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Временные ряды расходов воды р. Нива были полу-
чены из модели Arctic-HYPE (version 3.0.26) (https://
hypeweb.smhi.se/explore-water/historical-data/arctic-
time-series).

В анализ были включены изменения среднегодовых, 
сезонных и среднемесячных температур воздуха, про-
центы облачности, количества осадков, продолжи-
тельность солнечного сияния (ПСС), коротковолно-
вой радиации. Сезонные климатические тренды были 
включены ввиду потенциального влияния зимних и 
весенних условий на динамику вегетационного пери-
ода [56]. Выделение сезонов проведено по Б.А. Яков-
леву на основании переходов радиационного баланса 
через нуль [16]. Использованы графические методы 
представления и анализа временных рядов. Для оцен-
ки многолетней динамики изучаемых параметров в 
рассматриваемый период проведен регрессионный 
анализ с построением линейных функций, которые 
дают общее представление о направлении процесса, 
хотя далеко не всегда отражают его сложность. Ли-
нейные тренды использовали для оценки генераль-
ной направленности изменений анализируемых па-
раметров на протяжении всего исследуемого периода. 
Тренды определяли линейной аппроксимацией рядов 
данных методом наименьших квадратов. Линейная 
модель была выбрана на основании биологической 
целесообразности. В качестве независимых приме-
ров пятнадцатилетней изменчивости климатических 
параметров на пороге тысячелетий использовали два 
периода: период 1 (1985–1999) и период 2 (2000–2014), 
когда цветение Имандры не происходило и происхо-
дило, соответственно. Для оценки количественных 
изменений за эти периоды рассчитаны средние зна-
чения параметров. Статистическую значимость из-
менений за пятнадцатилетние периоды оценивали по  
t-критерию Стьюдента для двухвыборочной проверки 

Материалы и методы
Данные по содержанию хлорофилла а (Chl a) в воде 

плеса Йокостровская Имандра получены в ходе мно-
голетних наблюдений в районе Комплексного монито-
рингового полигона (КМП) «Имандра» Карельского  
научного центра РАН (67°35'43.7"N 33°00'09.0"E). Для 
определения концентрации хлорофиллов фильтро-
вали пробы воды объемом 1–2 л через мембранный 
фильтр с диаметром пор 0,47 мкм. Экстракцию хло-
рофиллов проводили раствором ацетона, оптическую 
плотность экстрактов измеряли на спектрофотометре 
Hitachi UV-VIS 181.

При анализе метеорологических данных различно-
го масштаба (сутки, месяц, год) по станции 22216-Апа-
титы и ближайшим станциям метеорологического 
наблюдения (22204-Ковдор, 22217-Кандалакша), по-
тенциально влияющих на продукционные процессы 
в оз. Имандра, мы сфокусировали внимание на вре-
менном периоде 1985–2020 годов. 

Использованный набор метеорологических данных 
получен из следующих источников:

– European Climate Assessment & Dataset (https://
www.ecad.eu/); 

– Всероссийский научно-исследовательский инсти-
тут гидрометеорологической информации-Мировой 
центр данных (ГУ ВНИИГМИ-МЦ); 

– Специализированные массивы для климатиче-
ских исследований (http://aisori-m.meteo.ru/waisori/
index0.xhtml);

– Global Energy Balance Archive (GEBA) database 
(https://geba.ethz.ch/data-retrieval.html); 

– METEOBLUE (www.meteoblue.com); 
– World Weather Online (https://www.worldweather

online.com/apatity-weather-averages/murmansk/ru.aspx); 
– Справочно-информационный портал «Погода и 

климат» (www.pogodaiklimat.ru).

