ [12]. Од-

нако происходят эти массовые подходы обычно 
в период летнего нагула рыб. Причем у озерных 
рыб визуальными наблюдениями обнаружена вы-
сокая приспособляемость к режиму кормления 
выращиваемых рыб: примерно за 30–40 мин до 
начала кормления форели местные рыбы сотнями 
скапливаются у садков, а затем, после заверше-
ния подачи корма, через 30–50 мин., опять рас-
средоточиваются по акватории водоема [7], [12].
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ОСОБЕННОСТИ РОСТА РЕЧНОГО ОКУНЯ (PERCA FLUVIATILIS L.) В ЗОНЕ САДКОВ 
ФОРЕЛЕВОГО ХОЗЯЙСТВА (РЕСПУБЛИКА КАРЕЛИЯ)*

Представлен анализ результатов исследований окуня (Perca fl uviatilis L.) озера Вохтозеро (бассейн 
Ладожского озера, Карелия) в районе форелевого садкового хозяйства (ФСХ). Выявлено, что в озере 
Вохтозеро в зоне садков форелевого хозяйства линейный и весовой рост окуня, по сравнению с рос-
том рыб в естественных условиях обитания карельских озер, с возрастом существенно возрастает. 
Получено уравнение роста упитанных окуней W = 0,065 · Lt 2,6, где W – масса тела, г, Lt – длина АД, 
см, обитающих в зоне садков (до 200 м). Установлено, что крупные окуни, обитающие у садков (до 
200 м), активно потребляют форелевый корм и, как результат, имеют большие запасы полостного 
жира. Вследствие этого они достоверно отличаются по весовым показателям от окуня из отдаленных 
от ФСХ участков водоема. 
Ключевые слова: озеро, Вохтозеро, Карелия, форелевая ферма, садки, окунь, кормление, линейные размеры, вес, рост
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Деятельность форелевого хозяйства также су-
щественно влияет на весовые и возрастные со-
отношения групп этих видов рыб. В зоне непос-
редственной близости к садкам, как к источнику 
дополнительного питания, скапливаются более 
взрослые крупные рыбы, имеющие, вероятно, 
преимущества в конкурентной борьбе за пищу 
перед более молодыми и, следовательно, более 
мелкими особями [7]. 

В мировой литературе, посвященной аква-
культуре, имеется много сведений о том, что 
садковые линии, установленные в водоемах для 
выращивания различных видов рыб, привлекают 
внимание аборигенных видов [13], [14], [15]. В то 
же время в отечественной литературе изучению 
экологии озерных рыб в зоне рыбоводных ферм 
уделяется мало внимания. Имеются лишь некото-
рые сведения о том, что нерест сигов может быть 
нарушен из-за загрязнения нерестилищ отходами 
жизнедеятельности от рыб, выращиваемых в сад-
ках [1]. А по росту пресноводных рыб в водоемах 
с форелевыми фермами литературные сведения 
практически отсутствуют.

Целью работы было исследовать весовой рост 
окуня в озере Вохтозеро в зоне расположения 
садков форелевого хозяйства.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Объектом исследований был речной окунь 

(Perca fl uviatilis L.), один из массовых абориген-
ных видов рыб в озере Вохтозеро. Отлов рыб 
проводили с мая по октябрь ежегодно с 2011 по 
2015 год. 

Озеро Вохтозеро расположено на юге Каре-
лии, где уже восемь лет успешно выращивается 
форель в садках [9]. Принадлежит к бассейну 
Ладожского озера, акватория около 9 км2, наи-
большая длина – 7,8 км, ширина – 2 км, средняя 
глубина – 11 м, максимальная – 35 м. Отличается 
высокой прозрачностью – до 5 м. В конце мая озе-
ро освобождается от ледяного покрова, а в конце 
октября начинается процесс льдообразования. 
В составе местной ихтиофауны обнаружено 10 
видов рыб: ряпушка, сиг, пелядь, форель, щука, 
налим, ерш, окунь, плотва и язь, причем наиболее 
многочисленные из аборигенных видов – плотва, 
ряпушка и окунь.

Отлов окуня проводили в непосредствен-
ной близости у садков (станция 1), в 100–200 м 
юго-западнее садков (станция 2) и в наиболее 
удаленной точке – заливе «карьер» (станция 3), 
расположенном в 4,5 км от форелевого хозяйства 
(рис. 1).

Сбор и обработка полевого материала про-
водились по стандартным методикам [4]. Вылов 
рыбы осуществлялся с помощью сетей с разме-

ром ячеи 20, 25, 30, 35 и 40 мм высотой 180 см, 
а также крючковой снастью – бортовыми удоч-
ками с подсадкой дождевых червей и гранул кор-
ма. Пойманная рыба измерялась и взвешивалась. 
Возраст рыбы в дальнейшем определялся в ка-
меральных условиях по чешуе с помощью бино-
кулярной лупы. Статистическую обработку дан-
ных, построение таблиц и графиков производили 
с использованием стандартного программного 
пакета Excel. За период многолетних исследова-
ний были получены данные по длине (АД) и мас-
се тела 434 окуней, причем рядом с садками были 
пойманы 184 окуня, в 100–200 м от садков – 250 
окуней, из которых 40 были наполнены жиром 
(обнаружено при вскрытии). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенный нами анализ роста окуня в зоне 

расположения садков форелевого хозяйства (до 
200 м) и в самой удаленной точке от садков – 
в 4,5 км позволил достоверно установить, что как 
линейный, так и весовой темп роста окуня воз-
раста 3+…6+ у садков значительно выше [7]. Осо-
бенно впечатляет вес окуней возраста 5+, отлов-
ленных в зоне 100–200 м от садков (выборочное 
среднее равно 106,5 г), которые почти в два раза 
больше по весу «карьерных» окуней (выборочное 
среднее равно 62,7 г).

Безусловно, высокий темп роста окуней в озе-
ре Вохтозеро связан с дополнительным питанием 
окуня остатками форелевого корма и мелкой ры-
бой. Так, например, наши исследования питания 
60 окуней в зоне 100–200 м от садков в 2013–2015 
годах показали, что форелевый корм составляет 
по массе около 30 % от веса пищевого комка, а 
рыба – более 40 % от веса пищевого комка. Зо-
обентос (традиционный корм окуней) на этом 
участке составлял всего 15 % от веса пищевого 
комка окуня, в то время как в самой отдаленной 

Рис. 1. Карта-схема отбора проб 
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точке от садков (4,5 км) – 70 % от веса пищевого 
комка, а рыбы – менее 15 % от веса пищевого 
комка [7].

Многолетний отлов окуней в озере Вохтозеро 
показал, что в этом водоеме обитают окуни ве-
сом около 1,3 кг, длиной 37 см и максимальным 
возрастом 15+. Однако в результате наших иссле-
дований было установлено, что крупные окуни 
обитают только в зоне расположения форелевых 
садков, а в самой дальней точке от садков (в 4,5 
км) были отловлены рыбы, средние размеры ко-
торых – в пределах 120 г и 19 см (максимальный 
возраст 7+). Поэтому для сравнительного анализа 
линейно-весовых показателей окуней, обитаю-
щих в карельских водоемах в естественных усло-
виях (рис. 2), и окуней в зоне форелевых садков 
озера Вохтозеро (рис. 3) мы воспользовались дан-
ными по росту окуней водоемов Карелии из мо-
нографии В. Я. Первозванского [5] (табл. 82, стр. 
176). Мы также добавили данные по весу и длине 
окуней из водоемов района Костомукшского мес-
торождения [5] и наши материалы по окуню из 
водоемов национального парка «Паанаярви» [6].

Для сравнительного анализа линейно-весовых 
показателей окуней из карельских водоемов (см. 
рис. 2) с аналогичными показателями окуней, 
обитающих в озере Вохтозеро в зоне садков фо-
релевой фермы (рис. 3), были построены линии 
регрессии (степенные тренды), объясняющие 
изменчивость в массе тела окуней с увеличе-
нием (или уменьшением) длины тела. Отметим, 
что поскольку из выборочных данных по озеру 
Вохтозеро были исключены данные по окуням 
с высоким содержанием полостного жира, сте-
пенные тренды для окуней (149 экз.) из карель-
ских озер (см. рис. 2) и окуней (394 экз.) из озера 
Вохтозеро, обитающих на расстоянии до 200 м от 
садков (см. рис. 3), получились близкими. 

Однако в озере Вохтозеро мы неоднократно 
отлавливали крупных окуней и окуней с высо-
ким содержанием полостного жира (рис. 4). Осо-
бенно много их было поймано нами не у садков, 
а на расстоянии 100–200 м от садков. Уравнение 
роста этих окуней W = 0,065 · Lt 2,6, где W – масса 
тела в граммах, Lt – длина АД в сантиметрах) 
(рис. 5), которое было получено после исклю-
чения выпада (окуня с длиной тела АД, равной 
34,2 см, и массой тела, равной 227 г) с помощью 
критерия выпада t [2], указывает на то, что масса 
тела упитанных (с высоким содержанием полост-
ного жира) окуней растет быстрее, чем масса тела 
«обыкновенных» окуней (см. рис. 3).

Исследования питания 10 окуней с высоким 
содержанием полостного жира с июля по август 
2015 года в зоне 100–200 м от садков показали, 

что эти окуни наиболее активно потребляли 
форелевый корм [7]. Так, в четырех желудках 
нами были обнаружены только гранулы корма, 
в четырех – только переваренные остатки корма 
и два желудка были пустыми. Никаких других 
традиционных пищевых объектов (бентос, зоо-
планктон, рыба) в желудках не было обнаружено. 

Рис. 2. Линейно-весовые показатели окуня в карельских 
озерах (по [5] с дополнениями). По оси абсцисс – Lt (дли-
на АД), см; по оси ординат – W (масса тела), г; n = 149  

Рис. 3. Линейно-весовые показатели окуня в озере Вохто-
зеро в зоне садков форелевой фермы. По оси абсцисс – Lt 
(длина АД), см; по оси ординат – W (масса тела), г; n = 394   

Рис. 4. Окунь озера Вохтозеро с высоким содержанием 
полостного жира (фото Н. А. Онищенко) 
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Таким образом, наши многолетние исследо-
вания экологии одной из массовых карельских 
озерных рыб в зоне расположения форелевых 
садков – речного окуня – свидетельствуют о том, 
что многие экологические характеристики рыб 
(поведение и распределение, питание, а также 
рост) имеют существенные отличия от экологии 
рыб в естественных водоемах. 

ВЫВОДЫ
В озере Вохтозеро (бассейн Ладожского озера) 

в зоне садков форелевого хозяйства линейный и 
весовой рост окуня Perca fl uviatilis L., по срав-
нению с ростом рыб в карельских озерах с ес-
тественными условиями обитания, с возрастом 
существенно возрастает. Особенно по весовым 
показателям отличаются крупные окуни, актив-
но потребляющие форелевый корм, в результате 
чего имеют большие запасы полостного жира. 

Рис. 5. Линейно-весовые показатели окуней с высоким 
содержанием полостного жира в озере Вохтозеро в зоне 
садков форелевой фермы. По оси абсцисс – Lt (длина АД), 

см; по оси ординат – W (масса тела), г;  n = 40      

* Работа выполнена в рамках реализации Программы стратегического развития ПетрГУ на 2012–2016 гг.
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GROWTH CHARACTERISTICS OF RIVER PERCH (PERCA FLUVIATILIS L.) IN THE PROXIMITY OF 
TROUT FARM CAGES (REPUBLIC OF KARELIA)

The article presents the analysis of perch studies results (Perca fl uviatilis L.) of lake Vohtozero (Ladoga basin, Karelia) in the 
proximity of trout cage farms (TCF). It is revealed, that linear and weight growth of perch in the region of Vohtozero TCF signifi -
cantly increases with age, compared with fi sh growth in its natural habitat of Karelian lakes. A growth equation for well-fed perch 
inhabiting near cages (up to 200 m) was developed W = 0,065 · Lt 2,6 , where W is body weight, g, Lt is body length ― AD, cm), It 
was found that large perch actively consume trout feed and, as a result, have large reserves of abdominal fat. Consequently, such 
perch signifi cantly differ in weight from the ones inhabiting in distant from TCF parts of the lake.
Key words: lake, Vohtozero, Karelia, trout farm, cages, perch, feeding, linear dimensions, weight, growth
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ВВЕДЕНИЕ
Территория побережья Поморского берега 

Онежской губы Белого моря в последнее время 
оказалась в фокусе ряда проблем, возникших в 
регионе в связи с необходимостью предотвра-
щения загрязнений акваторий Белого моря, 
восстановления рыбных запасов, рациональной 
эксплуатации ресурсов, развития туризма [1], 
[2]. Одной из наиболее чувствительных систем 
является приливно-отливная зона, в структур-
ном формировании которой участвуют высшие 
сосудистые растения, которые реагируют на 
негативные воздействия различной природы 
[21]. Сообщества высших растений, произрас-
тающих на морских побережьях, являются про-
дуцентами органического вещества и началом 

пищевых трофических цепей для многочис-
ленных обитателей этих экотопов. Приливно-
отливная зона (марши) относится к азональным 
приморским структурам [11], и закономерности 
ее структурно-функциональной организации в 
Голарктической и Палеоарктической биогео-
графических областях привлекают внимание 
исследователей разных стран [2], [7], [21]. Эти 
особенности, а также многофакторность при-
родных условий на ее территории создают мно-
жество вариантов организации популяционной 
структуры высших растений. Популяционная 
биология видов растений, обитающих в при-
морских экотопах в зоне маршей на примор-
ском побережье Белого моря, практически не 
исследована. 
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БИОМОРФОЛОГИЯ И СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ PLANTAGO MARITIMA L. 
ПО ГРАДИЕНТУ ЗАЛИВАНИЯ НА ПОБЕРЕЖЬЯХ ГОЛАРКТИЧЕСКИХ МОРЕЙ*

Представлены результаты изучения популяции доминирующего вида приморских местообитаний 
Plantago maritima L. (семейство Plantaginaceae) в приливно-отливной зоне на западном побережье 
Белого моря, выбранного в качестве  эталона побережий Голарктических морей. Показано, что на 
популяционном уровне происходит изменение структурных параметров по градиенту заливания, 
меняется виталитетно-онтогенетическая структура популяции, биоморфологические показатели 
и репродуктивное усилие генеративных особей. 
Ключевые слова: Plantago maritima L., популяция, приливно-отливная зона, Голарктические моря, Белое море
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Изучение особенностей пространственного 
размещения популяций, накопления биомассы и 
особенностей биоморфологии особей доминант-
ных видов приморских сообществ (например, 
Plantago maritima) может лежать в основе разра-
ботки системы биомониторинга на разных уров-
нях организации живого для оценки состояния 
прибрежных экосистем с целью прогнозирования 
и минимизации рисков их нарушения. 

Объектом данного исследования является 
Plantago maritima L. – подорожник морской (сем. 
Plantaginaceae – Подорожниковые) – доминирую-
щий вид приморских местообитаний, суккулент-
ный эвгалофит, произрастающий в приливно-
отливной зоне.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В основу работы легли полевые исследования, 

проводившиеся на западном побережье Белого 
моря (64°22’81”N 35°93’14”E). Для этого района 
исследования характерен континентальный кли-
мат с прохладным коротким летом и продолжи-
тельными зимами [7].

Поморский берег Онежской губы Белого моря 
сильно изрезан и образует бухты и губы с много-
численными мелкими скалистыми островками. 
Под воздействием приливов контур этих бере-
гов постоянно изменяется, для них характерна 
интенсивная расчлененность береговой линии. 
Особенностью таких берегов является обилие 
луд, мелких скалистых островков, являющихся 
беломорскими аналогами шхер. Как, например, 
на полуострове Лопский, на западном побережье 
которого и было выполнено исследование.

Собственно берег представляет собой навалы 
глыб и валунов, обрамленные со стороны моря 
глинистыми или песчаными приливными осушка-
ми, ширина которых местами достигает 1–1,5  км. 
Поверхность осушки нередко перекрыта слоем 
ила, который имеет толщину порядка 10 см. 

P. maritimа – гемикриптофит высотой 10–
60 см с мощным стержневым корнем, имеет 
разветвленный каудекс 2–7 см длиной, кото-
рый в основании одет остатками отмерших лис-
тьев. Листья собраны в прикорневой розетке, 
мясистые, узколанцетные, у основания влага-
лищные, 10–20 см длиной и 2–6 мм шириной. 
Цветки собраны в верхушечный колос длиной 
10–40 мм, имеют пленчатый венчик из 4 срос-
шихся лепестков и 4 тычинкок. Плод – коробочка 
3–5 мм длиной и 2–3 мм шириной [14].

По некоторым экологическим показателям, 
составленным на основе шкал Д. Н. Цыганова 
[16], вид по отношению к климатическим пока-
зателям имеет экологическую валентность 0,63 
как гемиэврибионт, по отношению к почвенным 

показателям – 0,62 как гемистенобионт и по от-
ношению к освещенности – затенению 0,44 как 
мезобионт [8]. В литературе данные о структуре 
его ценопопуляций единичны [6], [12] и в основ-
ном касаются изучения биоморфологии вида [8]. 

Для определения структурно-функциональ-
ных характеристик P. maritimа по градиенту из-
менения факторов в условиях литоральной зоны 
западного побережья Белого моря была заложе-
на пробная площадь на однородных участках 
приморской растительности с доминированием 
P. maritima шириной 10 м и длиной от берега до 
линии уреза малой воды в максимальный отлив. 
Верхней границей пробной площади была линия 
максимальных штормовых выбросов (супралито-
раль), нижняя граница совпадала с максималь-
ным отливом (нижняя литораль). 

В пределах пробной площади визуально были 
выделены три зоны, отличающиеся по длитель-
ности заливания, типу субстрата и растительнос-
ти. Берег представляет собой гравийно-песчаную 
гряду, перекрытую илами, в зависимости от дли-
тельности заливания и типа субстрата. 

Зона I начинается от нижней границы плакор-
ной растительности, распространенной на слабо 
дерновых почвах заросшей приморской террасы 
(общее проективное покрытие растений местами 
доходило до 40–60 %), и четко отделяется от нее 
линией штормовых выбросов. Основной субстрат 
этой зоны – легкий песок с гравием (камни + гра-
вий – 25 %, песок – 30 %), микрорельеф не выра-
жен, дренаж слабый, застойного переувлажнения 
нет, наблюдается периодическое переувлажнение 
в результате таяния снегов и выпадения дождей, 
разливов рек и морских приливов. Согласно оке-
анографической классификации Вайяна (Vaillant, 
1891, цит. по: [4]), зона I занимает импульвериза-
ционную супралитораль. 

Зона II находится ниже зоны I на 3 м, суб-
страт – задернованный суглинок с гравием (гра-
вий – 10 %, песок – 10 %), микрорельеф в виде 
приподнимающихся до 15 см над грунтом не-
больших кочек P. maritima, дренаж довольно 
слабый, застойное переувлажнение сохраняется 
значительную часть вегетационного периода, 
удержание влаги происходит за счет органичес-
кого/торфяного горизонта. Согласно океаногра-
фической классификации Вайяна (Vaillant, 1891, 
цит. по: [4]), зона занимает среднюю литораль. 

Зона III расположена ниже зоны I на 6 м, ос-
новной субстрат – средний суглинок с илистыми 
пятнами на поверхности (гравий – 2 %, песок – 
20 %), микрорельеф не выражен, дренаж очень 
слабый, местообитания с застойным переувлаж-
нением в течение всего вегетационного периода 
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и во влажные годы – в течение всего года. Со-
гласно океанографической классификации Вайя-
на (Vaillant, 1891, цит. по: [4]), зона занимает ниж-
нюю литораль. 

P. maritima изучали по общепринятым в по-
пуляционной биологии методам [8], [15]. Тип по-
пуляции определяли, используя классификации 
A. A. Уранова и О. В. Смирновой [13]. 

Сбор материала для определения биоморфоло-
гических параметров особей проводили случай-
ным методом на учетных площадках размером 
1 × 1 м, на которых проводили геоботанические 
описания растительности с применением класси-
ческих методов [3], [15]. Для характеристики про-
странственной структуры популяции P. maritima 
все особи в пределах пробной площади были уч-
тены и закартированы с оценкой их возрастного 
состояния: виргинильные, генеративные зрелые 
и стареющие. Отнесение особи к той или иной 
возрастной группе проводили визуально по раз-
мерам клонов и партикул (вегетативно образовав-
шихся побегов), наличию соцветий и количеству 
отмирающих партикул.

При определении численности учитывали 
особи двух биоморф – моноцентрической и не-
явно полицентрической, когда наблюдалось 
разрастание материнской особи с образованием 
вегетативным путем многих дочерних побегов 
(партикул), при этом наблюдалось отмирание 
центрального участка партикулирующей особи. 
Каждая особь представляла собой сложную сис-
тему побегов вегетативных и генеративных.

С использованием метода полной раскопки 
[15] определяли общую биомассу особей, отде-
льно надземной и подземной частей, биомассу 
вегетативных и генеративных побегов, проводи-
ли измерение основных морфологических пока-
зателей (высоту надземных побегов, длину кор-
ней, длину и ширину наибольшего листа, длину 
цветочной стрелки, длину соцветия), определяли 
объем корневой системы.

Объем корней определяли в полевых условиях 
сразу же на месте после отмывки [15], у генера-
тивных особей рассчитывали онтогенетическое 
репродуктивное усилие [6], [15], а также индекс 
SLA (SLA – specifi c leaf area), отражающий пло-
щадь единицы массы листьев [19]. Репродуктив-
ное усилие у генеративных особей определяли 
как соотношение веса органов генеративной сфе-
ры к общей массе особи [20]. В работе анализи-
руются результаты 120 описаний растительного 
покрова. Все биометрические измерения были 
выполнены на 10 растениях в десятикратной по-
вторности в каждой зоне. 

Объем и название таксонов даются в основном 
в соответствии со сводкой А. В. Кравченко [5]. 

Анализ полученных данных осуществлялся 
методом математической статистики с приме-
нением регрессионного и однофакторного дис-
персионного анализа при использовании пакета 
программ «Microsoft Excel 7» и «Statistica for 
Windows».

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Основные характеристики растительного пок-

рова изученных растительных сообществ при-
брежной полосы западного побережья Белого 
моря приведены в табл. 1. 

Как видно из таблицы, общее проективное 
покрытие всех видов в пределах выделенных 
зон варьировало в среднем от 40 % (I зона) до 
10 % (III зона). Четко прослеживается уменьше-
ние проективного покрытия видов растений от 
супралиторали до нижней литорали, что связано 
с общим уменьшением числа видов растений по 
градиенту заливания. При этом доминантным 
видом в пределах пробной площади во всех зо-
нах является P. maritima. Согласно полученным 
данным, покрытие отдельных видов отличается 
в разных зонах (см. табл. 1). Проективное покры-
тие таких содоминирующих видов, как Salicornia 
europaea, Festuca rubra, Conioselinum tataricum, 
уменьшается по градиенту удаления от линии 
уреза малой воды от экотонной зоны к воде в пре-
делах изученной пробной площади. Другие содо-
минирующие виды – Glaux maritima, Phragmites 
australis, Heleocharis uniglumis, Puccinellia 
maritima, Triglochin maritima – формируют мак-
симальное покрытие в зоне II. Некоторые виды c 
незначительным проективным покрытием были 
встречены только в зоне I: Tripolium vulgare, 
Sonсhus humilis, Potentilla egedei, Peucedanum 
palustre, Agrostis stolonifera, Leymus arenarius. 

Проективное покрытие доминирующего вида 
P. maritima уменьшается по градиенту от берега 
до линии уреза малой воды в пределах изученной 
пробной площади от 26 до 6 % (рис. 1).

В табл. 2 представлены средние значения 
плотности особей, морфологических количест-
венных, линейных и весовых показателей зрелых 
генеративных особей P. maritimа. В пределах 
пробной площади плотность особей в выделен-
ных зонах варьировала в среднем от 11,5 (I зона) 
до 4,4 (III зона). Число же партикул (надземных 
побегов вегетативного происхождения) в одной 
особи заметно меньше у растений I зоны, как об-
щее, так и отдельно вегетативных и генератив-
ных (рис. 2).

Согласно представленным в табл. 2 данным, 
наибольший коэффициент вариации наблюдает-
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ся у таких признаков, как общая биомасса над-
земной части (CV = 91) и масса отдельно взятых 
побегов вегетативных (CV = 81) и генеративных 
(CV = 127), а также высота генеративного побега 
(CV = 74) и длина колоса (CV = 72). Наименее ва-
риабельные показатели – число листьев на одном 
побеге (CV = 32) и число побегов в одной особи 
(CV = 49).

Для оценки стратегии жизни вида значимым 
показателем является репродуктивное усилие 
растений (РУ). В пределах пробной площади по 
градиенту фактора заливания (см. табл. 2) реп-
родуктивное усилие растений одной популяции, 
произрастающих в разных зонах, варьировало от 
34  % (I зона) до 14  % (III зона). Большая вариа-

бельность РУ популяции P. maritima отражает 
внутрипопуляционную дифференциацию осо-
бей по жизненному состоянию. Снижение РУ 
при движении к урезу воды, вероятно, отражает 
уменьшение формирования ассимиляционного 
аппарата растения и снижение общей мощности 
особей, что подтверждается нашими данными 
(см. табл. 2).

Оценка биометрических параметров растений 
одной популяции, произрастающих в разных 
нестабильных экотопических условиях, показала, 
что морфологические показатели вегетативных и 
генеративных побегов особей P. maritimа в трех 
выделенных экотопических зонах отличаются. 
По значению большинства параметров отличия 

Таблица 1
Х а р а к т е р и с т и к а  р а с т и т е л ь н о г о  п о к р о в а  п р и б р е ж н о й  п о л о с ы 

з а п а д н о г о  п о б е р е ж ь я  Б е л о г о  м о р я

Параметры Вся выборка I зона II зона III зона
Общее проективное покрытие видов, % 25,4 ± 20,5 39,8 ± 7,2 35,8 ± 6,5 10,4 ± 1,3
Число  видов  в  описании  на  учетной
 площадке, шт. 2,3 ± 1,5 3,4 ± 0,6 2,9 ± 0,5 1,2 ± 0,2

Среднее значение проективного покрытия отдельных видов, %
Plantago maritima 14,9 ± 10,9 22,1 ± 10,7 18,5 ± 7,4 9,15 ± 8,8
Triglochin maritima 0,2 ± 0,9 0,2 ± 0,7 0,4 ± 1,5 0,2 ± 0,7
Salicornia europaea 0,06 ± 0,2 0,1 ± 0,01 0 0,04 ± 0,01
Agrostis stolonifera 0,12 ± 0,7 0,4 ± 0,07 0 0
Puccinellia maritima 0,5 ± 1,8 0,01 ± 0,003 1,4 ± 0,2 0,15 ± 0,02
Glaux maritima 1,7 ± 3,6 0,5 ± 0,1 4,25 ± 0,7 0,9 ± 0,1
Juncus gerardii ssp.atrofuscus 5,3 ± 12,6 9,1 ± 1,6 9,3 ± 1,7 0
Leymus arenarius 0,1 ± 0,4 0,2 ± 0,04 0 0
Phragmites australis 0,3 ± 1,3 0,03 ± 0,06 0,9 ± 0,2 0
Festuca rubra 0,8 ± 3,2 2,2 ± 0,4 0,5 ± 0,09 0
Carex subspathacea 0,04 ± 0,4 0 0,1 ± 0,03 0
Peucedanum palustre 0,04 ± 0,4 0,1 ± 0,02 0 0
Potentilla egedei 0,00 ± 0,05 0,02 ± 0,003 0 0
Sonhus humilis 0,3 ± 3,1 1,1 ± 0,02 0 0
Heleocharis uniglumis 0,02 ± 0,1 0 0,06 ± 0,01 0
Tripolium vulgare 0,01 ± 0,1 0,03 ± 0,006 0 0
Conioselinum tataricum 0,7 ± 2,7 2,2 ± 0,4 0,2 ± 0,04 0

Рис. 1. Проективное покрытие Plantago maritimа на раз-
ном удалении от верхней границы пробной площади 

Рис. 2. Число побегов Plantago maritimа в одной особи 
в разных зонах заливания 
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выявлены для растений зоны I, находящихся 
под влиянием импульверизации, а не ежеднев-
ного затопления, тогда как показатели растений 
P. maritimа из II и III зон, испытывающих еже-
дневное влияние приливов, имели схожие зна-
чения. Как видно из представленных на рис. 3 
данных, растения I зоны отличались наиболь-
шей высотой надземных побегов почти в два раза 
и большей длиной корней. 

Рис. 3. Морфологические показатели побегов Plantago 
maritimа в разных зонах заливания

При этом такой показатель, как объем кор-
ней, у растений I и II зон имеет почти равные 
значения, тогда как у растений III зоны он был 
намного меньше, при незначительной разнице в 
числе листьев на одном побеге у растений на всей 
площади исследования (см. табл. 2). Обращает 
на себя внимание тот факт, что растения I зоны 
отличались большей длиной листа, наибольши-
ми размерами генеративных органов – длиной 

цветоноса и длиной соцветия. Иными словами, 
по мере приближения к урезу воды (зона III) на-
блюдается уменьшение размеров растений: высо-
ты побегов, линейных размеров листьев, длины 
корней. Кроме количественных морфологических 
показателей растений P. maritimа, произрастаю-
щих на разных участках пробной площади, были 
определены весовые характеристики: биомасса 
надземных побегов и масса корней. При сопос-
тавлении полученных результатов было отмече-
но, что общая масса надземных побегов и масса 
отдельно вегетативных и генеративных побегов 
в I зоне превышают эти показатели у растений 
во II и III зонах, при этом сухая масса корней 
у растений II зоны больше, чем у растений I и III 
зон (см. табл. 2). 

Результаты анализа значений индекса SLA, 
отражающего площадь единицы массы листьев, 
показали, что наибольшие значения этого показа-
теля наблюдаются у растений, произрастающих 
в зоне I (см. табл. 2). Различия по этому индексу, 
по-видимому, связаны с адаптацией растений 
P. maritima к местообитаниям разного почвен-
ного богатства и, как следствие, разной биоло-
гической продуктивности. Более высокая отно-
сительная скорость роста, связанная с высокой 
интенсивностью и высокой удельной листовой 
поверхностью, опосредованно индицирует бо-
лее структурированные и более продуктивные 
примитивные маршевые почвы, что увеличивает 

Таблица 2
Б и о м е т р и ч е с к и е  п а р а м е т р ы  р а с т е н и й  з р е л ы х  г е н е р а т и в н ы х  о с о б е й  P l a n t a g o  m a r i t i m а

Параметры CV, % I зона II зона III зона
Общее число побегов в одной особи, шт. 49 15,2 ± 5,2 41,8 ± 13,8 34,2 ± 13,4
Число вегетативных побегов, шт. 56 10,4 ± 4,7 28,8 ± 11,4 27,4 ± 12,9
Число генеративных побегов, шт. 66 4,8 ± 2,2 13,0 ± 7,1 7,6 ± 3,5
Число листьев на побеге, шт. 32 6,8 ± 1,4 4,3 ± 0,9 3,9 ± 0,7
Длина листа, см 57 24,9 ± 4,2 9,8 ± 2,4 8,6 ± 2,0
Ширина листа, см 88 0,7 ± 0,8 0,3 ± 0,09 0,3 ± 0,09
Длина цветоноса, см 58 26,7 ± 5,1 13,9 ± 9,2 9,4 ± 2,2
Длина колоса, см 72 4,9 ± 1,9 1,8 ± 0,6 1,5 ± 0,8
Высота надземных вегетативных побегов, см 54 26,5 ± 4,7 10,8 ± 2,0 10,2 ± 2,4
Высота надземных генеративных побегов, см 74 30,4 ± 4,5 14,5 ± 3,3 11,3 ± 1,8
Длина корней, см 84 38,7 ± 4,3 28,5 ± 10,2 26,2 ± 11,6
Объем корней, мл 72 72,5 ± 52,6 70,0 ± 27,8 32,5 ± 16,2
Сухая масса корней, г 59 12,2 ± 6,5 15,9 ± 4,1 5,9 ± 2,2
Сухая масса надземных вегетативных  побегов, г 70 6,1 ± 3,6 3,1 ± 1,0 2,7 ± 0,9
Сухая масса надземных генеративных  побегов, г 58 9,3 ± 5,2 3,9 ± 2,4 1,7 ± 0,9
Общая сухая масса особи, г 62 27,6 ± 12,1 22,9 ± 5,9 9,7 ± 2,5
Индекс SLA 5,2 4,6 4,9
Репродуктивное усилие (РУ), % 61 34 ± 13 16 ± 9 14 ± 11
Число особей на пробной площади, шт. – 167 134 133 
Плотность особей, шт./м2 11,5  ± 5,1 8,4 ± 7,5 4,4 ± 6,5

Высота надземных Высота надземных 
вегетативных побеговвегетативных побегов

Высота надземных Высота надземных 
генеративных побеговгенеративных побегов

Длина корнейДлина корней
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валовую первичную продукцию, ее более быс-
трое разложение, превращение в детрит и его 
поступление в биогеохимический круговорот. 
В зоне I отмечена наибольшая плотность особей 
P. maritima (см. табл. 2).

Наиболее важным признаком популяций явля-
ется их возрастная структура. Эта сторона струк-
турной организации обеспечивает способность 
популяционной системы к самоподдержанию 
и определяет ее устойчивость [6]. В популяции 
P. maritimа визуально были выделены три груп-
пы особей по размерам, наличию молодых и ста-
рых отмирающих побегов, наличию цветоносов: 
вегетативные (виргинильные, V), зрелые генера-
тивные (G1) и стареющие генеративные (G2). 

Для каждой разновозрастной особи был оп-
ределен ряд количественных и весовых характе-
ристик, некоторые из них представлены в табл. 3. 
Как видно из таблицы, наибольшей мощностью 
характеризуются зрелые генеративные особи. 
У них больше общая биомасса (доходящая до 
40–50 г), число партикул (вегетативных – до 30, 
генеративных – до 20 шт.), длина цветоноса (до 
30 см) и колоса (до 5 см). 

Особенностью жизненной стратегии растений 
P. maritima является то, что стареющие особи 
формируют клоны, которые из-за разрастания 
и увеличения числа партикул приподнимаются 
над субстратом, что позволяет им находиться 
под водой во время заливания меньше времени, 
чем молодым особям, создавая благоприятные 
условия для осуществления ассимиляционных 
процессов [6]. Нами же отмечено, что такое яв-
ление «выпирания» клона, возможно, приводит 
к усиленному образованию мелких листьев на 
каудальной части стебля в зоне образования по-
чек возобновления, тем самым защищая эту часть 
растений от стирающего действия весеннего льда 
и сохраняя жизнеспособность особей. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные в ходе исследования популяции 

доминантного вида приморских сообществ Plan-

tago maritimа результаты свидетельствуют об 
изменениях их структурных параметров по гра-
диенту заливания от нижней супралиторали до 
нижней литорали. Наибольшие отличия между 
исследуемыми растениями внутри популяции по-
казали растения, произрастающие на супралито-
рали, то есть находящиеся вне суточной динами-
ки заливания. Практически по всем показателям 
они оказались выше: проективному покрытию, 
репродуктивному усилию и другим биоморфо-
логическим показателям (см. табл. 2). Для этих 
растений отмечались более высокие значения 
SLA, свидетельствующие об их более высокой 
фотосинтетической активности и, соответствен-
но, о более высокой биологической и восстанови-
тельной продуктивности. Растения, произраста-
ющие на приморской территории, имеют более 
низкие показатели структурно-функциональной 
активности, что напрямую связано с наличием 
комплекса постоянно меняющихся факторов сре-
ды – периодическое затопление (смена агрессив-
ной наземно-воздушной среды на гомогенную 
водную), периодические изменения температуры 
и освещенности, наличие механического волно-
вого и ледового воздействия. 

В ответную реакцию особей P. maritima вхо-
дит уменьшение биомассы и количественных 
биоморфологических показателей. Так, резко 
отличается соотношение между биомассой над-
земных и подземных органов: если в зоне I оно 
составляет 1,3, то на литорали – 0,4 (зона II) и 
0,75 (зона III), что свидетельствует об увеличении 
биомассы подземных органов, которое связано, 
прежде всего, с более продолжительным и силь-
ным волновым воздействием у линии уреза воды 
во время отлива [6]. Несмотря на то что P. ma-
ritima является облигатным галофитом [6], [11], 
широко распространен в сообществах литорали 
и высоко специализирован для существования в 
этих условиях, его жизнедеятельность лимити-
руется постоянным неспецифичным воздействи-
ем различных факторов среды. Об этом свиде-

Таблица 3
Б и о м е т р и ч е с к и е  п а р а м е т р ы  о с о б е й  P l a n t a g o  m a r i t i m а  р а з н ы х  в о з р а с т н ы х  г р у п п

Параметры Вегетативные особи 
(V)

Генеративные особи 
зрелые (G1)

Генеративные особи 
стареющие (G2)

Число листьев на побеге, шт. 5,5 ± 1,1 5,9 ± 0,9 5,3 ± 0,6
Длина листа, см 15,55 ± 1,0 20,5 ± 2,2 12,7 ± 1,9
Ширина листа, см 0,47 ± 0,08 0,5 ± 0,06 0,4 ± 0,05
Длина цветоноса, см – 27,8 ± 3,8 12,8 ± 1,4
Длина колоса, см – 4,3 ± 1,0 2,5 ± 0,6
Высота надземных вегетативных побегов, см 15,6 ± 1,1 21,3 ± 1,6 11,9 ± 3,0
Высота надземных генеративных  побегов, см – 28,5 ± 3,2 13,5 ± 1,3
Длина корней, см 27,9 ± 8,6 27,7 ± 7,2 41,2 ± 6,9
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тельствуют данные, полученные нами на особях 
P. maritima вне зоны заливания, – их биологичес-
кая и генеративная продуктивность выше, чем у 
растений зоны II и III, а это означает, что расте-
ния P. maritima в зоне заливания больше энергии 
тратят на адаптацию к нестабильным условиям 
существования. Причем у линии уреза малой 
воды в отлив отмечено как резкое снижение био-
массы генеративных побегов, так и относитель-
ное увеличение биомассы подземных побегов, 
связанное с преобладанием вегетативного во-
зобновления над генеративным в зонах литорали. 
Данное обстоятельство может быть косвенным 
доказательством того, что растения P. maritima 
имеют определенную «организменную емкость» 
в отношении реакции на диапазон изменения ве-
дущих абиотических факторов. Ближе к линии 
уреза малой воды в отлив в зоне III отмечает-
ся диффузное и единичное размещение особей 
с меньшей плотностью на учетных площадках 
и вследствие этого уменьшается внутривидовая 
конкуренция. При приближении к коренному бе-
регу (зоны II и I) возрастает плотность особей и 
их биомасса, размещение на учетных площадках 
становится групповым, увеличивается контакт-
ность особей друг с другом, что свидетельствует 

об условиях, наиболее оптимальных для произ-
растания растений. Вопрос о том, какое условие 
из этого многофакторного воздействия прилива 
является лимитирующим для растений, остается 
открытым. 

Таким образом, проведенное исследование 
популяции P. maritimа на приливно-отливной 
зоне Голарктических морей (на примере за-
падного побережья Белого моря) показало, что 
евроазиатский бореальный облигатный гало-
фит P. maritima, пришедший из Средней Азии 
на побережья Белого и Баренцева морей только 
в позднекайнозойское время [17], [18], является 
хорошо адаптированным и широко распростра-
ненным видом на новых территориях и в эволю-
ционно «новых» для него условиях обитания. 
Проведенное исследование поддерживает вывод 
М. Г. Попова [10] о том, что «адаптивная эволю-
ция является, прежде всего, соматической, за-
трагивая в первую очередь именно вегетативные 
органы» [10: 13]. Высокий уровень варьирования 
всех биометрических и популяционных показате-
лей у особей P. maritima свидетельствует о том, 
что этот пул адаптационных возможностей вида 
реализуется на территории приливно-отливной 
зоны в широком диапазоне градиента заливания. 

* Работа выполнена в рамках проекта Государственного задания Минобрнауки России (№ 6.724.2014/К).
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BIOMORPHOLOGY AND POPULATION STRUCTURE OF PLANTAGO MARITIMA L. 
IN INTERTIDAL ZONE ON THE HOLARCTIC SEAS COASTS

The results of the research on the Plantago maritima L. population (fam. Plantaginaceae) that is dominant species of salt marsh 
communities  in the intertidal zone on the Western coast of the White Sea near the village Kolezhma (North Karelia) are presented. 
This coast has been chosen as a reference one because it is characteristic for all coasts of the Holarctic Seas. It is shown that at 
the population level the structural parameters change per the fl ood gradient; vitality-ontogenetic structure of the population, bio-
morphological structure and reproductive effort of generative individuals also vary. 
Key words: Plantago maritima L., population, intertidal zone, Holarctic Seas, White Sea
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ВВЕДЕНИЕ
Озерная форель (Salmo trutta morpha lacustris 

L.) – пресноводная форма морской кумжи. Ей она 
обязана своим происхождением. Процесс этот не 
исключен и сейчас: молодь морской форели, по-
падая во время речных миграций в озера, может 
остаться там жить и превратиться в озерную фо-
рель [1]. 

В крупных северных озерах республики, Пяо-
зере и Топозере, озерная форель – единственный 
представитель рода благородных лососей. По 
внешнему виду озерная форель сходна с мор-
ской. Тело озерной форели как выше, так и ниже 
боковой линии покрыто многочисленными чер-
ными пятнышками, нередко имеющими буквы Х. 
На боках головы и спинном плавнике пятнышки 
крупные. Брачный наряд выражен слабее, чем 
у семги: челюсти искривляются и вытягивают-
ся не так сильно, у самцов на теле появляются 
розоватые округлые пятна. Озерная форель для 
размножения заходит в реки. Часто форель мож-
но встретить в таких притоках, где лосося нет. 
Это многочисленные небольшие речки и ручьи, 
типичные для ландшафта Карелии [1]. Вообще 
в отношении выбора мест нереста форель более 
неприхотлива и может размножаться даже в ру-
чьях с сильно заболоченной (гумифицирован-
ной) водой. Более или менее четких сроков не-

рестовой миграции форели выделить не удается. 
В крупных реках (Шуя, Водла) ее ход может 
иметь место с конца мая до сентября, то есть в 
течение всего летнего периода. В небольших реч-
ках и ручьях начало хода отодвигается на вторую 
половину лета, а основной ход приходится уже 
на осень.

На онтогенез и структуру популяции оказыва-
ет влияние среда обитания. По степени зарегули-
рованности и порожистости реки, используемые 
форелью для нереста, можно разделить на два 
типа: не зарегулированные озерами и зарегули-
рованные. Тип реки во многом определяет и осо-
бенности воспроизведения рыб [3]. 

Основную часть жизни в реке молодь форе-
ли проводит на перекатах мелководных участ-
ков, где и происходит ее интенсивный откорм. 
В водной системе Ладожского озера озерная фо-
рель использует для нереста многочисленные 
протоки – реки Сясь, Свирь, Видлица, Вуокса 
и др.

 Наиболее детальные исследования мы вы-
полняли на р. Хийтола, куда на нерест регулярно 
заходит стадо форели численностью до 30 произ-
водителей. Пик нерестового хода (до 60 % про-
изводителей) приурочен к последним числам ав-
густа – середине сентября. Соотношение самцов 
и самок в стаде составляет приблизительно 1:3. 
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ОСОБЕННОСТИ ПАРАЗИТОФАУНЫ ФОРЕЛИ (SALMO TRUTTA MORPHA LACUSTRIS L.) 
В ОЗЕРАХ КАРЕЛИИ

Кумжа, или лосось-таймень (Salmo trutta mopha lacustris L.), распространена в водоемах Северной 
Европы вдоль побережья Чешской губы на севере и до Черного моря на юге. В статье представлены 
результаты изучения паразитофауны озерной и ручьевой форели в Ладожском озере, Онежском озе-
ре и озере Пяозеро. Проведен сравнительный анализ паразитофауны этих озер, выявлены специфич-
ные виды паразитов, отмечены массовые виды. Определена экстенсивность и интенсивность инвазии, 
отмечены различия в паразитофауне форели. По опубликованным и оригинальным данным состав-
лен полный список паразитов, обнаруженных в настоящее время у кумжи в исследованных водоемах, 
паразитофауна которой насчитывает 42 вида. Полученные данные показали большое разнообразие 
выявленного видового состава паразитов. Общность типологии Ладожского и Онежского озер и боль-
шое сходство их фаун вовсе не означает их идентичности. В паразитофауне форели Ладожского 
озера присутствует несколько бореальных равнинных видов с широкой специфичностью. В целом 
паразитофауна форели Ладожского и Онежского озер очень сходна. Набор доминирующих паразитов 
почти не отличается. Исключением является обнаружение скребней Corinosoma semerme у форели 
из Ладоги. Это свидетельствует о том, что данные виды рыб близки не только в систематическом, но 
и экологическом отношении.
Ключевые слова: лососевые рыбы, кумжа Salmo trutta morpha lacustris L., паразитофауна, сравнительный анализ 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор и обработка материала по паразитам рыб 

проводилась методом полного паразитологичес-
кого вскрытия [2]. Учитывались модификации, 
предложенные для изучения миксоспоридий, 
дактилогирид и гиродактилид, метацеркарий 
трематод [5]. Для количественной характеристи-
ки зараженности рыб использовались такие пока-
затели, как экстенсивность зараженности, интен-
сивность инвазии и индекс обилия. Учитывались 
все группы паразитов, кроме паразитов крови [4]. 

При обычных паразитолого-фаунистических 
исследованиях водоема принято обследовать 
методом полного вскрытия живую или только 
что «уснувшую» рыбу по 15 экземпляров каж-
дого вида. Исследование проводилось в весенне-
летний период, когда фауна паразитов наиболее 
богата.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Паразитофауна форели Ладожского озера ха-

рактеризуется большим разнообразием видового 
состава (таблица) [6]. 

Полученные данные показали большое разно-
образие выявленного видового состава парази-
тов. В паразитофауне форели Ладожского озера 
присутствует несколько бореальных равнинных 
видов с широкой специфичностью [9]. К ним от-
носятся инфузории родов Apiosoma и Trichodina, 
рачки Ergasilus sieboldi и Argulus faliaceus. Это 
подтверждает предположение о том, что озерная 
форель Ладожского озера издавна обитает в срав-
нительно мелководных и более прогреваемых ак-
ваториях южной части озера, где и заражается 
этими теплолюбивыми паразитами.