Рис. 1. Массовое развитие цианобактерий в оз. Имандра (а), сопровождающееся массовой гибелью молоди сигов и ряпушки (б)

			   (а)				    (б)
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максимальные наблюдаются в мае-июне (переходный 
период весна-лето). В апреле (подо льдом, при мини-
мальных температурах воды) значения Chl a сопоста-
вимы с июльскими и августовскими, при максималь-
ном прогреве воды. Высота солнца над горизонтом и 
продолжительность дня в августе и апреле сопоста-
вимы. Максимальные значения Chl a наблюдаются 
в мае-июне при невысоких значениях температуры 
воды, но максимальных значениях суммарной солнеч-
ной радиации, что подчеркивает ее ведущую роль в 
продукционных процессах.

Продолжительность ледостава – около семи-вось-
ми месяцев (рис. 2). В целом фенология ледяного 
покрова Имандры выглядит следующим образом. 
Как правило, ледостав происходит в октябре-ноябре 
(рис.  2  а,  б), максимальные толщина льда и высота 
снежного покрова наблюдаются в марте (рис. 2 и, к). 
Снег препятствует нарастанию льда, изолируя его от 
отрицательных температур воздуха, а конвенционные 

равенства средних значений по каждой выборке [53]. 
Анализ данных проводился в программах StatPlus 7 
и MS Excel (+StatFi).

Результаты 
Для оз. Имадра в течение года характерен весьма не-

однородный световой режим (табл. 1). Он зависит от 
угла наклона солнца, ослабления света облаками, ле-
дяным покровом, снегом, а также самой водой (цвет-
ность, общее количество взвешенных веществ). Ос-
вещенность отсутствует или недостаточна в течение 
полярной ночи, когда солнце находится ниже 12° над 
горизонтом. 

В табл. 1 представлены изменения, происходящие в 
течение года, показателей долготы дня, высоты сол-
нца, максимально возможной суммарной солнечной 
радиации для района г. Апатиты и содержания Chl 
a в плесе Йокостровская Имандра. Эти показатели 
изменяются в широком диапазоне. В полярную ночь 
значения Chl a в воде ниже предела обнаружения, а 

Табл. 1
Годовые изменения продолжительности дня, высоты солнца, солнечной радиации 

и содержания хлорофилла в водах оз. Имандра

Месяц
Долгота дня, часы

продолжительность
диапазон

Высота солнца 
над горизонтом (градусы)

Максимально возможная 
суммарная солнечная 

радиация [16],
вт/(м2 ∙ сутки)

Chl a, мг/м3

среднее
диапазон

I 3:38
01:13…05:52 - 31’44’’…+5o10’23’’ 232,6 0

II 7:51
06:01…8:40 +5°27′25″… +14°37′46″ 775,3 0

III 11:43
9:48…13:39 +15°00’33’’…+26o45’01’’ 2674,9 0,39

0,17…0,62

IV 15:41
13:47…17:42 +27°08’10’’…+37°20’02’’ 5233,5 3,56

0,32…7,53

V 20:28
17:50…24:00 +37°38’12’’…+43°57’38’’ 7675,8 12,46

3,62…16,97

VI 24:00 +44,2° 8412,4 11,5
2,12…48,3

VII 22:26
24:00…19:36 …+40°35’39’’ 8024,7 3,72

1,27…9,63

VIII 17:14
19:26…15:11

+40°20’34’’…+30°55’33’’ 5621,2 3,23
1,44…7,73

IX 13:12
15:03…11:22 +30°33’49’’…+19°28’54’’ 3140,1 4,15

0,64…7,93

X 09:19
11:15…07:21 +19°05’38’’… +8°12′18″ 1511,9 2,19

0,91…3,54

XI 05:10
07:13…3:03 +7°53′03″…+43′59″ 495,2 –

XII 00:52
02:54…00:57 +34′36″…−37′50″ 116,3 –
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и 1998 годов среднегодовые температуры воздуха в 
районе г. Апатиты были положительными, и имеет-
ся устойчивый тренд их роста на фоне значительных 
межгодовых колебаний (рис. 3). Среднегодовая тем-
пература воздуха в пер. 2 в сравнении с пер. 1 досто-
верно увеличилась на 0,91 °C (р < 0,001). Обращает 
внимание холодный 1998 год и последовавшее затем 
резкое потепление в 2000 году.