В целом паразитофауна форели Ладожского 
и Онежского озер очень сходна. Набор домини-
рующих паразитов почти не отличается. Коли-
чественные показатели зараженности ими (экс-
тенсивность и интенсивность) хотя и имеют ряд 
различий, в то же время обнаруживают большое 
сходство. Все это является отражением того, что 
данные виды рыб близки не только в системати-
ческом, но и в экологическом отношении [8]. 

 Паразитофауна ручьевой форели Пяозера 
насчитывает 12 видов паразитов. Эктопаразиты, 
представленные преимущественно инфузория-
ми, характеризуются полным отсутствием ряда 
озерных форм, таких как Cystidicola farionis и 
Echinorhinchus salmonis. Это связано с тем, что 
в их местообитаниях нет таких промежуточных 
хозяев, как реликтовые раки. Выпадают также не-
которые виды миксоспоридий. Объясняется это 
тем, что форель не мигрирует в озеро. Уменьше-
ние здесь общего числа паразитов форели можно 

объяснить более узким спектром ее питания, в 
котором большой удельный вес занимают воз-
душные насекомые. Невысокая же зараженность 
нематодами Cystidicoloides tennuissima, Raphidas-
caris acus говорит о том, что форель мало пот-
ребляет дрифт, в состав которого обычно входят 
промежуточные хозяева этих круглых червей, в 
частности олигохеты, хирономиды и другие ли-
чинки насекомых. Ручьевая форель слабо зара-
жена метацеркариями Diplostomum и Tylodelphys. 
Это легко объяснить тем, что форель тяготеет к 
местам с быстрым течением, где вероятность 
нахождения брюхоногих моллюсков мала и про-
исходит интенсивный снос церкариев. В то же 
время зоопланктон не играет заметной роли в 
питании рыб. Исключение составляет лишь Eu-
botrium crassum, которого форель может полу-
чить, питаясь рыбой [7].

Паразитофауна озерно-речной формы фо-
рели Пяозера насчитывает 23 вида паразитов. 
Среди них наиболее часто встречаются инфу-
зории Capriniana piscium, Trichodina truttae. От-
меченная зараженность паразитами со сложным 
циклом развития (цестоды Eubotrium crassum и 
скребень Echinorhinchus salmonis) обусловлена 
прежде всего хищничеством форели (ряпуш-
ка и корюшка, которыми она питается, служат 
промежуточными хозяевами этих паразитов) 
[7]. Скребня Echinorhinchus salmonis и нематоду 
Cystidicola farionis форель получает при питании 
рачком понтопореей, особенно в молодом воз-
расте после ската в озеро. Затем она переходит 
к хищничеству и роль реликтовых рачков в ее 
питании заметно уменьшается. Среди трематод 
обнаружены лишь представители Diplostomum. 
Заражение ими происходит в основном в речной 
период жизни, так как в период после нагула 
рыбы держатся вдали от основных мест обита-
ния брюхоногих моллюсков – промежуточных 
хозяев этих трематод. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование показало, что раз-

ные экологические формы озерной форели имеют 
значительные различия в паразитофауне.

Можно с большой уверенностью полагать, что 
исследованная нами озерная форель в Ладожском 
озере значительное время обитает в сравнительно 
мелководных и более прогреваемых акваториях 
южной части озера, где и заражается теплолюби-
выми паразитами. Паразитофауна форели Пяозе-
ра обусловлена прежде всего ее хищничеством, 
а роль реликтовых рачков в ее питании заметно 
уменьшается [10]. 

Что касается паразитофауны ручьевой форе-
ли, то она заметно обеднена. Это легко объяснить 
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П а р а з и т о ф а у н а  о з е р н о й  и  р у ч ь е в о й  ф о р е л и

Вид паразита
Ладожское озеро
(озерная форель) 
(наши данные)

Онежское озеро
(озерная форель) 

(Румянцев)

Пяозеро (ручьевая 
форель) (Румянцев, 

Пермяков)

Пяозеро (озерно-
речная форма)

(Румянцев, Пер-
мяков) 

Hexamita truttae 13/+
Chloromyxum truttae 27/+ 20/+
Myxobolus sp. 7/+
Sphaerospora sp. 13/+
Capriniana piscium 67/1,0 64/0,6 50/2,8 80/1,4
Apiosoma sp. 20/+
Apiosoma piscicolum var.minor 50/0,4 13/0,1
Apiosoma megamicronucleatum 34/0,03 7/0,02
Trichodina truttae 67/0,03 47/0,02
Trichodina pediculus 13/0,1
Trichodina acuta 13/+
Tripartiella copiosa 27/+ 20/0,04
Ichthyophthirius multifi liis 7/0,01
Discocotyle sagittata 9/0,1 7/0,01
Triaenophorus crassus 82/9,0
Eubotrium crassum 100/35,0 100/52,0 67/1,3 100/98,0
Diphyllobothrium ditremum 20/0,5 13/0,1
Diphyllobothrium dendriticum 40/0,9 82/6,0 20/0,2
Cyathocephalus truncatus 9/0,1
Proteocephalus longicollis 20/0,3
Crepidostomum farionis 50/0,6
Phyllodistomum conostomum 7/0,1 17/0,7
Azygia lucii 36/1,0
Diplostomum spathaceum 36/1,0 13/2,3
Diplostomum pseudobaeri 34/1,2 40/8,8
Ichtyocotylurus erraticus 13/0,1
Capillaria salvelini 50/0,2 33/0,7
Cystidicoloides tennuissima 17/0,8 27/0,5
Cystidicola farionis 9/0,1 60/0,8
Desmidocercella numidica 82/5,0 7/0,1
Camallanus lacustris 13/0,3 18/0,3
Camallanus truncatus 13/31,0
Cucullanus truttae 13/0,6
Raphidascaris acus 20/0,2 9/0,1 67/4,0 33/0,4
Echinorhinchus salmonis 67/5,6 64/1,5 87/21,7
Corinosoma semerme 13/0,3
Caligus lacustris 47/7,0 9/0,2
Salmincola salmonis
Ergasilus sieboldi 13/0,6
Argulus faliaceus 7/0,1
Piscicola geometra 7/0,1
Saprolegnia sp. 7/+
Всего видов 22 15 12 23
Вскрыто рыб, экз. 15 15 6 15

Примечание. Первая цифра – %, вторая – индекс обилия (экз.).

тем, что форель тяготеет к местам с быстрым те-
чением, где вероятность нахождения брюхоногих 
моллюсков, которые являются промежуточными 

хозяевами большинства паразитов, мала. Следует 
отметить, что зоопланктон не играет заметной 
роли в питании ручьевой форели.
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Mamontova O. V., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation)

CHARACTERISTICS OF THE PARASITE FAUNA OF BROWN TROUT (SALMO TRUTTA MORPHA 
LACUSTRIS L.) IN LAKES OF KARELIA

Brown trout (S. trutta L.) occurs widely in northern Europe coastal waters from Cheshskaya Bay in the north to the Black Sea in the 
south. The paper relates the results of studies on the parasite fauna of brown trout (S. trutta morpha fario) and lake trout (S. trutta 
morpha lacustris) in Lake Ladoga, Lake Onega and Lake Pyaozero. Comparative analysis of the parasite faunas in these lakes was 
carried out, specifi c parasite species were identifi ed, the most common species were distinguished. Infection intensity and prevalence 
were determined, distinctions between the parasite faunas were specifi ed. Relying on published and original data, a complete list of 
parasites currently observed in trout from the lakes in question was compiled, the parasite fauna now comprising 42 species. The 
parasite species composition was found to be highly diverse. The typological likeness of lakes Ladoga and Onego, and the high 
similarity of their faunas by no means imply that they are identical. The parasite fauna of trout in Lake Ladoga includes generalist 
species pertinent to boreal plains. Generally speaking, the highest similarity is demonstrated by the trout parasite faunas of lakes 
Ladoga and Onego. They have near identical sets of dominant parasite species. The only exception was the acanthocephalan Coryno-
soma semerme found in trout from Ladoga. This fact indicates that the fi sh are related not only taxonomically, but also ecologically.
Key words: Salmonids, brown trout Salmo teutta morpha lacustris L., parasitofauna, comparative analysis.

REFERENCES

1. R u m y a n t s e v  E. A., M a m o n t o v a  O. V. Parazity presnovodnykh ryb: Uchebnoe posobie [Freshwater fi sh parasites 
(a study guide)]. Petrozavodsk, Izd-vo PetrGU, 2008. 176 p. 

2. B y k h o v s k a y a - P a v l o v s k a y a  I. E. Parazity ryb: Rukovodstvo po izucheniyu [Fish parasite studies handbook]. Le-
ningrad,1985. 124 p. 

3. R u m y a n t s e v  E. A. Parazity ryb v ozerakh Evropeyskogo Severa [Fish parasites in the lakes of European north]. Petroza-
vodsk, 2007. 250 p.

4.  Opredelitel’ parazitov presnovodnykh ryb SSSR [Manual for the identifi cation of USSR freshwater fi sh parasites] / Ed. by B. 
E. Bykhovskiy. Moscow, Leningrad, 1962. 776 p. 

5.  Opredelitel’ parazitov presnovodnykh ryb fauny SSSR [Manual for the identifi cation of USSR freshwater fi sh parasites] / Ed. 
by O. N. Bauer. Leningrad, Nauka Publ., 1984. Vol. 1. 432 p., 1985. Vol. 2. 428 p. 1987. Vol. 3. 584 p.

6. R u m y a n t s e v  E. A. Fish parasitofauna of Onego and Ladoga lakes (similarities and differences) [Fauna parazitov ryb On-
ezhskogo i Ladozhskogo ozer (cherty skhodstva i razlichiya)]. Parazitologiya. St. Petersburg, 2002. Vol. 36. Issue 4. P. 310–315.

7. R u m y a n t s e v  E. A., P e r m y a k o v  E. A. Parasites of Pyozero lake fi sh [Parazity ryb Pyaozera]. Ekologicheskaya parazi-
tologiya. Petrozavodsk, 1994. P. 53–78.

8. R u m y a n t s e v  E. A., I e s h k o  E. P. Parazity ryb vodoemov Karelii [Fish parasites in Karelian water bodies]. Petrozavodsk, 
1997. 120 p.

9. R u m y a n t s e v  E. A. Ecological succession of fi sh parasite fauna in lakes [Ekologicheskaya suktsessiya fauny parazitov ryb 
v ozerakh]. Parazitologiya. St. Petersburg, 2004. Vol. 38. Issue 2. P. 180–190.

10. B a r s k a y a  Y u . Y u ., I e s h k o  E. P., L e b e d e v a  D. I. Parazity lososevidnykh ryb Fennoskandii: Uchebnoe posobie 
[Parasites of Salmonidae fi sh of Fennoscandia]. Petrozavodsk, Karel’skiy nauchnyy tsentr Publ., 2008. 168 p. 

Поступила в редакцию 01.03.2016



УЧЕНЫЕ ЗАПИСКИ ПЕТРОЗАВОДСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО УНИВЕРСИТЕТА

© Моисеева Т. А., 2016

Широко распространенный в Карелии вид 
мелких лесных грызунов – Европейская рыжая 
полевка (Glethrionomys glareolus Schrber) – до-
статочно хорошо изучен в различных частях 
своего ареала [1], однако данные о количест-
венно-морфологических показателях системы 
крови, в особенности белой ее части, обрывоч-
ны. Между тем система крови является наиболее 
лабильной системой организма, обеспечиваю-
щей его целостность и адекватные реакции 
в  динамичной  природной среде. В связи с 
этим целью нашего исследования было опреде-
ление лейкоцитарной формулы крови рыжих 
полевок, обитающих на территории Северно-
го Приладожья на площадках Приладожского 
териологического стационара (Питкярантский 
район Карелии, окрестности д. Карку), а также 
сравнительный анализ полученных данных с 
имеющимися данными по характеристикам 
системы крови рыжих полевок из других райо-
нов Карелии – Кондопожского и Калевальского.

Отлов животных (n = 43) проводился в летнее 
время с помощью живоловок,  начиненных стан-
дартной приманкой (черный хлеб, обжаренный в 
растительном масле). После декапитации в крови 
животных определяли общее количество лейко-
цитов и лейкоцитарную формулу.

В результате проведенных исследований нами 
установлено, что абсолютное содержание лей-
коцитов в крови рыжих полевок, обитающих на 
территории Северного Приладожья, составляет 
12,86 ± 0,45 тыс. в 1 куб. мм (таблица). Диапазон 
варьирования данного параметра достаточно 
большой и составляет 10,4 тыс. – от 6,3 до 19,00 
тыс. в 1 куб. мм.

Лейкоцитарная формула рыжей полевки, 
по нашим данным, представлена следующими 
формами лейкоцитов: базофилами, эозинофи-
лами, палочкоядерными, сегментоядерными 
нейтрофилами, лимфоцитами, моноцитами [2]. 
В процентном соотношении в крови рыжей по-
левки преобладают лимфоциты (72,00 %), велика 
доля сегментоядерных нейтрофилов (22,32 %), на 
долю палочкоядерных нейтрофилов приходится 
2,08 %. В целом процентное содержание нейтро-
филов в крови рыжей полевки составило 24,40 %. 
Небольшой процент приходится на содержание 
следующих типов лейкоцитов: эозинофилов – 
2,12 %, базофилов –1,04 % и моноцитов – 0,44 %.

Содержание лейкоцитов у самцов и самок 
представлено в таблице. Нами не выявлена ста-
тистически достоверная зависимость содержания 
лейкоцитов от пола животных. При этом зафик-
сировано статистически достоверное (р < 0,05) 
различие процентного содержания лимфоцитов 
в крови самцов и самок. В крови самцов процен-
тное содержание лимфоцитов меньше (66,11 ± 
3,61 %), чем в крови самок (75,31 ± 1,67 %). Коэф-
фициент вариации данного показателя невелик 
и составляет 16,40 % у самцов и 8,89 % у самок.

Проведенный сравнительный анализ по-
лученных результатов с нашими данными по 
крови животных изучаемого вида, обитающих 
в других районах Карелии – Кондопожском и 
Калевальском, показал, что изучаемые гема-
тологические показатели рыжей полевки, оби-
тающей на территории Северного Приладожья 
(Питкярантский район Карелии), схожи с пока-
зателями крови рыжих полевок, обитающих в 
других районах таежного Северо-Запада России, 
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особенно с показателями крови рыжих полевок, 
обитающих в Кондопожском районе Карелии 
[3]. При этом установлена определенная за-
висимость показателей крови рыжей полев-
ки от географического размещения популяций 
изучаемых животных, связанная, по-видимо-
му, с особенностями экологии данного вида. 
В частности, нами установлено статистически 
достоверное различие количества лейкоцитов 
в крови рыжих полевок, обитающих на севере 
Карелии, в заповеднике «Костомукшский», с 
величиной данного показателя у рыжих поле-
вок, обитающих в Питкярантском районе (юг 

Карелии). Эти результаты аналогичны литера-
турным данным, свидетельствующим об из-
менчивости количественно морфологических 
показателей периферической крови в зависи-
мости от местообитания животных. Так, со-
гласно результатам [4], число лейкоцитов крови 
выше у животных из южных популяций, чем из 
северных.

Вышеперечисленные факты мы склонны 
рассматривать как биологические особенности 
изучаемого вида животных, придающие их по-
пуляциям необходимую устойчивость в сущест-
вующих условиях окружающей среды.

О бщ е е  с о д е р ж а н и е  л е й к о ц и т о в  к р о в и  у  р ы ж и х  п о л е в о к  ( т ы с .  в  1  м м 3 )

Питкярантский район Карелии Кондопожский район Карелии Калевальский район Карелии
Выборка М ± m Выборка М ± m Выборка М ± m
Общее 12,86 ± 0,45 Общее 10,49 ± 0,38 Общее 10,76 ± 0,45
Самцы 11,45 ± 0,56 Самцы 9,60 ± 0,83 Самцы 10,04 ± 0,61
Самки 13,47 ± 0,67 Самки 11,68 ± 0,36 Самки 11,26 ± 0,61
Ельник зеленомошный Смешанный лес Ельник зеленомошный

Общее 12,14 ± 1,05 Общее 10,11 ± 0,91 Общее 9,78 ± 0,81
Самцы 10,16 ± 1,15 Самцы 8,14 ± 1,15 Самцы 10,26 ± 1,32
Самки 13,16 ± 0,13 Самки 11,65 ± 0,70 Самки 9,18 ± 0,91

Сосняк Лиственный лес Сосняк
Общее 12,10 ± 0,85 Общее 10,86 ± 0,77 Общее 11,11 ± 0,52
Самцы 10,12 ± 0,90 Самцы 8,10 ± 0,99 Самцы 9,92 ± 0,68
Самки 11,81 ± 0,82 Самки 9,79 ± 0,90 Самки 11,79 ± 0,67
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ВВЕДЕНИЕ
В 2007 году опубликован конспект лихенофло-

ры Республики Карелия, в котором содержатся 
сведения о 1256 видах лишайников и системати-
чески близких к ним грибах [9]. С тех пор спи-
сок неоднократно пополнялся как за счет новых 
исследований флоры [11], [10], [25], [26], так и за 
счет опубликования систематических работ с 
новым пониманием объемов таксонов и описа-
нием новых видов, в том числе с использованием 
гербарных образцов, собранных на территории 
Карелии [14], [19]. На территории южной Каре-
лии в течение полевых сезонов 2013–2015 годов 
было выполнено исследование, цель которого – 
изучение восстановительной динамики лишайни-
кового покрова после пожаров, а также видового 
состава лишайников, ассоциированных с лоба-
рией легочной (Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm.), в 
растительных сообществах с разной давностью 
нарушений. В ходе экспедиций был собран об-
ширный материал, при обработке которого вы-
явлено 6 видов, новых для лихенофлоры Респуб-
лики Карелия.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сбор материала проводился первым автором 

в летние периоды 2013–2015 годов в раститель-
ных сообществах на четырех особо охраняемых 
природных территориях (ООПТ): Государс-
твенный природный заповедник (далее – ЗП) 
«Кивач» (2013–2015 годы), Национальный парк 
(далее – НП) «Водлозерский» (2014–2015 годы), 
Государственный историко-архитектурный и эт-
нографический музей-заповедник «Кижи» и Госу-

дарственный природный заказник федерального 
подчинения (далее – ЗК) «Кижский» (2015 год). 
Лишайники изучались на сериях пробных площа-
дей, заложенных в разных типах леса в сообщест-
вах, различающихся давностью нарушения.

Определение видов выполнено с примене-
нием стандартных реактивов, определителей и 
микроскопической техники на кафедре ботаники 
и физиологии растений ПетрГУ, в гербарии уни-
верситета г. Хельсинки, а также в лаборатории 
лихенологии и бриологии БИН РАН. Определе-
ние накипных стерильных образцов выполнено 
при помощи метода тонкослойной хроматогра-
фии (HPTLC, TLC) с использованием систем рас-
творителей А, В, C, G в лабораториях лихеноло-
гии и бриологии БИН РАН и экспериментальной 
ботаники кафедры ботаники и физиологии рас-
тений ПетрГУ. Всего проанализировано 3511 об-
разцов лишайников, из них 142 – методом TLC. 
Образцы хранятся в гербарии кафедры ботаники 
и физиологии растений ПетрГУ (PZV).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Ниже приводится аннотированный список 

видов лишайников, новых для Республики Каре-
лия, с указанием точного местонахождения (ад-
министративный район, флористический район, 
ООПТ, географические координаты), местооби-
тания (тип сообщества, субстрат) и даты сбора 
для каждой находки. Для всех видов дана краткая 
характеристика с указанием основных диагнос-
тических признаков, указано распространение на 
Северо-Западе России и в странах Фенноскандии, 
для наиболее редких видов приведена информа-
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ция о находках в других регионах России. На-
звания видов даны в соответствии с последними 
сводками [16]. В списке используются следующие 
общепринятые сокращения названий флористи-
ческих районов: Kon – Karelia onegensis, Kton – 
Karelia transonegensis [4].

Arctomia fascicularis (L.) Otálora et Wedin [syn. 
Collema fasciculare (L.) F. H. Wigg.] – Кондопож-
ский район. Kon, ЗП «Кивач»: участок лесного 
массива между деревней Кивач и автомобильной 
дорогой, 62°16’65’’ с. ш., 33°59’21’’ в. д., смешан-
ный елово-осиновый лес, на гладкой коре моло-
дой рябины, 13.09.2014; там же, 62°16’60’’ с. ш., 
33°59’71’’ в. д., средневозрастный березняк с 
осиной и молодой елью, на ветви свежего вале-
жа осины, 28.09.2015. Пудожский район. Kton, 
НП «Водлозерский»: Вамская Плотина, в ~100 м 
от оз. Водлозеро, 62°13’08’’ с. ш., 37°03’45’’ в. д., 
малонарушенный ельник черничный свежий, на 
стволе старой осины, 17.06.2015. Мелколистова-
тый эпифитный цианолишайник, с тенденцией к 
океаническому распространению, встречающий-
ся во влажных местообитаниях на замшелой коре 
старых деревьев лиственных пород, очень редко 
на камнях [13]. Возможно, пропускается иссле-
дователями ввиду относительно мелких разме-
ров, малозаметен в сухом состоянии. На Севе-
ро-Западе России обнаружен впервые; известен 
в других регионах России, в частности, широко 
распространен на юге Дальнего Востока [12], на 
Кавказе [28], в южной Сибири [1], [7], опублико-
ван для Западной Сибири [8]. Распространение 
в Фенноскандии: Швеция, Норвегия [16].

Bacidia laurocerasi (Delise ex Duby) Zahlbr. – 
Кондопожский район. Kon, ЗП «Кивач»: участок 
лесного массива между деревней Кивач и автомо-
бильной дорогой, 62°16’65’’ с. ш., 33°59’21’’ в. д., 
смешанный елово-осиновый лес, на стволах оси-
ны и ольхи, 13.09.2014; там же, 62°16’60’’ с. ш., 
33°59’71’’ в. д., средневозрастный березняк с оси-
ной и молодой елью, на стволе рябины, 28.09.2015; 
правый берег р. Суна, ниже водопада, в ~50 м 
от реки, 62°15’79’’ с. ш., 33°58’79’’ в. д., молодой 
осинник, на стволе осины, 20.09.2015; левый берег 
р. Суна, понижение рельефа между Вороновским 
бором и рекой, 62°15’11’’ с. ш., 33°59’80’’ в. д., ель-
ник черничный свежий, на ветви ели и на гладкой 
коре рябины, 15.09.2014. Медвежьегорский район. 
Kon, ЗК «Кижский»: западный берег Онежского 
озера, верхняя часть (плато) сельги, в ~4 км от 
Онежского озера, 62°07’10’’ с. ш., 35°07’28’’ в. д., 
малонарушенный ельник черничный свежий, на 
стволе осины, 25.05.2015; ЗП «Кижи»: западный 
берег Онежского озера, в ~700 м от Онежского 
озера, 62°06’71’’ с. ш., 35°09’35’’ в. д., смешанный 

осиново-еловый лес, на стволе осины, 30.05.2015. 
Пудожский район. Kton, НП «Водлозерский»: 
Рандручей, 62°13’51’’ с. ш., 36°45’21’’ в. д., мало-
нарушенный приручейный ельник черничный 
свежий, на стволе рябины, 16.06.2014; Бости-
лово, в ~100 м от оз. Водлозеро, 62°11’98’’ с. ш., 
36°51’05’’ в. д., ельник разнотравно-черничный, 
на стволе рябины, 12.06.2015; Вамская Пло-
тина, в ~70 м от оз. Водлозеро, 62°13’66’’ с. ш., 
37°04’79’’ в. д., малонарушенный ельник чернич-
ный свежий, на стволе старой осины, 15.06.2015. 
Подтв. Д. Е. Гимельбрант. Накипной лишайник, 
обитающий на коре лиственных пород; апотеции 
светло-коричневые до черных, молодые с краем, 
старые выпуклые, без края; эксципул фиолето-
во-бурый, фиолетовый оттенок наружного края 
эксципула интенсифицируется в KOH; гипотеций 
светлый, желтоватый; эпигимений светлый се-
ро-коричневый (KOH–) или темно-коричневый 
(KOH + фиолетовый), споры 34–70 (–86) × 2,5–
4 мкм, 8–17-клеточные, игловидные [18], часто 
спирально изогнутые [5]. Возможно, вид не ред-
кий на территории республики. Обитает на ство-
лах и ветвях лиственных деревьев в различных 
типах леса. На Северо-Западе России известен 
из Санкт-Петербурга [30], Ленинградской [15] и 
Псковской [3] областей. Широко распространен 
на территории России, однако данные о распро-
странении вида находятся на стадии ревизии и, 
вероятно, будут уточнены (Ю. В. Герасимова, ус-
тное сообщение). Распространение в Фенноскан-
дии: Финляндия, Швеция, Норвегия [16].