Периодами наиболее быстрого роста среднегодовых 
температур были 1985–1989 и 1998–2000 годы. Одна-
ко, если в первом случае затем последовал продолжи-
тельный спад температур до близких к минимуму, то 
во втором – после непродолжительного спада после-
довал продолжительный рост температур. Повыше-
ние температур было неравномерным как в целом за 
1985–2020 годы, так и по отдельным сезонам.

и стоковые течения размывают нижние слои, вплоть 
до образования промоин в местах с сильными течени-
ями. Под действием перепада температур, давления 
снега и зимнего падения уровня воды происходит де-
формация льда, образуются трещины и полыньи. При 
проседании льда на его поверхность выходит озер-
ная вода с образованием снежно-водяной смеси или 
с формированием обширных «подснежных» луж, за-
щищенных сверху снегом (рис. 2 г, ж). Сход снежного 
покрова со льда и его всплытие происходит в конце 
апреля – мае (рис. 2 л, м), вскрытие водоема и полное 
распаление льда – в мае-июне (рис. 2 н-р). Начало и 
завершение этих фаз может значительно изменяться в 
соответствии с климатическими изменениями. 

Анализ метеорологических данных за рассматри-
ваемый период показывает, что за исключением 1985 

Рис. 2. Состояние ледового покрова оз. Имандра в ноябре (а, б), декабре (в, г), январе (д, е), феврале (ж, з), марте (и, к), апреле 
(л, м), мае (н, о), июне (п, р)
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Динамика средне-годовых показателей температуры воздуха на высоте 2 м в районе г.Апатиты за 1985-2020 гг. 
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Рис. 3. Динамика среднегодовых показателей температуры воздуха на высоте 2 м в районе г. Апатиты за 1985–2020 годы
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Динамика средних, максимальных и минимальных за зиму (ноябрь-март) температур воздуха на высоте 2 м в районе г.Апатиты за 
1985-2020 гг. 
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Рис. 4. Динамика средних, максимальных и минимальных за зиму (ноябрь-март) температур воздуха на высоте 2 м в районе 
г. Апатиты за 1985–2020 годы
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1,09 °С (р < 0,0001), в сентябре – на 0,83 °С (р < 0,0001), 
в октябре – на 0,84 °С (р = 0,0002), в ноябре – на 1,42 °С 
(р < 0,0001). Достоверное увеличение было во все ве-
сенне-летние месяцы, за исключением июня.

Наряду с повышением температуры за рассматрива-
емый период происходило повышение средней за год 
облачности (рис. 8). Однако в 1998–2005 годах наблю-
далось резкое снижение как среднегодовых, так и се-
зонных значений этого показателя (рис. 9). В целом за 
период 1985–2020 годов изменения показателей облач-
ности происходили разнонаправлено по сезонам. В ве-
сенний период (март-июнь) наблюдалось снижение об-
лачности, в то время как в летний период она несколько 
увеличилась, снижая количество доступного света. 

С показателями облачности тесно связаны показа-
тели выпавших осадков. Годовое количество осадков 
увеличивалось на протяжении всего рассматриваемо-
го периода (рис. 10). Однако в 2001 году произошло 
резкое снижение количества осадков. При этом тренд 
количества зимних осадков практически не изменил-
ся, хотя количественные показатели демонстриру-
ют большую межгодовую вариабельность, и в 2001–
2004   годах они были низкими (216,3–215,5 мм) (рис. 11).  
В зиму 2010/11 года их количество было минималь-
ным за весь рассматриваемый период – 157,9 мм.

Зима 1997/98 года была наиболее холодной за рас-
сматриваемый период (рис. 4). За ней последовал деся-
тилетний период быстрого зимнего потепления, хотя 
в целом для рассматриваемого периода 1985–2020 го-
дов тренд увеличения средних зимних температур 
выражен слабо. 