Catinaria neuschildii (Körb.) P. James. – Кондо-
пожский район. Kon, ЗП «Кивач»: правый берег 
р. Суна у пешеходного моста, в ~100 м от реки, 
62°17’04’’ с. ш., 33°58’17’’ в. д., малонарушенный 
ельник черничный свежий, на стволе старой оси-
ны, 26.09.2015; правый берег р. Суна ниже водопа-
да, в ~300 м от реки, ельник черничный свежий, 
на стволе двух деревьев осины, 19.09.2015. Мед-
вежьегорский район. Kon, ЗП «Кижи»: западный 
берег Онежского озера, в ~700 м от Онежского 
озера, 62°06’71’’ с. ш., 35°09’35’’ в. д., смешанный 
осиново-еловый лес, на стволе осины, 30.05.2015. 
Накипной эпифитный лишайник, отличающийся 
от близкого вида C. atropurpurea (Schaer.) Vězda 
et Poelt наличием 12–16 спор в сумках [5]. Воз-
можно, пропускается при описаниях. На Северо-
Западе России известен из Ленинградской [15], 
Мурманской [27] областей и Республики Коми 
[6]; в России отмечен также в Красноярском крае 
[31] и на Камчатке [2]. Распространение в Фен-
носкандии: Финляндия, Швеция, Норвегия [16].

Lecanora norvegica Tønsberg – Кондопож-
ский район. Kon, ЗП «Кивач»: 62°16’78’’ с. ш., 
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34°00’69’’ в. д., 20.06.2013; 62°15’21’’ с. ш., 
34°00’93’’ в. д., 21.06.2013; 62°17’43’’ с. ш., 
34°00’82’’ в. д., 27.05.2014; 62°15’08’’ с. ш., 
33°59’92’’ в. д., 28.05.2014; 62°16’83’’ с. ш., 
34°00’51’’ в. д., 29.05.2014; 62°16’96’’ с. ш., 
34°00’60’’ в. д., 29.05.2014; 62°15’08’’ с. ш., 
34°00’02’’ в. д., 02.06.2014, – сосняки зелено-
мошные (брусничные, черничные, лишайни-
ково-зеленомошные), на стволах сосны. Все 
перечисленные образцы содержат атранорин и 
протоцетраровую кислоту, отдельные экземпля-
ры также содержат жирные кислоты. Накипной 
стерильный эпифитный лишайник с очень тон-
ким, паутинистым белым талломом и крупными 
желтоватыми соралиями, иногда сливающими-
ся в сплошную соредиозную массу, дающими 
окрашивание с КOH (желтый) и Pd (красный). 
Образцы данного вида ранее были определены 
как Loxospora elatina (Ach.) A. Massal. По-види-
мому, не редкий вид на территории республи-
ки. Вид обитает на коре сосны обыкновенной 
(Pinus sylvestris) в сосновых лесах разных типов, 
но чаще встречается во влажных заболоченных 
местообитаниях. На Северо-Западе России извес-
тен из Санкт-Петербурга, Ленинградской [22] и 
Новгородской областей [20]. Распространение 
в Фенноскандии: Швеция, Норвегия [16].

Ochrolechia bahusiensis H. Magn. – Кондопож-
ский район. Kon, ЗП «Кивач»: 62°16’96’’ с. ш., 
34°00’60’’ в. д., сосняк черничный зеленомош-
ный, на стволе сосны, 29.05.2014; 62°16’55’’ с. ш., 
34°59’74’’ в. д., осинник разнотравно-черничный, 
на стволе осины, 14.09.2014. Пудожский район. 
Kton, НП «Водлозерский»: Бостилово, в ~150 м от 
оз. Водлозеро, ~400 м от деревни, 62°12’13’’ с. ш., 
36°50’22’’ в. д., ельник черничный свежий, на 
стволе ели, 12.06.2015; Вамская Плотина, в ~70 м 
от оз. Водлозеро, 62°13’66’’ с. ш., 37°04’79’’ в. д., 
малонарушенный ельник черничный свежий, на 
стволе старой осины, 15.06.2015. Медвежьегор-
ский район. Kon, ЗК «Кижский»: западный берег 
Онежского озера, верхняя часть (плато) сель-
ги, в ~4 км от Онежского озера, 62°07’10’’ с. ш., 
35°07’28’’ в. д., малонарушенный ельник чер-
ничный свежий, на стволе осины, 25.05.2015; 
ЗП «Кижи»: западный берег Онежского озера, 
в ~700 м от Онежского озера, 62°06’71’’ с. ш., 
35°09’35’’ в. д., смешанный осиново-еловый лес, 
на стволе черной ольхи, 30.05.2015; западный бе-
рег Онежского озера, д. Подъельники, в ~200 м от 
Онежского озера, 62°06’55’’ с. ш., 35°09’75’’ в. д., 
молодой осинник, на стволе осины, 27.05.2015. 
Все перечисленные образцы содержат гирофо-
ровую, леканоровую кислоты и комплекс муро-

ловых кислот, что соответствует описанию вида 
в его современном понимании (Kukwa, 2011). 
Накипной соредиозный, нередко стерильный 
эпифитный лишайник, относящийся к группе 
Ochrolechia androgyna (Hoffm.) Arnold s. lat.; от 
близких видов отличается наличием жирных 
кислот из комплекса муроловой кислоты [14]. 
Вероятно, на территории республики широко 
распространен, но объективно сложен для иден-
тификации. На Северо-Западе России известен 
из Санкт-Петербурга [22], Ленинградской [23] и 
Новгородской [24] областей. В России вид извес-
тен из Калининградской области [14], опублико-
ван также для Республики Адыгея [29]. Распро-
странение в Фенноскандии: Финляндия, Швеция 
[16].

Palicella filamentosa (Stirt.) Rodr. Flakus et 
Printzen [syn. Lecanora ramulicola (H. Magn.) 
Printzen et P. May, Lecanora filamentosa (Stirt.) 
Elix et Palice] – Кондопожский район. Kon, ЗП 
«Кивач»: 62°17’27’’ с. ш., 34°00’91’’ в. д., сосняк 
брусничный зеленомошный, на коре ствола моло-
дой сосны послепожарного поколения, 24.05.2014; 
62°17’43’’ с. ш., 34°00’82’’ в. д., сосняк бруснич-
ный зеленомошный, на коре ветви молодой сосны 
послепожарного поколения, 27.05.2014. Накипной 
эпифитный лишайник, морфологически близкий 
к виду Lecanora symmicta (Ach.) Ach. и отлича-
ющийся от последнего более светлым, белова-
тым талломом, реагирующим с КОН (желтый), и 
темной (зеленоватой, сероватой), неравномерной 
окраской апотециев [17]. Вероятно, пропускает-
ся при исследованиях. На Северо-Западе России 
известен из Ленинградской области [15] и Санкт-
Петербурга [25]; данные о находках в других ре-
гионах России отсутствуют. Распространение 
в Фенноскандии: Финляндия, Швеция [16].
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ВВЕДЕНИЕ
Могильщик  чернобулавый  (Nicropho-

rus vespilloides (Hbst, 1807)) – обычный вид для 
Республики Карелия, встречающийся в течение 
всего вегетационного периода и многочисленный 
в лесных биоценозах [5]. Рисунок надкрыльев у 
этого вида характеризуется яркой окраской – три 
черные параллельные перевязи на оранжевом 
фоне, соединенные между собой темными пере-
мычками вдоль шва надкрыльев. Перевязи име-
ют многочисленные зазубрины, число которых 
изменчиво. 

На сегодняшний день визуальный метод яв-
ляется основным в фенотипических исследова-
ниях. Метод включает выделение и анализ фе-
нов – отдельных наследственно обусловленных 
признаков индивида, и формирование атласов 
возможных вариаций рисунка [12]. Примером 
служит каталог вариаций Е. Н. Хорольской 
(2006), составленный при изучении меланизиро-
ванного рисунка переднеспинки клопа-солдатика 
Pyrrhocoris apterus (L., 1758). 

Морфологическая изменчивость проявляет-
ся в выраженности элементов и цветовой гамме 
рисунка. Морфологическую изменчивость пок-
ровов у жуков исследуют по окраске элитр или 
переднеспинки [7], [8]. Известна работа, доказы-
вающая взаимосвязь между рисунком надкрыль-
ев и переднеспинки. У самок Harmonia axyridis 
(Pall., 1773) выявлена прямая зависимость разме-
ров темных участков переднеспинки от интен-
сивности пятен надкрыльев [14]. 

Целью работы является изучение морфо-
логической изменчивости рисунка надкрыль-
ев могильщика чернобулавого из трех районов 
Карелии с помощью программы Quantum GIS 
2.2.0-Valmiera.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА
Исследования проводились в трех районах Ка-

релии в период 2012–2015 годов: в биогеоценозах 
с. Кончезеро (Кондопожский район, 62°06’ с. ш., 
34°00’ в. д.), пгт Пряжа (Пряжинский район, 61°41′ 
с. ш., 33°37′ в. д.) и парковых зонах г. Петрозавод-
ска (61°47’ с. ш., 34°22’ в. д.) (рис. 1). 
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АНАЛИЗ РИСУНКА НАДКРЫЛЬЕВ МОГИЛЬЩИКА ЧЕРНОБУЛАВОГО 
NICROPHORUS VESPILLOIDES (SILPHIDAE, COLEOPTERA) 

ИЗ ТРЕХ РАЙОНОВ КАРЕЛИИ*

Дается анализ рисунка надкрыльев могильщика чернобулавого Nicrophorus vespilloides из трех райо-
нов Карелии. Фотографии с изображением правого надкрылья жука об рабатывали с помощью про-
граммы Quantum GIS. Привязка снимков осуществлялась к единому контуру надкрыльев. Была най-
дена общая площадь надкрылья, рассчитаны площадь и доля темных участков надкрылья. Для оцен-
ки сходства выборок был проведен дисперсионный анализ полученных значений. Установлено до-
стоверное сходство выборок из г. Петрозаводска и пгт Пряжа. Все жуки имеют плавно переходящий 
рисунок, от более светлого к почти полностью темному, доля темных участков часто встречаемой 
вариации – 58–60 %. Сходство рисунков объясняется близким расположением районов и перемеще-
нием особей. В выборке из пгт Пряжа обнаружен редкий, очень темный рисунок, с долей темных 
участков – 74–76 %. Особи из с. Кончезеро отличаются более темной частой вариацией рисунка – 
61–63 %, при этом среди остальных вариаций преобладают более светлые. Выявлена неодинаковая 
изменчивость элементов рисунка. Размеры пятен варьируют сильнее, чем перемычек, что может быть 
связано с порядком заполнения пигментом элементов рисунка.
Ключевые слова: Nicrophorus vespilloides, жук-могильщик, рисунок надкрыльев, вариации рисунка, аберрация, непре-
рывная изменчивость
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Для отлова жуков использовались почвенные 
ловушки с трупными приманками мелких позво-
ночных животных массой 20−390 г (птица, рыба, 
грызуны). Ловушки были размещены на рассто-
янии не менее 50 м друг от друга. Отловленных 
жуков фотографировали на фоне миллиметровой 
бумаги и отпускали обратно на приманку. Для 
исключения повторного отлова ставили индиви-
дуальную метку на надкрыльях. Меченых особей 
в последующих сборах не учитывали. Всего было 
собрано 280 особей (табл. 1).

Таблица 1
К о л и ч е с т в о  N i c r o p h o r u s  v e s p i l l o i d e s , 

о т л о в л е н н ы х  в  т р е х  р а й о н а х  и с с л е д о в а н и я

с. Кончезеро 
(Кондопож-
ский район)

пгт Пряжа 
(Пряжинский 

район)
г. Петроза-

водск Всего

127 93 60 280

Полученные фотографии обрабатывали в 
среде Quantum GIS 2.2.0-Valmiera (http://qgis.
org/downloads/). По отобранному, образцовому 
изображению определили координаты привязки, 
в векторном слое обрисовали единый для всех 
особей контур надкрыльев. Растровые снимки 
внедряли в среду Quantum GIS 2.2.0-Valmiera 
по рассчитанным контрольным точкам. Путем 
ректификации подгоняли фотографии к общему 
контуру надкрыльев. 

Дальнейшую обработку проводили по право-
му надкрылью. Для каждой особи была найдена 
общая площадь надкрылья, вручную обрисованы 
участки темного цвета как векторный регион в 
одном общем векторном слое. Затем рассчитыва-
ли их площадь (мм2) и долю (%) от общей площа-

ди надкрылья. Характер распределения признака 
оценивали с помощью критерия Пирсона (2).

Для изучения изменчивости отдельных эле-
ментов рисунка был использован экспресс-ме-
тод расчета стандартного отклонения [3]. Выбор 
этого метода обусловлен отсутствием необходи-
мости в высокой точности полученных результа-
тов. Для анализа было выбрано четыре элемента 
рисунка: визуально наиболее изменчивые пятна 
верхней и средней черной перевязи и перемычки 
(рис. 2). 

Рис. 2. Nicrophorus vespilloides: а – внешний вид; б – срав-
ниваемые участки общего контура рисунка надкрыльев: 

1, 3 – пятна, 2, 4 – перемычки

При неизменном масштабе для каждого эле-
мента рисунка были промерены расстояния (мм) 
от контура с наименьшей изменчивостью (услов-
но принят за точку отсчета) до ближайшего и са-
мого дальнего контуров. Величину стандартного 
отклонения (S) рассчитывали по формуле [3]:

S = (xmax – xmin)/d ,
где Xmax и Xmin – максимальное и минимальное 
значения измеренных расстояний между конту-
рами (мм);

d – величина, изменяющаяся от 1 до 4 в зави-
симости от объема выборки. 

Попарное сравнение изменчивости размеров 
пятен и перемычек проводили с использованием 
критерия Фишера (F).

Общая характеристика рисунка. Во всех 
случаях у отловленных особей из трех районов 
распределение значений доли темных участков 
соответствует нормальному, графики отобража-
ют непрерывную изменчивость исследуемого 
признака (рис. 3). Все жуки имеют плавно пере-
ходящий рисунок, за исключением очень темного 
рисунка надкрыльев одной особи, отловленной 
в пгт Пряжа. 

Рисунок надкрыльев у жука-могильщика чер-
нобулавого из с. Кончезеро имеет одну типичную 
форму, доля темных участков варьирует от 49 до 
71 %. У часто встречаемой вариации темный кон-
тур занимает от 61 до 63 % от общей площади 
надкрылья и встречается в большинстве случа-

Рис. 1. Районы исследования в Карелии: 1 – г. Петроза-
водск; 2 – пгт Пряжа (Пряжинский район); 3 – с. Кончезе-

ро (Кондопожский район)



Анализ рисунка надкрыльев могильщика чернобулавого Nicrophorus vespilloides (Silphidae, Coleoptera)... 85

ев (34 особи из 127). Редкие вариации типичной 
формы характеризуются либо очень светлой ок-
раской надкрыльев (доля темных участков – 49–
51 %), либо, наоборот, преобладанием темного 
рисунка – 67–71 %, встречаемость таких вариа-
ций невысокая (12 особей) (см. рис. 3а).

Рисунок надкрыльев у жуков-могильщиков 
из пгт Пряжа имеет две формы: типичную, доля 
темного – 51–70 %, и аберрационную – 74–76 %. 
Часто встречаемая вариация типичной формы 
отмечена у 27 особей, черный рисунок занимает 
от 58 до 60 % поверхности надкрылья. Светлая 
вариация с долей темного – 51–54 %, очень тем-
ная вариация – 68–70 % отмечены у небольшого 
числа особей (см. рис. 3б). Однако в данной попу-
ляции выявлена аберрационная форма, которая 
отличается очень темным рисунком надкрыльев 
(доля черных участков – 74–76 %) и нечеткой вы-
раженностью темных элементов рисунка.

Рисунок надкрыльев у жуков из г. Петроза-
водска представлен только типичной формой, где 
темная часть занимает от 50 до 70 % площади 
надкрылья. Часто встречаемая вариация с долей 
черных участков от 58 до 60 % отмечена у 17 из 
60 особей (см. рис. 3в).

Достоверно выявлено сходство выборок из 
г. Петрозаводска и пгт Пряжа (F = 4,25; df = 2,277; 
p = 0,0152; η² = 0,97) (рис. 4). 

Таким образом, рисунок и окраска надкрыльев 
у жука-могильщика чернобулавого N. vespilloides 
из трех районов Карелии очень схожи и прак-
тически не отличаются в выборках из г. Петро-
заводска и пгт Пряжа. Типичная форма имеет 
характерный черный рисунок: узкая кайма по 
нижнему боковому краю и шву надкрыльев и три 
поперечные перевязи – у основания, посередине 
и на вершине, все элементы темного рисунка над-
крыльев присутствуют и хорошо выражены, доля 
темного варьирует от 49 до 71 % (рис. 5).

Рис. 4. Средние значения доли темных участков надкры-
льев в выборках из трех районов исследования: 

1 – пгт Пряжа; 2 – с. Кончезеро; 3 – г. Петрозаводск 

Рис. 3. Гистограммы распределения доли темных участ-
ков надкрыльев у Nicrophorus vespilloides из трех районов 

исследования: а – с. Кончезеро, б – пгт Пряжа, 
в – г. Петрозаводск

Рис. 5. Вариации рисунка надкрыльев Nicropho-
rus vespilloides: 1–5 – вариации типичной формы, 

6 – аберрация

a

в

б
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Изменчивость отдельных элементов ри-
сунка. Во всех популяциях изменчивость пя-
тен достоверно выше изменчивости перемычек 
(табл. 2). 

Таблица 2
С т а т и с т и ч е с к о е  о ц е н и в а н и е  и з м е н ч и в о с т и 

о т д е л ь н ы х  э л е м е н т о в  р и с у н к а 
N i c r o p h o r u s  v e s p i l l o i d e s

 n S пятен
S 

пере-
мычек

Fэмп

Fтабл 
(0,05; 

df1; df2)

с. Кончезеро 127
20 6 11,10

1,34
27,5 16 2,90

пгт Пряжа 93
15,3 12,5 1,54

1,41
12,3 4,8 6,65

г. Петроза-
водск 60

23,5 4,6 25,82
1,54

22,5 16,7 1,81

ОБСУЖДЕНИЕ
Факторов, влияющих на изменчивость ри-

сунка у насекомых, может быть несколько. Чаще 
всего изменчивость доказывают влиянием абио-
тических и антропогенного фактора [2], [4], [13], 
[17]. Генотип определяет спектр возможностей 
развития признака, а их реализацию – условия, 
в которых происходит развитие организма [6]. 
Один из важных факторов – температура. Напри-
мер, Д. Гоулсон [17] наблюдал появление более 
темных особей имаго капустной совки Mamestra 
brassicae (L., 1758) при воздействии низких тем-
ператур на личинок. Влияние высокой влажности 
на увеличение числа темных особей коровки Har-
monia axyridis (Pall., 1773) отмечал в своей работе 
С. К. Холин [11].

Другая причина вариаций рисунка – мими-
крия. Вид Nicrophorus tomentosus (Weber, 1801) во 
время полета имитирует шмелей. Благодаря жел-
тому опушению и способности «выворачивать» 
надкрылья нижней, желтой, стороной вверх, эти 
жуки спасаются от нападения птиц во время по-
лета [16]. 

Разнообразие окраски в популяциях насеко-
мых также объясняется воздействием антропо-
генного фактора. Например, существует прямая 
зависимость фенотипического разнообразия по-
пуляции у клопа Lygus rugulipennis (Popp., 1911) 
от антропогенного влияния [2]. Е. В. Аксёнен-
ко и В. Б. Голуб [1], изучая фены олёнки рябой 
Oxythyrea funesta (Poda, 1761), объясняют сдвиг 
частот вариаций признаков в сторону более ред-
ких увеличением антропогенной нагрузки в райо-
не исследования. Возникновение специфических, 
редких форм рисунка насекомых А. Ю. Левых и 
Г. Г. Пузынина [4] также рассматривают как ответ 
на действие антропогенного фактора.

У близкого вида могильщика-исследователя 
Nicrophorus investigator (Zett., 1824) известны ри-
сунки надкрыльев, в которых пятна практически 
полностью сливаются между собой и с перемыч-
ками, образуя черный вариант рисунка [13].

Меланизированные элементы рисунка над-
крыльев у клопа-солдатика зависят от топогра-
фического расположения внутренних органов 
[11]. Выдвинута идея о возможной взаимосвязи 
между наиболее изменчивым элементом рисунка 
клопа-солдатика и жировым телом.
ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты, полученные с помощью програм-
мы Quantum GIS, позволяют не только качест-
венно, но и количественно оценить изменчивость 
исследуемого признака. Выборки могильщика 
чернобулавого из г. Петрозаводска и пгт Пряжа 
достоверно схожи. Для них  характерна одна час-
то встречаемая вариация рисунка с долей тем-
ных участков от 58 до 60 %. Сходство рисунков 
обусловлено близким расположением районов и 
перемещением особей. Могильщики чернобула-
вые из с. Кончезеро отличаются преобладанием 
более светлых особей, при этом темные участки 
часто встречаемой вариации занимают 61–63 % 
от общей площади надкрылья. Также установле-
но, что изменчивость пятен рисунка достоверно 
выше изменчивости перемычек, что может быть 
связано с порядком заполнения пигментом эле-
ментов рисунка.

* Работа выполнена в рамках комплекса мероприятий Программы стратегического развития ПетрГУ на 2012–2016 гг.
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Tolstoguzova O. A., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation)
Lyabzina S. N., Petrozavodsk State University (Petrozavodsk, Russian Federation)

ANALYSIS OF THE NICROPHORUS VESPILLOIDES (SILPHIDAE, COLEOPTERA) 
ELYTRA PATTERN FROM THREE REGIONS OF KARELIA

Nicrophorus vespilloides populations from three regions of Karelia were analyzed. Morphological variability of Nicrophorus vesp-
illoides elytra pattern was investigated using Quantum GIS 2.2.0 program. General contour of the right beetle elytra was made for 
all images of Nicrophorus vespilloides. The total elytra area and dark parts proportion and area were found. It was revealed that 
these populations have very similar elytra patterns. The proportion of dark areas varies from 49 to 71 %. Nicrophorus vespilloides 
from the southern region of Karelia have lighter elytra color than that of the individuals from the northern regions. Also it was found 
that the pattern spots are more variable than the bridges. It may be caused by conditions of pigment fi lling of the pattern elements.
Key words: Nicrophorus vespilloides, burying beetle, elytra pattern, pattern variations, aberration, continuous variability
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ВВЕДЕНИЕ
В условиях глобальных изменений природной 

среды все более актуальны комплексные иссле-
дования растительности с учетом ее прошлого, 
современного состояния и прогнозирования бу-
дущего. Составной частью таких исследований 
является моделирование постантропогенных 
сукцессий экосистем. Современные построения в 
теоретической фитоценологии и экологии сводят-
ся к пониманию того, что необходимо создание 
моделей целостных характеристик любых сис-
тем – сообществ, биогеоценозов, экосистем [10]. 
В нашем понимании это анализ существующих 
процессов, в частности в растительном покрове, 
требующий выявления всех изменений в сооб-
ществах для конкретных природных условий 
на определенный период времени. В последнее 
время высказываются мнения об усилении про-
цессов экотонизации биоты в целом и раститель-
ности в частности. Восстановительные сукцессии 
в старовозрастных посевах трав играют большую 
роль в поддержании и восстановлении биологи-
ческого разнообразия экосистемы [11]. В то же 
время высокопродуктивные луговые угодия яв-
ляются основой сельскохозяйственного животно-
водства. Общая продуктивность луговых экосис-
тем находится в центре внимания большинства 
исследователей, поскольку напрямую связана с 
проблемами сельскохозяйственного производс-
тва.  Существуют работы, которые показывают 
связь видового разнообразия и продуктивности 
лугов [9], [15], однако их биологическое разнооб-

разие в процессе постантропогенного развития 
[7] зависит от целого ряда эдафических факторов. 
Так, например, луговые экосистемы Карелии раз-
виваются в условиях дефицита солнечной энер-
гии, поэтому весь ход восстановительной сук-
цессии может быть растянут в пространстве и во 
времени, иметь специфику, связанную с природ-
но-климатическими особенностями территории. 
Кроме того, большая протяженность территории, 
а следовательно, контрастность экологических 
условий, в которых развиваются фитоценозы, 
создают предпосылки для более глубокого изу-
чения данной проблематики. 

Вопросы оценки влияния на луговые сообщес-
тва режима их использования рассматриваются в 
ряде работ [3], [12], [13], авторами выявлены за-
кономерности формирования и антропогенной 
динамики лугов с различным гидрологическим 
режимом в зависимости от характера их исполь-
зования: сенокосы, пастбища, неиспользуемые 
угодия. В настоящее время большие площади 
ранее залуженных многолетними травами сель-
скохозяйственных земель в агропромышленном 
секторе не используются. В связи с этим в агро-
фитоценозах происходит смена растительности, 
сопровождающаяся изменением биоразнообра-
зия травянистой растительности, в том числе 
и за счет адвентивных видов.

Большинство лугов Карелии имеют вторичное 
происхождение и представляют собой традици-
онные сельскохозяйственные биотопы, то есть 
образуемые в результате традиционных методов 
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ведения сельского хозяйства: сенокошения и вы-
паса. Изменения в укладе жизни населения, про-
изошедшие в ХХ–ХХI веках, не могли не отра-
зиться на луговых экосистемах. Если в 1920 году 
площадь лугов в Карелии составляла 213 тыс. га, 
то к концу 90-х годов лугов осталось чуть более 
127 тыс. га, а в последние годы площади сокра-
тились практически в два раза – до 71,3 тыс. га1.

В связи с тем что на территории республики 
существует большое количество заброшенных 
лугов как автоморфных, так и на торфяных мели-
орированных почвах, имеет большое прикладное 
значение изучение трансформации фитоценозов 
и экосистем в ходе постантропогенного развития 
этих ландшафтов. Инвентаризация ландшафтов 
Северного Приладожья и Заонежского полуос-
трова показала высокий уровень разнообразия 
биоты [1], [4]. Луговые фитоценозы островных 
экосистем Онежского и Ладожского озер в ре-
зультате как чрезмерного антропогенного ис-
пользования, так и при полном его отсутствии 
подвержены регрессивным изменениям видового 
состава, в частности зарастанию древесно-кус-
тарниковой растительностью и локальному вы-
миранию луговой флоры [5]. 

Несмотря на то что отдельные территории 
были изучены, районы южной части Карелии, 
ранее наиболее активно используемые в сельском 
хозяйстве, остались неисследованными. В этой 
связи целью работы было провести верификацию 
недостающих данных и составить полную карти-
ну сукцессий постантропогенных ландшафтов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
В работе были проведены мониторинговые 

полевые исследования видового состава выве-
денных из лугопастбищного оборота сеяных лу-
гов, в которых процессы постантропогенной сук-
цессии начались в разное время. Исследования 
проводили в среднетаежной подзоне Карелии. 
В ходе исследований было обследовано более 
300 га в Пряжинском, Олонецком и Медвежье-
горском районах Республики Карелия. Было за-
ложено более 100 площадок для проведения гео-
ботанического описания и учета продуктивности 
фитоценоза. 

Описание растительности на всех участках 
было проведено по системе Браун – Бланке [14]. 
При описании растительности в Пряжинском 
районе дополнительно был использован весовой 
метод определения ботанического состава тра-
востоя, разработанный во ВНИИ кормов [6].

Таксономическую принадлежность почв уста-
навливали на основе [2]. Статистическую обра-
ботку данных проводили с помощью программы 
Statgraphis plus.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЯ
В Пряжинском районе обследовано более 

100 га территории, которая охватывает Корзин-
скую низину, сеяные луга в урочищах Чиркас, 
Рубчойла, Содъярви, Шомба. В урочище Чиркас 
было проведено геоботаническое обследование 
луговых сообществ, ранее используемых под 
сенокосы. Почва – дерново-слабоподзолистая 
освоенная легкосуглинистая на озерно-ледни-
ковых супесях. В травостоях отмечена высокая 
доля кормовых злаков (Phalaroides arundinaceae 
(L.) Rauschert, Alopecurus pratensis L.). В расти-
тельных сообществах присутствуют ценные в 
кормовом отношении бобовые виды (Lathyrus 
pratensis L., Vicia cracca L., V. sepium L., Trifolium 
pratense L., T. hybridum L.). Однако наличие в 
травостое Chamaenerion angustifolium (L.) Scop., 
Deschampsia caespitosa (L.) P. Beauv. указывает на 
начальную стадию восстановительной сукцессии 
агроценоза.

На Корзинской низине почва – торфяная ни-
зинная маломощная освоенная на озерно-лед-
никовых тяжелых суглинках. На некоторых 
исследуемых участках, несмотря на отсутствие 
антропогенного воздействия в течение послед-
них 3–5 лет, велика доля ценных кормовых зла-
ков: Dactylis glomerata L., Phleum pratense L., 
Phalaroides arundinaceae, Alopecurus pratensis. 
Ботанический состав фитоценозов при этом не 
отличается высокой степенью биологического 
разнообразия, что позволяет использовать дан-
ные угодья для кормовых целей без дополни-
тельных затрат на поверхностное или коренное 
улучшение. Возвращение в агропроизводство 
части агроценозов низины затруднено по ряду 
причин: высокая степень закочкаренности пло-
щади Deschampsia caespitosa, высокая кислот-
ность почв и доминирование в травостое Rumex 
acetosella L., на части площадей, наоборот, ней-
тральная кислотность и достаточный уровень 
плодородия почв способствовали разрастанию 
куртин Urtica dioica L., что также затрудняет 
хозяйственное использование. Несмотря на бла-
гоприятные условия развития Elytrigia repens (L.) 
Nevski, площади доминирования этого агрессив-
ного вида незначительны. Все эти участки требу-
ют поверхностного улучшения путем известко-
вания площадей, улучшения водно-воздушного 
режима, восстановления режима сенокошения. 
В то же время на  неиспользуемых в течение 
10 и более лет участках присутствие в траво-
стое существенного компонента лесной биоты 
(Chamaenerion angustifolium, Anthriscus sylvestris 
(L.) Hoffm., Filipendula ulmaria (L.) Maxim., Salix 
acutifolia Willd., Betula pubescens Ehrh.) показы-
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вает наличие первичного этапа перехода луга в 
лесной биотоп. Данные площади возможно вер-
нуть для сельскохозяйственного использования 
только путем кардинальных улучшений.

В урочище Рубчойла (почва – торфяная ни-
зинная среднемощная, освоенная, на ленточных 
глинах) и в урочище Содъярви (почва – дерново-
слабоподзолистая освоенная легкосуглинистая 
на озерно-ледниковых супесях) мелиорирован-
ные в 80-е годы прошлого века луга выведены из 
сельскохозяйственного использования в течение 
последних 10–15 лет. В этой связи на лугах от-
мечено увеличение уровня разнообразия видов. 
В отдельных случаях в составе фитоценоза воз-
растает компонента болотных экосистем (различ-
ных видов Carex, Juncus effusus L., Calamagrostis 
langsdorffi i (Link.) Trin., Scirpus sylvaticus L., Ru-
bus arcticus L. Salix acutifolia). Кроме того, воз-
можно развитие мелиорированных территорий 
по принципу суходольного луга, в этом слу-
чае отмечено увеличение доли бобовых видов: 
Trifolium pratense, T. repens, T. hybridum, Lathyrus 
pratensis, Vicia cracca, V. sepium, а также разно-
травья: Campanula glomerata L., С. persicifolia, С. 
rotundifolia, Rhinanthus minor L., Coccyganthe fl os-
cuculi (L.) Fourr., Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soo.

В урочище Шомба (почва – дерново-слабо-
подзолистая освоенная среднесуглинистая на 
озерно-ледниковых тяжелых суглинках) пост-
антропогенное развитие луговых сообществ 
наблюдается в течение 20 лет. В этой связи на 
данной территории можно наблюдать развитие 
высокого уровня биологического разнообразия 
(в ассоциации отмечено более 40 видов). В тра-
востоях встречаются виды более 20 семейств, при 
этом наличие древесной растительности (Pinus 
sylvestris L., Betula pendula Roth) незначитель-
но. Доля ценных в кормовом отношении злаков 
невелика, однако в травостоях высоко участие 
бобовых видов и разнотравья. Встречаются ма-
лораспространенные виды – Trifolium aureum 
Pollich., Hypericum maculatum Crantz., Helichrysum 
arenarium (L.) Moench. Однако большие площа-
ди урочища занимают практически моновидовые 
луга Chamaenerion angustifolium. Луговые сооб-
щества урочища в настоящее время нецелесооб-
разно подвергать улучшению, необходимо про-
водить дальнейшие мониторинговые наблюдения 
за развитием сукцессий растительности. При 
возрождении местного промысла по выработке 
копорского чая данные луга представляют собой 
существенные источники сырья.

Анализ продуктивности исследуемых агроце-
нозов показал, что урожайность трав варьировала 
от 3 т/га сухого вещества (с. в.) в урочище Шомба 

до 8 т/га сухого вещества на Корзинской низине 
(рис. 1). В целом установлена зависимость продук-
тивности луга от биологического разнообразия 
видов: чем выше разнообразие, тем ниже урожай-
ность травостоя (коэффициент корреляции 0,8). 

Рис. 1. Урожайность луговых фитоценозов 
Пряжинского района

В Олонецком районе республики обследова-
но более 200 га. Было установлено, что в постант-
ропогенных луговых экосистемах в большинстве 
случаев преобладает травянистая раститель-
ность. В зависимости от возраста постантропо-
генной сукцессии и типа почвы можно отметить 
несколько направлений трансформации луговых 
сообществ. 

Первое направление включает в себя развитие 
пырейно-корневищной стадии зарастания лугов, 
сформировавшихся на почве торфяной низинной 
маломощной освоенной на озерно-ледниковых 
средних суглинках. В травостоях преобладают 
корневищные злаки (Elytrigia repens, Phalaroides 
arundinaceae, Alopecurus pratensis), однако видо-
вое разнообразие лугов достаточно высоко (23–38 
видов из 5–15 семейств). Данные фитоценозы на-
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иболее урожайны, их продуктивность колеблется 
от 4,3 до 7, 3 т/га с. в. (рис. 2).

Рис. 2. Урожайность луговых фитоценозов Олонецкого 
района

Специфика второго направления связана с 
доминированием в травостое (от 40 до 70 %) оп-
ределенных видов из группы разнотравья (Leu-
canthemum vulgare Lam., Lysimachia vulgaris L., 
Achillea millefolium L., Lathyrus pratensis, Vicia 
cracca, Chenopodium album L.). Преобладающим 
типом почв являются дерново-подзолистые гле-
еватые освоенные легкосуглинистые на озер-
но-ледниковых легких суглинках. Воздействие 
эдафических факторов способствовало тому, что 
такие участки по сравнению с вышерассмотрен-
ными менее продуктивны.

Третье направление воспроизводит корне-
вищную стадию зарастания луга, в травостое 
доминирует Chamaenerion angustifolium (от 60 до 
90 %), встречаются представители древесной фло-
ры (Salix caprea L., Salix pentandra L., Betula pendu-
la, Betula alba, Populus tremula L., Picea abies (L.) 
H. Karst). Возраст древесных видов на данной 
стадии развития не превышает 1–3 лет. В связи 
с низкой продуктивностью лугов использование 
данных растительных сообществ в хозяйствен-
ных целях без проведения коренного улучшения 
нецелесообразно.

В Медвежьегорском районе (в районе пос. 
Толвуя) было обследовано 80 га, исследуемые 
площади периодически используются под паст-
бища крупного рогатого скота. В урочище Пе-
тюгинская травостой отличается высоким уров-
нем биоразнообразия  (отмечено более 38 видов 
травянистой растительности). Высокое разнооб-
разие на данном участке обусловлено контраст-
ностью элементов микрорельефа (протяженный 
склон сильно каменистой гряды), а также пло-
дородием почвы (дерново-шунгитовая сильно-
каменистая суглинистая). В сообществе прева-
лируют Centaurea jacea L., Anthriscus sylvestris, 
Hypericum maculatum Crantz., Knautia arvensis 
(L.) J. M. Coult, Campanula rapunculoides L. Зна-

чительна доля Frangula alnus Mill. и Juniperus 
communis L., также в фитоценозе отмечены еди-
ничные экземпляры Pinus sylvestris. В урочище 
Кургаполе почва дерново-литогенная сильно-
каменистая суглинистая. Травостой ежово-пы-
рейно-разнотравный, менее разнообразный, чем 
вышерассматриваемый фитоценоз, помимо зла-
ков в ценозе преобладают Centaurea jacea, Cam-
panula glomerata, Achillea millefolium, Ranunculus 
cassubicus L., высок процент участия Juniperus 
communis, Frangula alnus, Betula pendula, Pinus 
sylvestris.

ВЫВОДЫ
В результате проведенных исследований был 

составлен прогноз постантропогенных расти-
тельных сукцессий. Установлено, что первичная 
стадия восстановительной сукцессии (от 3 до 
5–6 лет) характеризуется невысоким видовым 
разнообразием агроценозов. Вместе с тем они 
имеют высокую продуктивность (4–8 т/га с. в.), 
что позволяет быстро и без дополнительных за-
трат вернуть данные луга в сферу хозяйственного 
использования.

При более длительном сроке постантропоген-
ного восстановления (5–10 лет) развитие биоло-
гического разнообразия растительности связано 
не только с отсутствием влияния хозяйственной 
деятельности человека, но и с почвенно-кли-
матическими условиями. Установлено, что на 
торфяных почвах происходит вторичное забола-
чивание территории, как следствие появляются 
гидрофитные растения, на дерново-подзолистых 
почвах развивается суходольный луг. 

На шунгитовых почвах развитие фитоценоза 
имеет свои особенности, обусловленные богатст-
вом почвообразующих пород щелочноземельны-
ми металлами [8]. Выявлено, что при увеличении 
биологического разнообразия видов, несмотря 
на возрастающую устойчивость экосистемы, 
происходит снижение ее продуктивного потен-
циала.

Регрессивные изменения видового состава 
луговых фитоценозов, в частности зарастание 
древесно-кустарниковой растительностью и 
локальное вымирание луговой флоры, сформи-
ровавшейся на почвах с гипертрофированным 
водным режимом, возможно на начальном этапе 
сукцессии, на автоморфных почвах оно может 
проявиться спустя 20 лет и более. Возвращение 
в сельскохозяйственное производство агроцено-
зов, на которых антропогенное воздействие от-
сутствовало более 5 лет, требует существенных 
финансовых затрат для проведения мероприятий 
коренного улучшения угодий.
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Yurkevich M. G., Institute of Biology, Karelian Research Centre of RAS (Petrozavodsk, Russian Federation)

MONITORING OF POSTENTRAPMENT LANDSCAPES OF SOUTH KARELIA
The work presents a forecast of postentrapment (from 3 to 20 years) succession of agrobiocenoses. . It is established that the primary 
stage of secondary succession (from 3 to 5–6 years) with suffi cient productivity (4–8 t/ha C. C.) demonstrates low species diversity 
of crops thus allowing fast and cost-neutral brining meadows back into operation. When the postentrapment recovery takes from 
5 to 10 years the development of biological diversity depends on soil and climatic conditions to a greater degree. It has been found 
that  secondary genesis of bog soils takes place on peat bogs which results in hygrophytic vegetation growth; while  dry meadows 
develop on sod-podzolic soils.. The plants development on shungit soils has its own characteristics. It is revealed that with the 
increase of species diversity the ecosystem productive capacity reduces despite its increasing stability. 
Key words: biological diversity, agricultural lands, grasslands, soils, peatlands, shungite
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Воспроизведение травмы и металлоза в рого-
вице глаза в эксперименте является очень слож-
ной задачей, для реализации которой требуется 
длительный этап подготовки. Толщина роговицы 
накладывает определенные требования не толь-
ко к размерам  внедряемых микрочастиц, но и 
к техническим параметрам хирургических инс-
трументов. 

Ранее [2] нами представлены устройство для 
изготовления микрочастиц, а также необходи-
мый набор микрохирургических инструментов 
для внедрения микрочастиц в роговицу глаза эк-
спериментального животного. Создание указан-
ного набора микрохирургических инструментов 
явилось первым этапом на пути воспроизведения 
травмы, и в частности металлоза роговицы. 

Обязательным этапом дальнейших разработок  
стало создание необходимых устройств для про-
ведения микрохирургических операций на экс-
периментальных животных. Среди непременных 
требований к проведению микрохирургической 
операции – жесткая фиксация животного, кото-
рая исключает даже малейшие его движения. 

Данная задача была решена  в рамках реализа-
ции инновационных конструкторских решений, 
которые легли в основу разработанного станка 
с жесткой фиксацией кролика для проведения 
микрохирургических операций [3]. Реализация 
указанных этапов в целом позволяет воспроиз-
вести в эксперименте травму роговицы глаза раз-
личными инородными телами.

Представленные в [2] и [3] устройство для 
изготовления микрочастиц, а также необходи-
мый набор микрохирургических инструментов 
для внедрения микрочастиц в роговицу глаза 
экспериментального животного и устройства 
для проведения микрохирургических операций 
составляют отдельный блок микрохирургичес-
кого комплекса Мисюна. Высокий технический 
уровень и инновационные решения, воплощен-
ные в данном комплексе, позволили разработать 
несколько новых микрохирургических техно-
логий внедрения микрочастиц в роговицу глаза 
экспериментального животного и проследить ди-
намику развития металлоза. В данной работе мы 
представляем Микрохирургическую технологию 
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МИКРОХИРУРГИЧЕСКИЙ КОМПЛЕКС МИСЮНА ДЛЯ ВОСПРОИЗВЕДЕНИЯ 
МЕТАЛЛОЗА РОГОВИЦЫ ГЛАЗА.

III. Микрохирургические технологии внедрения микрочастиц в роговицу глаза и микрофото-
видеофиксирующее устройство

Впервые разработаны микрохирургические технологии введения микрочастиц в роговицу глаза с 
надежной их фиксацией. Разработано и изготовлено микрофотовидеофиксирующее устройство 
(МФВУ), позволяющее провести многоракурсную цветную фотовидеофиксацию с микрометрией. 
Инновационность микрохирургических технологий и новизна технических решений микрофотови-
деофиксирующего устройства  позволили проследить металлоз на всех стадиях его развития. На 
микрохирургические технологии и  МФВУ поданы заявки на патентные защиты.
Ключевые слова: роговица глаза, микрохирургические устройства, микрофотовидеофиксация, микрохирургия
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введения микрочастиц в микрорану вертикально-
го профиля роговицы глаза (МТВП) и Микрохи-
рургическую технологию введения микрочастиц 
в микрорану сложного профиля роговицы глаза 
(МТСП).

МИКРОХИРУРГИЧЕСКИЕ ТЕХНОЛОГИИ
Микрохирургические технологии введения 

микрочастиц относятся к микрохирургии и могут 
быть использованы при введении микрочастиц 
в микрорану на дозированную глубину.

В [1] предложен способ введения инородно-
го тела в переднюю камеру глаза кролика через 
разрез роговицы в лимбальной зоне копьевидным 
ножом, однако этот метод не может быть исполь-
зован для введения инородных тел в роговицу 
глаза экспериментального животного.

Способ введения инородных тел в роговицу 
энуклеированного бычьего глаза путем поднесе-
ния его к точилу, обтачивающему металл, пред-
ложен в [5], когда частички обрабатываемого 
металла и абразива отлетают и внедряются в ро-
говицу глаза. Этот метод также имеет ряд недо-
статков, среди которых наиболее существенными 
являются следующие:

• в роговицу глаза внедряется не одно, а мно-
жество инородных тел;

• в ткани роговицы попадают как химически 
агрессивные железосодержащие инородные 
тела, так и химически неагрессивные – крем-
ниевые частицы;

• при таком методе введения к механическому 
фактору поражения роговицы глаза инород-
ными телами присоединяется и термический 
фактор – поражение раскаленными частичка-
ми металла.
Однако самым основным недостатком этого 

метода, как показали наши экспериментальные 
исследования, является то, что введенные ино-
родные тела под мощным воздействием третьего 
века кролика выходят из раны в первые-вторые 
сутки, не позволяя проводить длительные кли-
нические наблюдения за ними.

Наиболее близкой к предлагаемым нами мик-
рохирургическим технологиям введения микро-
частиц в микрорану сложного профиля роговицы 
глаза является техника введения металлической 
стружки или стеклянного осколка в роговицу 
глаза кролика с помощью скребца, круглого ножа 
и пинцета [4]. Скребцом делают надрез роговицы 
на 1/3 ее толщины. В рану вводят круглый нож и 
производят локальное расслоение роговицы 2 × 2 
мм, куда пинцетом вводится инородное тело. 