Наиболее быстрый рост температур воздуха в ве-
сенний период происходил в 1996–2006 годах (рис. 5).

Вскрытие водоема в рассматриваемый период про-
исходило во второй половине мая, полное таяние 
льда – в первой декаде июня. Средние майские тем-
пературы пер. 2 были достоверно выше на 1,69 °C  
(р < 0,001) (рис. 6), что определяет более раннее вскры-
тие водоема и начало паводка.

Среднемесячные температуры в периоды открытой 
воды (май-сентябрь), за исключением июня, также де-
монстрируют рост, наиболее выраженный в мае и сен-
тябре (рис. 7). Для одиннадцатилетнего промежутка 
1996–2006 годов характерен быстрый рост темпера-
тур в мае и сентябре, для июня-августа этот период 
был более коротким.

Сравнение средних температур за пер. 1 и пер. 2 по-
казывает, что в пер. 2 температуры увеличились: в 
апреле – на 0,97 °С (р < 0,0001), в мае – на 1,7 °С (р < 
0,0001), в июле – на 1,54 °С (р < 0,0001), в августе – на 
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Рис. 5. Динамика и тренды средних, максимальных и минимальных весенних (апрель-май) температур воздуха на высоте 2 м в 
районе г. Апатиты за 1985–2019 и 1996–2016 годы
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4 

 
 
 
 
 
Распределение майских температур воздуха на высоте 2 м за два сравниваемых периода в районе г.Апатиты. 
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Динамика показателя и тренды средней годовой облачности (%) за периоды 1985-2020 гг. и 1998-2005 гг. 
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Рис. 8. Динамика показателя и тренды средней годовой облачности (%) за периоды 1985–2020 и 1998–2005 годов
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Динамика показателя общей облачности (%) в вегетационный период. 
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Динамика суммарного годового количества осадков, выпавших в районе г.Апатиты 
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Динамика суммарного количества осадков, выпавших за период ледостава (ноябрь-апрель). 
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стрируя смещение пиков паводков на май и сокра-
щение продолжительности ледостава. Увеличение 
расходов воды в апреле связано с увеличением коли-
чества оттепелей и/или жидких осадков, что способ-
ствует уменьшению высоты снежного покрова, сни-
жению альбедо и лучшему проникновению света в 
водную толщу.

Показатели облачности отрицательно коррелиро-
вали с показателями ПСС. Суммарная годовая ПСС 
после снижения в 1998 году демонстрировала уверен-
ный рост до 2005 года, после которого вариабельность 
показателя сильно возросла (рис. 14). 

Наиболее выраженный рост ПСС происходил в ве-
сенний период и в сентябре. Летом она в целом снижа-
лась, за исключением периода 1998–2005 годов, ког-
да наблюдалось резкое увеличение. В годовом цикле 
наибольшая ПСС в июне, и она соизмерима или пре-
восходит суммарные показатели за апрель-май. Для 
весеннего периода (март-май), когда происходит быс-
трый рост содержания Chl a от нулевых значений до 
максимальных за год (табл. 1), наблюдался выражен-
ный тренд увеличения ПСС в период с 1998 (мини-
мальные значения) до 2013 года (максимальные зна-
чения) (рис. 15). 

Важным фактором, определяющим интенсивность 
фотосинтеза в подледный период, является высота 
снежного покрова, определяемая сложным комплек-
сом метеоусловий (количество и характер осадков, 
температура, сила и направление ветра, количест-
во и продолжительность оттепелей, выход озерной 
воды на лед и т. д.). Прямые измерения высоты снега 
на поверхности озера не проводились. Поэтому для их 
оценки использовали косвенные показатели: высота 
снежного покрова на территории водосбора, динами-
ка в паводковый период расходов воды в р. Нива (сток 
оз. Имандра) – интегрирующий показатель запасов 
снега на территории ее водосбора и температурного 
режима в этот период. 