Следует особо отметить, что основной зада-
чей экспериментатора является максимально 
точное воспроизведение травмы при внедрении 

инородного тела в роговицу глаза больного. При 
ранениях крупные частицы пробивают роговицу 
и влетают внутрь глаза и только мелкие частицы 
застревают в ней. Последние инородные тела бы-
вают настолько маленькими, что их становится 
видно только под хорошим увеличением щелевой 
лампы. Исходя из этого метод, предложенный 
в [4], имеет следующие недостатки:

• немикрохирургические размеры частиц и 
округлые режущие поверхности скребца и 
круглого ножа наносят травму тканям, в разы 
превышающую при попадании инородного 
тела в роговицу глаза;

• отсутствие маркировки и ограничителей на 
инструментах исключает возможность сфор-
мировать рану строго дозированной длины 
и глубины;

• при попадании инородного тела в роговицу 
глаза рана колотая, а не резаная, как в описан-
ной методике.
Отсутствие достаточно полной клинической 

картины течения травматического процесса в ро-
говице глаза больного  при попадании инородных 
тел делает необходимым изучить этот процесс в 
эксперименте. Толщина роговицы глаза кроли-
ка, которого офтальмологи выбрали в качестве 
экспериментального животного, колеблется от 
0,1 до 0,3 мм. Это создает исследователям боль-
шие трудности, чем и объясняется неизученность 
этой проблемы в эксперименте. 

Задавшись целью изучить в эксперименте те-
чение травматического процесса, включая и ме-
таллоз, при инородных телах в роговице глаза, 
мы разработали и изготовили: 

1) слегка удлиненные микрочастицы размером 
0,15–0,25 мм;

2) микрохирургический инструмент для рабо-
ты с этими микрочастицами;

3) микрохирургический фотовидеофиксиру-
ющий комплекс.

Это позволило решить основную техничес-
кую задачу – обеспечить введение микрочасти-
цы в роговицу глаза с надежной фиксацией ее в 
микроране, чтобы провести длительное изучение 
течения травматического процесса и металлоза в 
роговице глаза экспериментального животного. 
Эта задача была решена за счет того, что универ-
сальным микрохирургическим инструментом на 
заданной глубине в роговице глаза формируется 
микрорана необходимого профиля, в которую 
микрохирург вводит микрочастицу. При этом 
профиль раны, размеры микрочастицы и осо-
бенность ее расположения в ране обеспечивают 
надежную фиксацию.
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Общими принципами для предложенных 
нами микрохирургических технологий являются: 

• диаметр рабочей части микрохирургическо-
го инструмента подбирается соответственно 
диаметру микрочастицы, что позволяет сфор-
мировать микрорану одного диаметра с мик-
рочастицей, и это препятствует выпадению ее 
из раны;

• дозированная маркировка на кончике рабочей 
части инструмента определяет глубину фор-
мируемой микрораны;

• колюще-режущий кончик рабочей части инс-
трумента и эластичность тканей роговицы 
позволяют сформировать микрорану необхо-
димого профиля, способствующего фиксации 
микрочастицы в ране;

• дозированный выход толкателя из корпуса 
микрохирургического инструмента опреде-
ляет дозированную глубину введения микро-
частицы в микрорану.
Предлагаемые нами технологии внедрения 

микрочастиц в роговицу глаза эксперименталь-
ного животного основаны на клинических на-
блюдениях положений инородных тел в роговице 
глаз больных и профилей раневых каналов. 

Микрохирургическая технология введения 
микрочастиц в микрорану вертикального 
профиля роговицы глаза (МТВП) 

Чаще всего встречаются клинические случаи 
с прямым профилем раны. Наши первые исследо-
вания с формированием такой раны осложнялись 
тем, что под мощным воздействием третьего века 
кролика внедренные микрочастицы сначала сме-
щались, а затем выходили из раны, и это проис-
ходило в основном на первый-второй день после 
внедрения. Это послужило основанием для раз-
работки микрохирургической технологии МТВП.

В качестве операционного микроскопа и фо-
товидеофиксирующего устройства мы исполь-
зовали МФК, который позволил нам не только 
проводить микрохирургические операции, но и 
за счет просмотра и анализа фотовидеофиксации 
проводимых операций разработать наиболее ра-
циональную микрохирургическую технологию, 
исключив ошибки.

После аплекационной анастезии роговицы и 
максимального раскрытия глазной щели векорас-
ширителем под биомикроскопическим контролем 
острие универсального микрохирургического 
инструмента перпендикулярно вводится в ткань 
роговицы глаза до дозирующей маркировки. Лег-
ким движением острия микрохирургического 
инструмента вправо-влево формируется конусо-
видный профиль микрораны так, чтобы нижняя 

часть конуса соответствовала размеру микрочас-
тицы. К входу в микрорану быстро прижимается 
заряженный микрочастицей микрохирургичес-
кий инжектор, толкателем микрочастица вво-
дится в микрорану на дозированную глубину. 
Если положение микрочастицы надо скоррек-
тировать, то это делается универсальным мик-
рохирургическим инструментом. На дно конуса 
располагается микрочастица и упирается в стен-
ки конуса. Сужение конусовидной раны кверху 
препятствует выходу микрочастицы из раны. 
Под биомикроскопическим контролем на рану 
капалась дистиллированная вода до тех пор, пока 
отек тканей микрораны не зафиксирует микро-
частицу.

Микрохирургическая технология введения 
микрочастиц в микрорану сложного профиля 
роговицы глаза (МТСП) 

В клинике неоднократно приходилось наблю-
дать, когда у больного с инородным телом рана 
роговицы шла сначала вертикально, а затем пе-
реходила в горизонтальную часть, в которой и 
находилось инородное тело. В этом случае ино-
родное тело было хорошо зафиксировано в ране и 
удалить его было очень трудно. Эти клинические 
наблюдения были положены в основу разработки 
микрохирургической технологии введения мик-
рочастиц в микрорану сложного профиля рого-
вицы глаза. 

Под аплекационной анастезией роговицы и 
при максимальном раскрытии глазной щели веко-
расширителем под биомикроскопическим конт-
ролем острие рабочей части универсального мик-
рохирургического инструмента перпендикулярно 
вводится в ткань роговицы глаза до дозирующей 
метки и поворачивается на 90о, формируя гори-
зонтальную часть микрораны соответственно 
размерам микрочастицы. Затем быстро к входу 
раны прижимается заряженный микрохирурги-
ческий инжектор и толкателем микрочастица 
вводится на дозированную глубину. Формирова-
ние L-образной раны, когда инородное тело укла-
дывается в ее горизонтальной части, исключает 
его выход из раны. В этом случае нет необходи-
мости в  дополнительной фиксации микрочасти-
цы отеком тканей роговицы.

Проведенные многочисленные эксперимен-
тальные исследования показали, что микрохи-
рургические технологии введения микрочастиц в 
микрорану необходимого профиля роговицы гла-
за экспериментального животного максимально 
соответствуют травматичности и профилю раны 
при попадании инородных тел в роговицу гла-
за больного. Надежная фиксация микрочастиц 
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в микроране позволила провести длительные 
клинические наблюдения травматического про-
цесса, включая металлоз в роговице глаза экспе-
риментального животного.
Микрофотовидеофиксирующее устройство 
(МФВУ) 

Очень важно отметить, что для изучения 
раневого процесса и металлоза, в частности, 
необходимо уметь не только вызвать данную 
патологию, но и проследить основные этапы ее 
клинического течения. С этой целью нами разра-
ботаны и изготовлены Устройство для микрофо-
тофиксации состояния переднего отрезка глаза 
(УМГ) и Микрохирургический фотовидеофик-
сирующий комплекс (МФК) [3]. 

УМГ позволяет получить четкие изображения 
микроструктур роговицы и радужной оболочки 
глаза. МФК предназначен для проведения опе-
рации с одновременной фотовидеофиксацией.  
Этот комплекс может быть широко использован 
как в клинике, так и при экспериментальных 
исследованиях. Воплощенные в конструкцию 
технические решения позволяют использовать 
МФК для проведения операции с одновременной 
фотовидеофиксацией, устранения видеопомех, 
максимальной информативности изображений, 
позволяющих разработать и задокументировать 
оптимальную технику проведения микрохирур-
гических операций.

В настоящей статье мы представляем Мик-
рофотовидеофиксирующее устройство (МФВУ), 
которое имеет дополнительные технические 
возможности по сравнению с МФК. МФВУ со-
стоит из щелевой лампы, трех цифровых USB-
микроскопов, снабженных дополнительными 
элементами освещения с регулируемой интенсив-
ностью, и персонального компьютера (рисунок).

Щелевая лампа в разработанном комплексе, 
как и в МФК, используется в качестве операци-
онного микроскопа и в то же время позволяет 
провести микрофокусировку одного цифрового 
USB-микроскопа, который крепится к корпусу 
щелевой лампы и имеет совмещенный с ней фо-
кус, что способствует получению наиболее ка-
чественной фото- и видеосъемки независимо от 
смещения корпуса щелевой лампы. 

Крепление двух других цифровых USB-
микроскопов осуществляется за счет фиксиру-
ющих шарнирных устройств к лицевому уставу 
щелевой лампы под регулируемым углом к ее 
оптической оси. Это позволяет менять их поло-
жение в трех плоскостях и изменять направле-
ние оптической оси цифровых USB-микроскопов 
в пределах 30о по вертикали и 180о по горизон-
тали. 

Таким образом, цифровые USB-микроскопы 
обеспечивают возможность вести как видео-
съемку, так и делать отдельные фотографии во 
время операции. Кроме того, изменяемые углы 
их расположения позволяют проводить фото- 
и видеофиксацию необходимого объекта сразу 
с трех ракурсов.

Информация с цифровых USB-микроскопов 
поступает на персональный компьютер, где она 
накапливается, обрабатывается и визуализирует-
ся. При этом использование ряда компьютерных 
программ позволяет производить микрометрию 
отдельных структур, что существенно увеличи-
вает возможности анализа полученных результа-
тов исследования.

В конечном итоге при использовании МФВУ 
одновременно можно выполнять микрохирурги-
ческую операцию и в этом же фокусе проводить 
фото- и видеосъемку. Входящие в состав ком-
плекса 3 цифровых USB-микроскопа создают 
дополнительное регулируемое освещение ро-
говицы глаза, что позволяет добиться большей 
контрастности изображения. Регулируемая под-
вижность цифровых USB-микроскопов и возмож-
ность одновременной фото- и видеосъемки с трех 
ракурсов дают возможность добиться четкого 
изображения исследуемого объекта в сочетании 
с отсутствием световых бликов от поверхности 
роговицы. Возможность использования дополни-
тельного программного обеспечения позволяет 
выполнить необходимые линейные микрометри-
ческие измерения, что существенно расширяет 
возможности МФВУ и повышает информатив-
ность исследований. 

Составные части МФВУ: 1 – щелевая лампа, 2 – цифровые 
USB-микроскопы, 3 – персональный компьютер
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ВВЕДЕНИЕ
Разводимые в неволе хищные звери должны 

содержаться на рационе, не только сбалансиро-
ванном по количеству белков, жиров и углево-
дов, но и включающем достаточное количество 
минеральных веществ, которые входят в состав 
тканей и участвуют в обменных процессах, про-
текающих в организме. Одним из важнейших 
биологически активных микроэлементов явля-
ется селен, способный оказывать влияние на 

жизнедеятельность клетки как через изменение 
активности селеносодержащих белков, облада-
ющих антиоксидантными свойствами и участву-
ющих в метаболизме тиреоидных гормонов, так 
и через редокс-регуляцию множества метаболи-
ческих функций, что, безусловно, отражается и 
на состоянии иммунной системы организма [10]. 

Ряд болезней у человека и животных может 
быть связан с недостаточным поступлением се-
лена с пищей. Так, при его дефиците в рационе 
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ВЛИЯНИЕ СЕЛЕНИТА НАТРИЯ НА ИЗОФЕРМЕНТНЫЕ СПЕКТРЫ 
ЛАКТАТДЕГИДРОГЕНАЗЫ И НЕКОТОРЫЕ ПОКАЗАТЕЛИ АНТИОКСИДАНТНОЙ 

СИСТЕМЫ ТКАНЕЙ ХИЩНЫХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ*

Исследовали воздействие нетоксической дозы селенита натрия на изоферментные спектры лактат-
дегидрогеназы (ЛДГ), активность антиоксидантных ферментов супероксиддисмутазы (СОД) и ката-
лазы, уровень восстановленного глутатиона (GSH) и интенсивность перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) в тканях шести органов (печени, почек, сердца, легких, селезенки и скелетной мышцы) у трех 
видов хищных млекопитающих (норка, лисица и песец), разводимых в неволе. Введение в рацион 
норок и лисиц дополнительного количества селена не привело к изменению изоферментных спектров 
ЛДГ в тканях органов. Тем не менее у песцов в печени, почках и сердце отмечается снижение содер-
жания фракций ЛДГ-1 и ЛДГ-2, обладающих высоким сродством к лактату, а в почках и сердце – 
увеличение доли ЛДГ-4 и ЛДГ-5, ответственных за превращение пирувата в лактат. У норок под 
влиянием селенита натрия активности ферментов практически не изменились, но содержание GSH 
увеличилось в почках, легких и селезенке и снизилось в скелетной мышце. У лисиц, получавших 
селен, отмечено увеличение активности СОД в печени и почках, каталазы – в почках и легких, сни-
жение уровня GSH в сердце и его увеличение в селезенке. У песцов не выявлено влияния препарата 
на показатели АОС. Селенит натрия не оказал воздействия на уровень ПОЛ у всех изученных видов 
животных ни в одном из исследованных органов, кроме почек норок, где зафиксировано его снижение. 
Результаты свидетельствуют о видо- и тканеспецифичном характере влияния нетоксической дозы 
селенита натрия на млекопитающих. 
Ключевые слова: антиоксидантная система, изоферменты лактатдегидрогеназы, селенит натрия, хищные млекопитающие 
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снижается устойчивость организма к окислитель-
ному повреждению, что может сопровождаться 
развитием патологии, вызванной свободными 
радикалами и аналогичной Е-авитаминозу, ко-
торая характеризуется бесплодием, мышечной 
дистрофией, дегенерацией печени, повышением 
проницаемости и ломкости капилляров и др. [3]. 
Для предотвращения селенодефицитных заболе-
ваний в звероводстве широко используется не-
органический препарат селена – селенит натрия 
Na2SeO3 [10], [17]. Токсичными дозами селена в 
виде селенита натрия считаются уровни 5–10 мг/
кг и выше, тогда как в концентрации 0,1 мг/кг в 
диете животных селен действует как необходи-
мый микроэлемент [18], [19], [20]. Токсический 
эффект соединений селена связан с образованием 
меркаптидов с SH-группами ферментов, играю-
щих важную роль в обменных процессах [27]. 

Одним из SH-содержащих ферментов, кото-
рый обратимо конвертирует пируват и НАДН 
в лактат и НАД+, является лактатдегидрогена-
за (ЛДГ). Комбинация 2 субъединиц фермента, 
обозначаемых как H (от англ. heart – сердце) и 
M (от англ. muscle – мышца), в разных вариан-
тах дает 5 изоферментов: ЛДГ-1 (НННН), ЛДГ-
2 (НННМ), ЛДГ-3 (ННMМ), ЛДГ-4 (HMММ) и 
ЛДГ-5 (MМММ). Изомеры ЛДГ, в составе кото-
рых преобладают M субъединицы, характерны 
для гликолитических скелетных мышц и в ана-
эробных условиях, поскольку катализируют пре-
вращение пирувата в лактат, тогда как изомеры 
ЛДГ, содержащие H субъединицы, функциониру-
ют в тканях миокарда и в основном в аэробных 
условиях, конвертируя лактат в пируват. 

Регуляторная роль, которая отводится изофер-
ментам ЛДГ, связана с поддержанием в тканях 
определенного соотношения аэробной и ана-
эробной продукции АТФ. Изоферменты ЛДГ-1 и 
ЛДГ-2 обладают сродством к лактату, ЛДГ-4 и 
ЛДГ-5 – преимущественно к пирувату, тогда как 
изофермент ЛДГ-3, содержащий равное количес-
тво Н и М субъединиц, – к пирувату и лактату 
в равной степени. Следовательно, соотношение 
изоферментов ЛДГ служит показателем метабо-
лического состояния клетки, поскольку указыва-
ет на то, какой путь синтеза АТФ преобладает в 
ткани – аэробный или анаэробный [16], [28], [31]. 
В литературе отсутствуют сведения о влиянии 
селенита натрия на изоферментные спектры ЛДГ 
у млекопитающих.

Для регуляции концентрации активных форм 
кислорода (АФК) клетка использует набор фер-
ментативных и низкомолекулярных антиокси-
дантов. К их числу относятся супероксиддис-
мутазы (СОД), катализирующие дисмутацию 

супероксида в перекись водорода, каталаза и 
селен-зависимые глутатионпероксидазы (ГПО), 
разлагающие последнюю. Среди низкомолеку-
лярных антиокислителей важную роль играют 
глутатион (GSH), токоферолы, каротиноиды и др. 
[15]. Селен также способен проявлять аналогич-
ные свойства [10], поскольку отмечено активи-
рующее влияние селенита натрия на синтез ГПО 
у млекопитающих [25], [35]. 

Кроме того, селен включается в большинство 
обменных и иммунных процессов, происходящих 
в организме [33]. Микроэлемент обнаруживается 
во многих органах, причем его концентрация ва-
рьирует в зависимости от количества потребля-
емого с пищей элемента, а также определяется 
тканевой спецификой [32].

Ввиду недостаточной изученности механиз-
мов воздействия селенита натрия на млекопита-
ющих, цель работы состояла в изучении влияния 
нетоксической дозы препарата на компоненты 
тканевой антиоксидантной системы (АОС) и изо-
ферментные спектры ЛДГ разводимых в неволе 
норок, лисиц и песцов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Лабораторные исследования выполнены на 

научном оборудовании Центра коллективного 
пользования Института биологии Карельского 
научного центра РАН с соблюдением междуна-
родных принципов Хельсинкской декларации 
о гуманном отношении к животным и правил 
проведения работ с использованием экспери-
ментальных животных [7]. Объектами исследо-
вания явились неполовозрелые представители 
отряда Carnivora: американские норки (Mustela 
vison, Mustelidae) – темно-коричневый тип стан-
дартной породы; лисицы (Vulpes vulpes, Cani-
dae) – тип Пушкинский серебристо-черной по-
роды; песцы (Alopex lagopus, Canidae) – вуалевая 
порода. Животные каждого вида были разделены 
на 2 группы: контрольную и подопытную. Особи 
подопытных групп получали с кормом селенит 
натрия (Na2SeO3) из расчета по 0,2 мг/животное. 
Включение препарата в рацион осуществляли 
по схеме: 10 дней кормление – 10 дней перерыв, 
начиная с июля до конца октября. Взвешивание 
зверей проводили ежемесячно, с 1 июля по 1 ок-
тября включительно.

В образцах тканей печени, почек, легких, се-
лезенки, сердечной и скелетной мышц были про-
анализированы изоферментные спектры ЛДГ, 
активности антиоксидантных ферментов СОД 
и каталазы, содержание GSH, а также интенсив-
ность перекисного окисления липидов (ПОЛ) (по 
содержанию соединений, реагирующих с тиобар-
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битуровой кислотой – ТБК-реактивных продук-
тов (ТБК-РП)).

Образцы тканей отбирали в период планового 
забоя животных на звероферме, замораживали и 
хранили до анализа при –25 °С. Для определе-
ния изоферментных спектров ЛДГ, активностей 
антиоксидантных ферментов, измерения уровня 
ТБК-РП, а также содержания белка гомогенаты 
тканей готовили в 0,05 М фосфатном буферном 
растворе (рН 7,0). После центрифугирования (при 
6000 g в течение 15 мин) полученные супернатан-
ты использовали для анализа. 

Разделение изоферментов ЛДГ производи-
ли методом горизонтального электрофореза на 
пластинках агарового геля [34] с последующим 
окрашиванием и сканированием фореграмм для 
количественной оценки доли каждого изофер-
мента [4]. 

Активности ферментов измеряли спектро-
фотометрически: СОД – по модифицированной 
адренохромной методике [26], каталазы – по ко-
личеству разложенной Н2О2 [12]. За 1 усл. ед. ак-
тивности СОД принимали количество фермента, 
способное затормозить реакцию автоокисления 
адреналина на 50 %, а за 1 ед. активности ката-
лазы – количество мкмоль Н2О2, разложенной за 
1 мин. Содержание белка определяли по методу 
Лоури [24] с использованием в качестве стандар-
та бычьего сывороточного альбумина. Удельную 
активность антиоксидантных ферментов рассчи-
тывали на 1 мг белка. 

Содержание GSH определяли по методу Эл-
лмана [29] и выражали в ммоль/100 г ткани. 
Для этого гомогенаты тканей органов готовили 
в 0,02 М ЭДТА Nа2, после центрифугирования 
(в течение 15 мин при 5000 g) к супернатантам 
добавляли 50 % ТХУ для осаждения белков, за-
тем вновь центрифугировали (15 мин при 3000 g). 
В полученных супернатантах после добавления 
0,4 М трис-буферного раствора и реактива Эл-
лмана (рН полной реакционной смеси составлял 
8,0) спектрофотометрически (λ = 412 нм) опреде-
ляли уровень GSH. 

Уровень ТБК-РП, в число которых входит и 
малоновый диальдегид – вторичный продукт 
ПОЛ, измеряли спектрофотометрически при λ = 
532 нм и выражали в мкмоль/г ткани [21]. 

Полученные данные обрабатывали общепри-
нятыми методами вариационной статистики, ис-
пользуя пакеты программ MS Excel и Statgraphics. 
Для сравнения различий между группами приме-
няли непараметрический критерий (U) Вилкоксо-
на – Манна – Уитни. Статистически значимыми 
считали различия с р < 0,05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Норки

Почки и сердце норок характеризуются аэ-
робным способом получения энергии, поскольку 
суммарное содержание ЛДГ-1 и ЛДГ-2 превыша-
ет таковое ЛДГ-4 и ЛДГ-5 (табл. 1). В энерго-
обеспечении остальных исследуемых органов, в 
ЛДГ-спектре которых преобладают изофермен-
ты ЛДГ-4 и ЛДГ-5, либо доминирует анаэробная 
продукция АТФ, либо в этих органах происходит 
ресинтез глюкозы из лактата, что характерно для 
печени и скелетной мускулатуры. Не обнаруже-
но изменений в соотношении изоферментов ЛДГ, 
кроме снижения доли ЛДГ-3 в печени, у норок, 
получавших дополнительное количество селена 
с пищей. 

Селенит натрия не привел к изменению актив-
ностей антиоксидантных ферментов в тканях ор-
ганов животных, кроме снижения активности ка-
талазы в печени норок (табл. 2). Это может быть 
связано с вероятным усилением синтеза селенсо-
держащего фермента – ГПО – в клетках печени, 
который обладает более высоким, чем каталаза, 
сродством к Н2О2 [3]. Отмечают, что активность 
ГПО печени крыс регулируется селеновым ста-
тусом организма [35].

Содержание GSH в тканях норок оказалось 
наиболее чувствительным к воздействию препа-
рата показателем: в почках, легких и селезенке 
отмечено его увеличение, а в скелетной мышеч-
ной ткани – снижение (рис. 1). 

Содержание ТБК-РП не претерпело изменений 
под влиянием селенита натрия во всех исследо-
ванных органах норок, кроме почек, где зафик-
сировано его снижение (рис. 2). Эти изменения 
исследуемых показателей под влиянием препара-
та свидетельствуют об активации антиоксидан-
тной защиты тканей за счет GSH и, возможно, 
GSH-зависимых ферментов, таких как селен-со-
держащая ГПО, глутатион-S-трансфераза и глу-
татион-редуктаза, которые участвуют в удалении 
перекиси водорода и восстановлении перекисей 
липидов, предотвращая их распад до радикалов и 
продолжения цепи ПОЛ [3]. Активирующее вли-
яние селенита натрия на синтез ГПО, который 
происходит в почках интенсивнее, чем в других 
тканях, отмечено также и у других млекопитаю-
щих [25], [35]. 

Таким образом, полученные данные свиде-
тельствуют о слабом воздействии применяемой 
дозы селенита натрия на исследуемые показатели 
у норок. Динамика роста и общий привес живот-
ных также не претерпели статистически значи-
мых изменений в ходе эксперимента [6]. 
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Таблица 1
В л и я н и е  с е л е н и т а  н а т р и я  н а  и з о ф е р м е н т н ы е  с п е к т р ы  Л Д Г  в  т к а н я х  о р г а н о в  н о р о к , 

л и с и ц  и  п е с ц о в 

Вид Группа Ткань
Доля изоферментов ЛДГ,  % (М ± sem)

ЛДГ-1 + ЛДГ-2 ЛДГ-3 ЛДГ-4 + ЛДГ-5 

Норка

контрольная,
n = 11

печень 3,21 ± 0,46 18,13 ± 0,86 78,66 ± 1,23

почки 70,42 ± 1,30 23,12 ± 1,03 6,47 ± 0,37

сердце 46,40 ± 4,95 31,48 ± 3,19 22,12 ± 3,73

легкие 7,64 ± 1,10 22,40 ± 1,53 69,96 ± 2,54

селезенка 11,23 ± 0,74 39,74 ± 1,30 49,02 ± 1,69

ск. м. 4,37 ± 0,23 23,19 ± 1,53 72,43 ± 1,57

подопытная,
n = 11

печень 3,28 ± 0,41 14,85 ± 1,06* 81,87 ± 1,34

почки 69,76 ± 0,98 24,65 ± 0,61 5,59 ± 0,65

сердце 44,56 ± 5,28 33,68 ± 1,52 21,76 ± 3,93

легкие 6,83 ± 1,10 22,54 ± 1,64 70,63 ± 2,61

селезенка 12,26 ± 0,85 38,69 ± 0,97 49,05 ± 1,62

ск. м. 4,84 ± 0,30 22,80 ± 1,35 72,36 ± 1,50

Лисица

контрольная,
n = 9

печень 13,44 ± 4,68 13,51 ± 0,92 73,05 ± 4,97

почки 52,35 ± 2,16 18,60 ± 0,58 29,05 ± 2,43

сердце 81,48 ± 5,31 15,12 ± 4,08 3,40 ± 1,24

легкие 48,08 ± 1,04 30,44 ± 0,78 21,48 ± 1,27

селезенка 40,99 ± 1,45 42,98 ± 0,96 16,03 ± 1,98

ск. м. 25,87 ± 3,16 17,18 ± 2,27 56,95 ± 4,38

подопытная,
n = 11

печень 12,80 ± 1,49 11,55 ± 1,95 75,65 ± 2,64

почки 54,95 ± 2,34 20,10 ± 0,79 24,95 ± 2,85

сердце 74,35 ± 6,33 19,69 ± 4,67 5,96 ± 1,69

легкие 46,48 ± 2,13 30,20 ± 1,01 23,32 ± 2,50

селезенка 42,01 ± 1,79 41,76 ± 1,04 16,23 ± 1,72

ск. м. 29,00 ± 4,95 13,52 ± 1,52 57,48 ± 5,85

Песец

контрольная,
n = 9

печень 5,72 ± 0,38 9,26 ± 1,40 85,02 ± 1,54

почки 63,82 ± 3,16 11,45 ± 1,17 24,73 ± 3,21

сердце 87,99 ± 1,15 9,30 ± 0,97 2,72 ± 0,36

легкие 40,70 ± 1,71 32,51 ± 0,96 26,79 ± 2,14

селезенка 34,13 ± 1,74 41,71 ± 1,56 24,17 ± 1,39

ск. м. 30,55 ± 4,25 18,09 ± 1,95 51,36 ± 3,62

подопытная,
n = 8

печень 3,80 ± 0,70* 10,85 ± 1,45 85,35 ± 1,56

почки 48,06 ± 3,00** 9,35 ± 1,08 42,59 ± 3,08**

сердце 43,84 ± 11,45** 32,25 ± 5,53** 23,91 ± 8,27**

легкие 40,47 ± 2,14 28,15 ± 1,00** 31,38 ± 2,63

селезенка 34,01 ± 0,79 41,45 ± 1,04 24,54 ± 1,30

ск. м. 26,00 ± 4,16 12,17 ± 1,30 61,83 ± 5,02

Примечание. ск. м. – скелетная мышца; * – различия достоверны по сравнению с контролем в той же самой ткани: 
* – p < 0,05, ** – p < 0,01. 
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Таблица 2
В л и я н и е  с е л е н и т а  н а т р и я  н а  у д е л ь н ы е  а к т и в н о с т и  СОД ,  к а т а л а з ы  в  т к а н я х  о р г а н о в 

н о р о к ,  л и с и ц  и  п е с ц о в 

Вид Группа Ткань
Активности антиоксидантных ферментов, М ± sem

СОД, у. е./мг белка Каталаза, ед./мг белка

Норка

контрольная,
n = 16

печень 1,77 ± 0,36 4,38 ± 0,33

почки 1,20 ± 0,09 0,47 ± 0,04

сердце 1,03 ± 0,12 0,21 ± 0,03

легкие 0,73 ± 0,04 0,13 ± 0,02

селезенка 0,76 ± 0,06 0,15 ± 0,02

ск. м. 1,28 ± 0,11 0,27 ± 0,03

подопытная, 
n = 11

печень 1,83 ± 0,10 3,06 ± 0,34*

почки 1,21 ± 0,10 0,45 ± 0,03

сердце 1,10 ± 0,11 0,17 ± 0,02

легкие 0,95 ± 0,12 0,11 ± 0,03

селезенка 0,73 ± 0,05 0,34 ± 0,21

ск. м. 1,44 ± 0,20 0,43 ± 0,10

Лисица

контрольная, 
n = 10

печень 1,03 ± 0,13 5,18 ± 0,48

почки 2,98 ± 0,36 0,65 ± 0,08

сердце 1,81 ± 0,13 0,27 ± 0,05

легкие 0,55 ± 0,03 0,05 ± 0,01

селезенка 0,65 ± 0,07 0,16 ± 0,03

ск. м. 1,57 ± 0,23 0,32 ± 0,12

подопытная, 
n = 11

печень 3,26 ± 0,89* 6,15 ± 1,32

почки 5,97 ± 0,40*** 1,79 ± 0,20***

сердце 1,96 ± 0,13 0,17 ± 0,03

легкие 0,53 ± 0,05 0,10 ± 0,01**

селезенка 0,59 ± 0,05 0,19 ± 0,04

ск. м. 1,27 ± 0,08 0,27 ± 0,03

Песец

контрольная, 
n = 9

печень 7,19 ± 2,95 9,61 ± 2,16

почки 1,37 ± 0,16 0,91 ± 0,08

сердце 1,64 ± 0,13 0,19 ± 0,01

легкие 0,14 ± 0,04 0,15 ± 0,02

селезенка 0,56 ± 0,05 0,19 ± 0,02

ск. м. 1,64 ± 0,62 0,27 ± 0,08

подопытная, 
n = 8

печень 4,11 ± 0,71 7,11 ± 3,15

почки 1,51 ± 0,11 0,96 ± 0,07

сердце 2,01 ± 0,42 0,29 ± 0,09

легкие 0,19 ± 0,04 0,11 ± 0,01

селезенка 0,43 ± 0,04 0,13 ± 0,02

ск. м. 0,82 ± 0,14 0,19 ± 0,04

Примечание. ск. м. – скелетная мышца; * – различия достоверны по сравнению с контролем в той же самой ткани: 
* – p < 0,05; ** – p < 0,01; *** – р < 0,001. 
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Лисицы
В отличие от норок, у которых изофермент-

ные спектры ЛДГ только двух из шести органов 
(почки и сердце) характеризуются преобладанием 
фракций ЛДГ-1 и ЛДГ-2 над ЛДГ-4 и ЛДГ-5, у 
лисиц то же самое свойственно изоферментным 
спектрам ЛДГ четырех из шести органов (почки, 
сердце, легкие и селезенка) (см. табл. 1). Напро-
тив, печень и скелетная мышца отличаются до-
минированием ЛДГ-4 и ЛДГ-5, что характерно 
для этих тканей большинства млекопитающих 
[16]. Так же как и у норок, селенит натрия не ока-
зал воздействия на содержание изоферментов 
ЛДГ в тканях у лисиц (см. табл. 1). 

У животных, получавших селен, отмечено 
увеличение активности СОД в печени и почках и 
увеличение активности каталазы в почках и лег-
ких по сравнению с контрольными особями (см. 
табл. 2). Эти антиоксидантные ферменты являют-
ся индуцибельными: синтез СОД определяется 
уровнем потребляемого О2 [11], а синтез каталазы 
активируется Н2О2 [8], образующейся как в реак-
ции дисмутации О–

2, так и в реакциях, катали-
зируемых различными оксидазами. Зафиксиро-
ванные нами изменения активности ферментов, 
скорее всего, связаны с увеличением количества 
их субстратов в соответствующих тканях орга-
нов. Почки наряду с печенью являются основ-

Рис. 1. Влияние селенита натрия на уровень GSH в тканях 
органов норок (А), лисиц (Б) и песцов (В). Условные обоз-

начения: * – различия достоверны по сравнению 
с контролем в той же самой ткани (p < 0,05)

Рис. 2. Влияние селенита натрия на уровень ТБК-РП 
в тканях органов норок (А), лисиц (Б) и песцов (В). Услов-
ные обозначения: * – различия достоверны по сравнению 

с контролем в той же самой ткани (p < 0,05) 
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ными депо селена в организме млекопитающих, 
причем если печень содержит лабильные запасы 
селена, то почки – органы, где преимуществен-
но концентрируется селен при питании бездефи-
цитной по микроэлементу диетой [9], [23]. Поч-
ки также являются местом синтеза и запасания 
некоторых высокоактивных селенопротеинов с 
последующим высвобождением их в кровяное 
русло, а также служат в качестве резерва селена 
в организме после гломерулярной фильтрации 
и реарбсорбции [14]. Легкие наряду с печенью и 
почками также характеризуются высокой скоро-
стью обмена селена [23]. 

Уровень GSH снизился в сердечной мышце и 
увеличился в селезенке лисиц, получавших пре-
парат с кормом, по сравнению с контрольными 
особями (см. рис. 1). Вероятно, это объясняется 
тесной связью GSH, главного внутриклеточного 
низкомолекулярного антиоксиданта, с метабо-
лизмом селена и проявлением им биологической 
активности [30]. 

Содержание ТБК-РП не претерпело изменений 
под влиянием селенита натрия во всех исследо-
ванных органах лисиц, что говорит о том, что 
препарат не оказал воздействия на интенсив-
ность ПОЛ (см. рис. 2). Перекисное окисление 
липидов является физиологическим процессом, 
который происходит в нормальных условиях 
жизнедеятельности, тем не менее его чрезмерное 
усиление может привести к деструктивным из-
менениям в клетках. Это связано с накоплением 
продуктов, способных инактивировать фермен-
ты мембран, нарушать взаимодействия между 
белками и липидами в мембранах, образовывать 
межмолекулярные ковалентные сшивки меж-
ду молекулами липидов или липидов и белков, 
изменять вязкость липидной фракции, что пре-
пятствует образованию фермент-субстратных 
комплексов, и т. д. [3].

У подопытных 3-месячных (август) и 4-месяч-
ных (сентябрь) самцов лисиц отмечено увеличе-
ние прироста живой массы, тогда как у 5-месяч-
ных (октябрь) лисиц обоих полов наблюдалась 
меньшая прибавка живой массы, при этом самцы 
отличались более низкой массой тела по сравне-
нию с контрольными особями [6]. Известно [22], 
что как высокие, так и низкие дозы пищевого 
селена могут вызвать нарушения роста и раз-
вития организма млекопитающих. Избыточное 
потребление селена ведет к ингибированию син-
теза гормона роста, недостаточное поступление 
микроэлемента с пищей вызывает изменение со-
отношения тиреоидных гормонов – повышение 
уровня Т4 и снижение Т3 [22]. Возможно, запаз-

дывание в росте лисиц указывает на необходи-
мость изменения дозы препарата.
Песцы 

При исследовании особенностей изофермен-
тных спектров ЛДГ тканей органов песцов вы-
явлено, что, как и у лисиц, 4 из 6 исследованных 
органов (почки, сердце, легкие и селезенка) ха-
рактеризуются преимущественно аэробным спо-
собом получения энергии, тогда как остальные 
(печень и скелетная мышца) – анаэробным (см. 
табл. 1). Воздействие селенита натрия выразилось 
в снижении суммарного содержания фракций 
ЛДГ-1 и ЛДГ-2 в печени, почках и сердце, увели-
чении суммарного содержания фракций ЛДГ-4 
и ЛДГ-5 в почках и сердце, а также увеличении 
доли ЛДГ-3 в сердце и ее снижении в легких. Эти 
результаты могут объясняться тем, что действие 
селена на обмен веществ в организме основано на 
замедлении интенсивности аэробного окисления 
глюкозы [1]. 

В отличие от норок и лисиц, у песцов не за-
фиксировано воздействия селенита натрия на 
показатели антиоксидантной защиты тканей и 
уровень ПОЛ (содержание ТБК-РП) ни в одном 
из исследуемых органов (см. табл. 2, рис. 1, 2). 
Высокая устойчивость АОС песцов наряду с 
чувствительностью системы изоферментов ЛДГ 
к действию препарата отражает видовые черты 
функционирования физиологических систем и 
может быть связана с экологическими особен-
ностями, в которых формировался вид. Песцы 
приспособлены к условиям Арктики, тогда как 
лисицы имеют самый обширный географический 
ареал среди представителей отряда Carnivora [13], 
в связи с чем обладают высоким адаптивным по-
тенциалом, что, вероятно, и обуславливает разли-
чия реакции физиологических систем этих двух 
видов семейства Canidae на препараты.

Выявлено некоторое сходство влияния се-
ленита натрия на прирост массы тела лисиц и 
песцов: увеличение этого показателя отмеча-
лось у подопытных 4-месячных самцов песцов 
по сравнению с контрольными животными [6]. 
Поскольку в процессе роста организма ведущая 
роль принадлежит белковому обмену [5], то ре-
зультаты нашего исследования указывают на 
интенсификацию синтеза белка у 4-месячных 
(сентябрь) самцов песцов, получавших селенит 
натрия. Со второй половины сентября у живот-
ных происходит интенсификация углеводного 
обмена, обусловленная энергетическими тратами 
на формирование зимнего опушения и отложени-
ем подкожного жира, за счет которого в основном 
и обеспечивается прирост живой массы в осен-
ний период [2]. 
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Как и у 5-месячных (октябрь) лисиц обоих 
полов, у самцов песцов того же возраста, полу-
чавших с кормом селенит натрия, наблюдал-
ся меньший привес, подопытные самцы обоих 
видов отличались более низкой массой тела по 
сравнению с контрольными особями [6]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные данные свидетельствуют о том, 

что у трех видов хищных млекопитающих на-
блюдается различная реакция на дополнительное 
количество селена в рационе. У норок микроэле-
мент в исследуемой дозе не оказал воздействия на 
привес и динамику роста, практически не повли-
ял на систему изоферментов ЛДГ, интенсивность 
ПОЛ и активности антиоксидантных ферментов, 
но вызвал изменения содержания важного внут-
риклеточного антиокислителя GSH. Несмотря на 
то что у представителей семейства Canidae лисиц 
и песцов, получавших селенит натрия, наблюда-
лись сходные изменения веса тела, реакция ос-
тальных изученных показателей различалась у 
этих двух видов. У лисиц более чувствительной 
к действию селена оказалась система антиокси-
дантной защиты, чем система изоферментов ЛДГ, 
тогда как у песцов – наоборот. 

Тканеспецифичность реакции исследованных 
показателей животных на селенит натрия обус-
ловлена особенностями влияния препарата на ме-
таболизм определенных тканей и функциональ-
ной ролью органа. В таких органах, как печень, 
почки и легкие, которые участвуют в выведении 
продуктов метаболизма селена из организма 
млекопитающих [23], отмечено наибольшее ко-
личество изменений исследованных показателей. 
Тогда как для мышечных тканей выявлена низкая 
чувствительность показателей АОС и системы 
изоферментов ЛДГ к действию препарата.

Таким образом, при применении селенита 
натрия, как и других биологически активных 
веществ, необходимо учитывать видовые осо-
бенности экспериментальных животных, в соот-
ветствии с которыми подбирать дозировку препа-
ратов для обеспечения наибольшего проявления 
ожидаемых результатов.
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INFLUENCE OF SODIUM SELENITE ON LACTATE DEHYDROGENASE PATTERNS AND SEVERAL 
ANTIOXIDANTS IN TISSUES OF CARNIVOROUS MAMMALS

The article is concerned with the effect of nontoxic dose of dietary supplementation of sodium selenite on the lactate dehydrogenase 
(LDH) patterns, activities of antioxidant enzymes superoxidedismutase (SOD) and catalase, glutathione (GSH) content and lipid 
peroxidation (LPO) level in six tissues (liver, kidney, heart, lung, spleen and skeletal muscle) of three carnivores (American mink, 
silver and blue foxes), bred in captivity. Selenium supplementation did not change the LDH patterns in tissues of mink and silver 
fox, but caused the decrease in LDH-1 and LDH-2 contents in liver, kidney and heart and the increase in LDH-4 and LDH-5 in 
kidney and heart. In minks fed on sodium selenite, the activities of antioxidant enzymes did not change, but GSH level increased 
in kidney, lung and spleen and decreased in skeletal muscle. In silver foxes fed the sodium selenite, SOD activity increased in liver 
and kidney, catalase activity increased in kidney and lung, GSH level decreased in heart and increased in spleen. In blue foxes, no 
signifi cant differences in antioxidant levels were found between control and experimental groups. Selenium supplementation did 
not infl uence the intensity of LPO in all studied animals’ tissues except for mink kidney where LPO decreased. Our results indicate 
species and tissue specifi c effect of nontoxic dose of dietary selenium on the studied species. 
Key words: antioxidant system, isoenzymes of lactate dehydrogenase, sodium selenite, carnivorous mammals 
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ВВЕДЕНИЕ
В течение последних десятилетий активно 

обсуждаются проблемы, связанные с особен-
ностями экологии растений, произрастающих на 
ультраосновных горных породах (серпентинитах) 
[11], [14], [21]. Почвы ультраосновных пород во 
всем мире считаются стрессовыми условиями 
для произрастания растений и характеризуют-
ся недостаточным содержанием основных пита-
тельных элементов, в том числе Ca, и высоким 
уровнем тяжелых металлов (Ni, Co, Cr и др.) 
в концентрациях, потенциально токсичных для 
растений. Хотя в разных почвенно-климатичес-
ких условиях концентрации химических элемен-
тов в почвах и их подвижность могут несколь-
ко варьировать, в целом особенности геохимии 
серпентинитовых почв остаются постоянными. 
Кроме неблагоприятного минерального состава, 
наблюдается постоянный недостаток влаги, ин-

тенсивная инсоляция и значительный перепад 
температур на поверхности почвы. В результа-
те складываются крайне суровые условия для 
существования растений, что приводит к фор-
мированию так называемого серпентинитового 
синдрома, обусловленного действием комплекса 
негативных факторов на ультраосновном суб-
страте [10], [11], [16]. 

В процессе эволюции растения выработали 
ряд стратегий, позволяющих им произрастать в 
условиях повышенного содержания металлов в 
почве. A. Baker [5], исследуя содержание никеля 
в растениях, предложил выделять следующие 
виды: исключители, индикаторы и аккумуля-
торы. Исключители обладают механизмами, 
препятствующими поглощению и проведению 
Ni из корней в надземную массу. Концентрация 
металла в надземных тканях индикаторов может 
быть повышенной (до 100 мг/кг сухой массы) и 
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АККУМУЛЯЦИЯ NI ПРЕДСТАВИТЕЛЯМИ СЕМЕЙСТВА BRASSICACEAE НА ПОЧВАХ 
УЛЬТРАОСНОВНЫХ ПОРОД ЮЖНОГО И СРЕДНЕГО УРАЛА*

Обсуждается влияние геохимии ультраосновных почвообразующих пород на содержание химичес-
ких элементов в почвах и растениях. Отмечено сходство геохимического состава ультраосновных 
(серпентинитовых) почв Среднего и Южного Урала с ультраосновными почвами других регионов 
мира. Исследованные почвы содержат относительно высокие концентрации Ni, Mg и других метал-
лов и низкие – Ca; соотношение Mg/Ca всегда выше 1. Рассмотрена способность 13 представителей 
семейства Brassicaceae накапливать Ni в надземных побегах на естественно обогащенных металлами 
почвах ультраосновных пород. Девять исследованных видов являются исключителями и не накап-
ливают Ni, три вида (Alyssum litvinovii Knjaz., Noccaea thlaspidioides (Pall.) F. K. Mey., Alyssum tortuo-
sum Waldst. & Kit. ex Willd.) являются гемиаккумуляторами, накапливая менее 0,01 % Ni в надземных 
побегах, и один вид (Alyssum obovatum (C. A. Mey.) Turcz.) отнесен к гипераккумуляторам. Способность 
A. obovatum накапливать значительные концентрации Ni отмечена для всех исследованных ультра-
основных массивов Южного и Среднего Урала. Для A. tortuosum было обнаружено значительное 
межпопуляционное варьирование накопления Ni в побегах. Особи популяции Хабарнинского мас-
сива накапливают Ni выше 0,01 %, проявляя гипераккумуляционные способности. 
Ключевые слова: гипераккумуляция, тяжелые металлы, почвы ультраосновных пород, никель, Alyssum, Noccaea, 
Brassicaceae
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коррелирует с уровнем его содержания в почве. 
Для аккумуляторов характерно повышенное со-
держание Ni в надземных тканях (> 100 мг/кг). 
В дальнейшем была выделена группа гиперакку-
муляторов [12] – видов, способных накапливать 
значительные концентрации Ni (> 1000 мг/кг), а 
термин аккумуляторы [7] или гемиаккумулято-
ры [9] было предложено применять для расте-
ний, накапливающих от 100 до 999 мг/кг сухой 
массы. Для других металлов также были уста-
новлены градации в их накоплении в надземной 
массе, так, гипераккумуляторы способны накап-
ливать Cd более 100 мг/кг, Co, Cu, Pb – 1000 мг/
кг, Mn, Zn – 10000 мг/кг сухой массы [18]. 

В мире известно более 500 таксонов, способ-
ных накапливать повышенные концентрации 
тяжелых металлов (As, Cd, Co, Cr, Cu, Mn, Ni, 
Pb, Sb, Se, Tl, Zn) в надземной массе [20], [23]. 
Гипераккумуляторы тяжелых металлов распро-
странены на обогащенных металлами почвах в 
тропическом и умеренном климате, известны 
представители из Южной Африки, Новой Кале-
донии, Латинской и Северной Америки, Евро-
пы [6], [18]. Большинство гипераккумуляторов 
встречаются на почвах ультраосновных пород.

Более 75 % известных гипераккумуляторов 
тяжелых металлов накапливают Ni, остальные 
накапливают Zn, Pb, Cd, Co, Cu, Mn или Se [20]. 
Ряд гипераккумуляторов способны накапливать 
более одного металла. Около 25 % известных се-
годня гипераккумуляторов относятся к семейс-
тву Brassicaceae, большинство из них являются 
представителями родов Alyssum и Noccaea, в 
основном они накапливают Ni, реже другие ме-
таллы. Значение таких видов для фиторемеди-
ации загрязненных почв трудно переоценить. 
В условиях умеренного климата растения, на-
капливающие металлы, встречаются редко, в 
связи с этим актуальным становятся поиск но-

вых видов и изучение особенностей накопления 
видами металлов. Исследования накопления 
Ni в надземной массе растений в России ранее 
проводились на Полярном Урале [1], Кавказе [2] 
и Чукотке [3].

Цель нашего исследования – выявление осо-
бенностей накопления Ni представителями се-
мейства Brassicaceae на ультраосновных породах 
Южного и Среднего Урала. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводились в петрофитно-

степных сообществах ультраосновных масси-
вов от 57º50’ до 51º00’ с. ш. На Среднем Урале 
были исследованы Алапаевский и Пышминский, 
на Южном Урале – Сугомакский, Карабашский, 
Ильменский, Калканский, Миндякский, Кракин-
ский, Ишкининский, Халиловский и Хабарнин-
ский ультраосновные массивы (табл. 1). Иссле-
дованные массивы принадлежат к офиолитовой 
(альпинотипной) формации, первичные породы 
в них представлены гарцбургитами, дунитами, 
реже – лерцолитами [13]. 

Исследовались открытые участки массивов, 
занятые петрофитно-степной растительностью 
со слаборазвитыми сильнощебнистыми поч-
вами. Исследования проводились по стандарт-
ной методике на пробных площадках 10 м2. Все 
представители семейства Brassicaceae, произ-
растающие в петрофитно-степных сообщест-
вах, в полевых условиях предварительно были 
проанализированы на повышенное содержание 
Ni в надземных тканях с использованием полу-
количественного диметилглиоксимового теста: 
фрагмент листовой пластинки раздавливался на 
фильтровальной бумаге, предварительно смочен-
ной диметилглиоксимом (1% раствор в этаноле). 
Диметилглиоксим с солями Ni образует красный 
нерастворимый осадок диметилглиоксимата ни-

Таблица 1
Х а р а к т е р и с т и к а  и с с л е д о в а н н ы х  у л ь т р а о с н о в н ы х  м а с с и в о в

№ Массив Координаты Высота (м) Горные породы
1 Хабарнинский 51°10.99’N,58°11.47’Е 300–400 серпентинит
2 Халиловский 51°24.74’N,58°09.07’Е 300–400 дунит, гарцбургит
3 Ишкининский 51°27.26’N,58°17.70’Е 300–400 гарцбургит
4 Кракинский 53°50.57’N,58°40.70’Е 750–950 гарцбургит
5 Миндякский 54°01.19’N,58°46.77’Е 500–600 пироксенит
6 Калканский 54°24.18’N,59°22.93’Е 500–600 гарцбургит, дунит
7 Ильменский 55°08.14’N,60°13.97’Е 250–350 серпентинит
8 Карабашский 55°29.16’N,60°15.22’E 500–600 гарцбургит
9 Сугомакский 55°45.06’N,60°26.95’Е 650–750 серпентинит
10 Пышминский 56°50.05’N,60°54.61’Е 200–250 гарцбургит
11 Алапаевский 57°44.37’N,61°28.59’Е 100–150 гарцбургит, дунит
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келя – (C4H7O2N2)2Ni, являющегося внутрикомп-
лексным соединением. Окрашивание свидетель-
ствует о повышенном содержании Ni в тканях 
растений [19]. 

В лаборатории были проведены исследования 
способности накопления Ni 13 представителями 
семейства Brassicaceae – 6 многолетних видов 
(Alyssum obovatum, A. tortuosum, A. litvinovii, A. 
lenense, Noccaea thlaspidioides, Cardaria draba) 
и 7 одно- и малолетних видов (A. turkestanicum, 
Lepidium densifl orum, L. ruderale, L. perfoliatum, 
Camelina microcarpa, Erysimum canescens, Thlaspi 
arvense). 

В пределах исследованных массивов было 
собрано по 5–10 проб надземных побегов каж-
дого из исследованных видов. Из-под каждого 
растения были взяты пробы почв из корнеоби-
таемого слоя на глубине 0–10 см, очищены от 
остатков органики и камней, высушены до воз-
душно-сухого состояния, затем просеяны через 
сито 1 мм. Для собранных образцов была опре-
делена актуальная кислотность по стандартной 
методике. Для дальнейшего анализа пробы почвы 
просеивались через сито 0,25 мм. Пробы почвы 
и побеги растений высушивались в сушильном 
шкафу и взвешивались. Полученные пробы озо-
лялись с 1 мл HF, 5 мл HNO3, 2 мл HCl и 2 мл 
воды в системе микроволновой пробоподготовки. 
После обработки стаканы с содержимым охлаж-
дали до комнатной температуры, добавляли 7 мл 
4 % борной кислоты, количественно переносили 
в мерную колбу вместимостью 25 мл и доводили 
до метки деионизированной водой. Полученный 
раствор анализировали на атомно-эмиссионном 
спектрометре с индуктивно-связанной плазмой 
iCAP 6500 Thermo Scientifi c методом градуиро-
вочного графика. Оценку результатов проводили 
методами статистического анализа с использова-
нием программы Statistica 6.0. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Почвенный покров на выходах ультраоснов-

ных горных пород значительно отличается от 
зонального типа почв. Процессы формирования 
почвы на каменистом субстрате зависят от мно-
гих факторов: климата, времени, рельефа, био-
тического фактора, а также химического состава 
материнской породы. В результате совместного 
действия этих факторов на выходах ультраоснов-
ных горных пород формируются примитивно-
щебнистые, грубоскелетные почвы. По характе-
ру гидротермического режима почвообразования 
почвы склонов относятся к субаридно-субгу-
мидным (степным, ксеролесым) с содержанием 
гумуса в горизонте А до 5–7 %. Геохимические 
особенности почв определяются особенностя-

ми подстилающих пород. На Среднем и Южном 
Урале формирование ультраосновных почв про-
исходит на магматических интрузивных горных 
породах – дунитах (состоящих преимущественно 
из зерен оливина), пироксенитах (состоящих из 
пироксена), перидотитах (образованных из оли-
вина и пироксена), а также на метаморфических 
горных породах – серпентинитах (состоящих из 
серпентина, образующегося из оливинсодержа-
щих магматических горных пород) [13]. 

В целом для почв исследованных массивов 
нами было отмечено низкое содержание основ-
ных макроэлементов, таких как Са, высокие кон-
центрации Fe, Mg, Ni, Mn, Cr, Cu и Zn и высокие 
значения соотношения Mg/Са (табл. 2). Повы-
шенные концентрации Fe и Mg в пробах почвы 
обусловлены геохимией пород, основу которых 
составляет железо-магниевый минерал оливин. 
В почвах нами отмечено значительное варьиро-
вание Mg (0,8–5,7 %). Уровень содержания Са по 
сравнению с Mg в большинстве исследованных 
почв был крайне низок. Ограниченная доступ-
ность Са считается важным фактором, определя-
ющим формирование серпентинитовой флоры во 
всем мире. Концентрация этого металла в пробах 
почвы варьировала от 0,06 до 9,9 %, что являет-
ся вполне типичным для почв ультраосновных 
пород мира [20]. Соотношение Mg/Ca во всех 
пробах превышало 1,0, максимальные значения 
достигли 82,37. Ультраосновные почвы Средне-
го и Южного Урала обладают нейтральной или 
слабощелочной реакцией среды, варьирующей в 
небольших пределах от 6,14 до 8,19, что также 
соответствует литературным данным [17].

Концентрации отдельных химических элемен-
тов в почвах варьируют как внутри массивов, так 
и между ними. Самые высокие концентрации Mg 
были отмечены на Южном Урале (Хабарнинс-
кий, Халиловский, Ишкининский и Калканс-
кий массивы), а также в Пышминском массиве 
на Среднем Урале. Высокие концентрации Fe 
зафиксированы для Кракинского, Миндякско-
го и Хабарнинского массивов. Максимальные 
концентрации Ni в почвах массивов отмечены в 
Хабарнинском (1454 мг/кг) и Пышминском (4086 
мг/кг) массивах, при возможном диапазоне варь-
ирования, известном для почв ультраосновных 
пород от 500 до 8000 мг/кг [20]. Максимальные 
концентрации Zn в почве (325 мг/кг) были зафик-
сированы в Сугомакском массиве. Вдвое мень-
шие концентрации характерны для Калканского 
(176 мг/кг) и Ишкининского (154 мг/кг) массивов. 
Содержание Co достигало 110 мг/кг в Ишкинин-
ском и 93 мг/кг в Миндякском массивах, макси-
мальные концентрации Cr были зафиксированы 
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в Миндякском и Калканском массивах (583 и 432 
мг/кг соответственно). По своему составу почвы 
Хабарнинского, Миндякского, Алапаевского и 
Сугомакского массивов наиболее близки типич-
ному составу почв серпентинитов [20]. Значи-
тельные концентрации металлов были отмечены 
в почвах Карабашского ультраосновного массива, 
находящегося в зоне непосредственного влия-
ния Карабашского медеплавильного комбината, 
уже более столетия загрязняющего атмосферу 
выбросами SO2 и пылью, содержащей тяжелые 
металлы. В почвах Карабашского массива были 
отмечены повышенные концентрации Fe, Cu и 
Zn. Содержание химических элементов в почвах 
ультраосновных массивов представлено в табл. 2.

Несмотря на то что почвы ультраосновных по-
род Южного и Среднего Урала демонстрируют 
сходство химического состава с ультраосновны-
ми почвами других регионов мира, уровни со-
держания металлов (Fe, Mg, Cr, Ni и др.) остают-
ся вблизи или на нижней границе показателей, 
характерных для ультраосновных почв в мире.

Своеобразие геохимии почв ультраосновных 
пород определяет состав и потенциальную до-
ступность элементов для растений. Большин-
ство исследованных видов показали низкие уров-
ни накопления Ni в надземных побегах (табл. 3). 
Девять из тринадцати видов не поглощают из-
быточного количества металлов из почвы, что 
позволяет говорить о них, как об исключителях. 
В основном низкие значения были зафиксирова-
ны для одно-, двулетних растений. Среди много-
летних видов к исключителям относится Alyssum 
lenense из секции Alyssum (9,1–54,99 мг/кг). 

Остальные виды показали тенденцию к зна-
чительному накоплению Ni в надземных побе-
гах. Высокие концентрации Ni были показаны 
для многолетних представителей рода Alyssum, 
и особенно для A. obovatum. Этот вид является 
гипераккумулятором Ni, показывающим высокие 
уровни накопления во всех исследованных нами 
ультраосновных массивах. Наибольшие концент-
рации были отмечены для растений Кракинского 
массива (6008 мг/кг), немного меньшее количест-

Таблица 2
С р е д н е е  с о д е р ж а н и е  э л е м е н т о в  в  п о ч в а х  у л ь т р а о с н о в н ы х  м а с с и в о в ,  м г / к г

№
массива* Ca Fe Mg Cd Co Cr Cu Mn Ni Zn Mg/Ca

1 5275,97 17306,35 34587,24 0,21 54,88 136,89 39,84 786,51 667,40 46,78 6,64
2 3416,86 19818,10 48701,51 0,46 62,51 473,63 52,99 617,67 706,81 71,33 14,32
3 3312,82 22956,65 50670,05 0,84 86,50 229,73 165,00 1040,61 649,73 101,03 15,52
4 2110,40 29147,22 29039,96 0,01 68,43 260,61 13,64 981,08 777,69 41,56 13,89
5 4865,28 26292,37 15298,86 0,08 72,19 429,98 23,55 1306,51 471,44 49,56 3,35
6 4816,23 17534,08 38251,73 0,69 54,52 329,98 52,21 1387,29 524,45 137,22 8,01
7 3790,50 7986,10 28892,06 0,13 40,81 123,57 33,46 626,13 630,02 96,99 7,72
8 3843,62 51294,17 45803,49 23,17 71,04 – 3634,08 1589,77 863,66 2556,07 11,92
9 4196,73 13025,98 11278,99 1,82 53,04 309,47 53,22 1066,79 473,73 154,47 2,84
10 1137,17 9256,09 45127,74 0,01 42,38 213,13 20,39 1290,09 1027,50 31,18 44,33
11 3455,35 8590,51 10662,34 0,15 36,71 122,18 26,11 977,61 591,79 90,01 3,13

Max 9920,71 30417,13 56763,37 4,6 109,89 582,92 247,23 1871,83 1453,02 324,63 82,37
Min 645,45 5407,33 8200,19 0,01 20,70 41,78 11,55 447,13 150,27 29,18 2,10

Примечание. * – номера массивов в данной и последующих таблицах приведены в соответствии с табл. 1.

Таблица 3
М а к с и м а л ь н ы е  к о н ц е н т р а ц и и  N i , 

з а ф и к с и р о в а н н ы е  в  н а д з е м н о й  м а с с е 
п р е д с т а в и т е л е й  с е м е й с т в а  B r a s s i c a c e a e  н а 

п о ч в а х  у л ь т р а о с н о в н ы х  п о р о д

Представитель Жизненная 
форма

Содержание 
Ni, мг/кг

Alyssum obovatum 
(C. A. Mey.) Turcz. Многолетник 6008,00

Alyssum tortuosum Waldst. 
& Kit. ex Willd. Многолетник 1789,34

Noccaea thlaspidioides 
(Pall.) F. K.Mey. Многолетник 232,00

Alyssum litvinovii Knjaz. Многолетник 160,61
Alyssum lenense Adams Многолетник 54,99

Cardaria draba (L.)
 Desv. Многолетник 19,22

Lepidium densifl orum 
Schrad.

Одно-, 
двулетник 15,98

Camelina microcarpa 
Andrz. Однолетник 11,63

Erysimum canescens 
Roth Двулетник 10,96

Alyssum turkestanicum 
Regel & Schmalh. Однолетник 5,06

Thlaspi arvense L. Однолетник 4,38
Lepidium ruderale L. Однолетник 3,46

Lepidium perfoliatum L. Однолетник 1,59
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во содержится в пробах Пышминского (3038 мг/
кг) и Миндякского (2128 мг/кг) массивов. Спо-
собность A. obovatum накапливать значительные 
концентрации Ni отмечалась ранее для Поляр-
ного Урала, Чукотки и других регионов мира [1], 
[3], [22]. 

В целом на Южном Урале содержание Ni у A. 
obovatum достоверно выше, чем значения, полу-
ченные нами для массивов Среднего Урала. Бо-
лее высокие концентрации Ni отмечены в южных 
районах и не коррелируют с уровнем содержа-
ния Ni в почве. Возможно, это связано с большей 
аридностью климата на Южном Урале и косвен-
но может служить подтверждением гипотезы, 
связывающей способность к гипераккумуляции 
никеля с повышенной засухоустойчивостью 
вида [8].

Значительное превышение концентрации 
практически для всех металлов было отмечено 
для A. obovatum в пределах Карабашского ультра-
основного массива, что обусловлено значитель-
ными концентрациями загрязняющих веществ 
в почве, однако растения из этой точки суще-
ственно не отличались от остальных по уровню 
накопления никеля (табл. 4). 

Повышенный уровень накопления Ni в над-
земных побегах отмечен для Alyssum tortuosum 
на Южном Урале. В пределах Хабарнинского 
массива этот вид показывает уровни накопления, 
близкие к значению видов-гипераккумуляторов, 
содержание Ni в надземной массе растений ва-
рьировало от 354,71 до 1789,34 мг/кг. В большей 

части исследованных популяций этот вид проде-
монстрировал себя как гемиаккумулятор, пока-
зывая, по сравнению с Хабарнинским массивом, 
в два раза меньшие концентрации – максимум 
составил для растений Халиловского массива 
741,44 мг/кг и 514,86 мг/кг для особей Ишкинин-
ского массива. Таким образом, мы можем гово-
рить о наличии межпопуляционной изменчивос-
ти в уровнях накопления Ni данным видом. 

К группе гемиаккумуляторов также можно от-
нести Alyssum litvinovii и Noccaea thlaspidioides, 
продемонстрировавших повышенный уровень 
накопления Ni. Концентрации Ni для A. litvino-
vii варьировали от 131,43 до 160,61 мг/кг, для N. 
thlaspidioides – от 158,86 до 231,64 мг/кг сухой 
массы. Анализ проб N. thlaspidioides также пока-
зал повышенное содержание Zn, диапазон значе-
ний которого составил 159,04–250,54 мг/кг. Так 
как для данных видов были изучены популяции 
только в пределах одного из известных массивов, 
дальнейшие исследования позволят детальнее 
проанализировать способность к накоплению Ni. 

Alyssum obovatum, A. tortuosum и A. litvinovii, 
продем онстрировавшие повышенное накопле-
ние Ni в надземных побегах, относятся к секции 
Odontarrhena, для представителей этой секции в 
мире давно известна способность к гиперакку-
муляции Ni [18]. Еще один вид – Noccaea thlas-
pidioides (Thlaspi cochleariforme DC.) [4], [15], для 
которого нами были зафиксированы повышенные 
концентрации Ni, относится к секции Pterotropis 
и также имеет ряд родственных видов, являю-

Таблица 4
С р е д н и е  к о н ц е н т р а ц и и  х и м и ч е с к и х  э л е м е н т о в  в  н а д з е м н ы х  п о б е г а х  р а с т е н и й  п о ч в 

у л ь т р а о с н о в н ы х  п о р о д  (м г / к г  с у х о й  м а с с ы )
№

массива Са Fe Mg Cd Co Cr Cu Mn Ni Zn

Alyssum tortuosum
1 23638 288 1078 0,07 3,08 40,84 5,31 22,85 850,47 18,39
2 20361 461 1659 0,15 3,01 35,17 5,27 24,12 368,50 14,24
3 27308 339 1245 0,13 7,05 29,53 7,26 30,63 429,18 16,62

Alyssum obovatum
4 20666 420 1859 0,13 3,59 35,44 4,05 22,73 1948,85 20,99
5 18306 291 1203 0,20 2,45 36,93 4,06 18,63 1583,00 26,48
6 22104 233 1310 0,15 1,20 33,84 5,24 21,73 964,62 33,21
7 22009 290 1982 0,15 1,84 33,68 4,40 29,25 1349,97 25,50
8 34920 903 5145 5,76 6,67 – 188 28,38 934,83 566,75
9 16000 407 1399 0,52 12,90 31,19 5,65 154,25 915,28 83,96
10 17637 929 2654 0,24 3,80 49,41 6,01 108,40 2011,82 27,05
11 12039 358 2416 0,37 1,53 36,42 4,13 37,08 1133,16 47,77

Noccaea thlaspidioides
9 4758 173 957 1,85 25,45 5,10 17,11 103,25 91,92 1,85

Alyssum litvinovii
2 26725 2077 2491 0,14 4,94 42,63 11,16 44,22 144,87 14,08
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щихся гипераккумуляторами тяжелых металлов 
[1], [18]. 

Проведенный корреляционный анализ пока-
зал, что уровни концентрации Ni в целом свя-
заны с содержанием их в почве (рисунок). Для 
большинства популяций Alyssum obovatum и A. 
tortuosum была установлена прямая либо экс-
поненциальная зависимость содержания Ni в 
надземной массе и почве. Исключением стали 
две популяции A. obovatum из Сугомакского и 
Кракинского массивов и две популяции A. tor-
tuosum из Хабарнинского и Халиловского мас-
сивов, которые характеризовались нетипичным 
для данных видов уровнем накопления Ni. Особи 
популяций Сугомакского, Кракинского и Хабар-
нинского ультраосновных массивов отличают-
ся высоким содержанием Ni в надземной массе, 
тогда как популяция Халиловского массива – 
пониженными. 

ВЫВОДЫ
1. Проведенный анализ показал, что геохи-

мические характеристики почв ультраосновных 
пород Среднего и Южного Урала в целом схожи 

с особенностями ультраосновных почв других 
регионов мира. Исследованные почвы характе-
ризуются типично ультраосновными свойства-
ми, проявляющимися в низком содержании ос-
новных макроэлементов (Са, К, Р, Na), высоких 
концентрациях Fe, Mg, Ni и Mn и повышенных 
Cr, Mg, Cu и Zn. Низкое содержание в почвах Ca и 
высокие концентрации Mg проявляются в смеще-
нии соотношения Mg/Са в сторону Mg, что также 
характерно для почв ультраосновных пород. 

2. Способность накопления тяжелых металлов 
характерна исключительно для многолетних рас-
тений. На Южном и Среднем Урале выявлен один 
гипераккумулятор Ni (Alyssum obovatum) и три 
гемиаккумулятора Ni (A. tortuosum, A. litvinivii, 
Noccaea thlaspidioides). Остальные виды оказа-
лись исключителями. 

3. Для A. tortuosum было отмечено значитель-
ное межпопуляционное варьирование уровней 
накопления Ni, особенно высокие концентрации 
были зафиксированы в популяциях Хабарнин-
ского ультраосновного массива, особи которых 
показали способность к гипераккумуляции Ni 
в надземных побегах.

Зависимость содержания Ni в почве и надземной массе растений для  а) Alyssum obovatum и б) A. tortuosum

* Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 16-04-13146А и частично программы 211 Правительства Российской 
Федерации, соглашение № 02.A03.21.0006.
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ACCUMULATION OF NI BY SPECIES OF BRASSICACEAE ON ULTRAMAFIC SOILS 
IN THE SOUTHERN AND MIDDLE URALS

The study investigates the infl uence of geochemistry of ultramafi c rocks on elemental composition of soils and plants. An ability 
of 13 species of Brassicaceae family growing on ultramafi c soils, naturally contaminated by heavy metals, to accumulate Ni in 
aboveground shoots was studied. Ultramafi c soils in the Middle and Southern Urals contain relatively high concentrations of Ni, 
Mg and other metals, low concentrations of Ca, as well as high Mg/Ca ratio, which is greater than 1. The soils have shown resem-
blance in geochemistry with ultramafi c soils of other regions in the Word. Nine species of Brassicaceae showed low concentrations 
of Ni in shoots and leaves and were regarded as excluders, three species (Alyssum litvinovii Knjaz., Noccaea thlaspidioides (Pall.) 
F. K. Mey., Alyssum tortuosum Waldst. & Kit. ex Willd.) were hemi-accumulators, which contained lower than 0,01 % Ni in above-
ground shoots, and one species (Alyssum obovatum (C. A. Mey.) Turcz.) was a hyperaccumulator. A. obovatum showed an ability to 
accumulate high concentrations of Ni in all ultramafi c massifs of the Middle and Southern Urals. In contrast, A. tortuosum showed 
signifi cant interpopulation variation of Ni concentrations in aboveground biomass. The highest concentrations of Ni were found in 
the population in Chabarninskyi massif, where the ability to hyperaccumulate Ni was established for this species.
Key words: hyperaccumulation, heavy metals, ultramafi c soils, nickel, Alyssum, Noccaea, Brassicaceae
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