Резкое снижение высоты снежного покрова в целом на 
территории водосбора произошло в 2000 году (рис. 12).

Видно, что за рассматриваемый период для апреля 
и мая характерно увеличение расхода воды в р. Нива, 
тогда как в июне – снижение (рис. 13). До 2000 года 
наблюдалось увеличение расхода воды в июне, и этот 
показатель был выше майских, что свидетельствует 
о пике паводка в июне. После 2000 года, как прави-
ло, майские расходы превосходили июньские, демон-
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Динамика суммарной за год продолжительности солнечного сияния (часы) в районе г.Апатиты. 
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Рис. 14. Динамика суммарной за год продолжительности солнечного сияния (часы) в районе г. Апатиты

Н.А. КАШУЛИН, А.К. БЕККЕЛУНД

DOI: 10.24855/biosfera.v14i2.673



110 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера» 2022, т. 14, № 2

R² = 0,5353

R² = 0,5434

0

100

200

300

400

500

600

700

800

900

1000

19
85

19
87

19
89

19
91

19
93

19
95

19
97

19
99

20
01

20
03

20
05

20
07

20
09

20
11

20
13

20
15

20
17

20
19

Пр
од

ол
ж
ит
ел

ьн
ос
ть

 с
ол

не
чн

ог
о 
си
ян

ия
, ч

ас
март-май

июнь-август

1998-2013

1998-2005

1985-2020

1985-2020

1998- 2013

1998-2005

15 

 
 
 
 
 
 

Динамика суммарных за год и вегетационный период (март-октябрь) показателей общей коротковолновой радиации на земной 
поверхности в районе г.Апатиты за 1985-2020 гг. 
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Рис. 16. Динамика суммарных за год и вегетационный период (март-октябрь) показателей общей коротковолновой радиации  
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Солнечная радиация – ключевой компонент те-
плового баланса озера. Рост количества поступа-
ющей солнечной радиации увеличивает среднюю 
температуру воды озера, динамику циркуляции вод 
и определяет режим освещенности. Влияние облач-
ного покрова на температуру озера может быть дву-
направленным и сложным. Облачный покров может 
уменьшить падающую коротковолновую солнечную 
радиацию, но также приводит к увеличению длин-
новолновой (атмосферной) радиации, оказывающей 
влияние на тепловой баланс [72]. Динамика суммар-
ных годовых и сезонных показателей общей (прямой 
и рассеянной) коротковолновой солнечной радиации 
в районе г. Апатиты соответствует изменениям по-
казателей облачности и демонстрирует снижение за 
рассматриваемый период (рис. 16).

Наблюдаются различия динамики, рассеянной и 
прямой коротковолновой радиации, представляющей 
наибольшее значение для фототрофных процессов в 
водной среде (рис. 17). В целом среднегодовые показа-
тели прямой коротковолновой радиации росли и рас-
сеянной уменьшались, что несколько противоречит 
тенденции увеличения среднегодовых показателей 

облачности. Однако это объясняется значительными 
сезонными различиями интенсивности потоков сол-
нечной радиации, практически отсутствующей в пе-
риод полярной ночи. В 1992–2005 годах наблюдался 
быстрый достоверный рост прямой коротковолновой 
радиации. Интенсивность солнечной радиации в ве-
сенний период в основном определяет годовую ди-
намику, и наиболее выраженный рост наблюдался во 
II квартале в период 1985–2020 годов. 

В качестве косвенного показателя поверхностного 
солнечного излучения предлагается использовать ди-
апазон суточных температур (разница между дневной 
максимальной и минимальной температурами), по-
зволяющий разделить влияние солнечного и теплово-
го излучения за счет разделения дневного и ночного 
влияния солнечного потока на температуру [85]. По-
скольку для высоких широт данный показатель мало-
эффективен для периодов полярных дня и ночи, с уче-
том стоящих задач мы рассматриваем его динамику 
только для весеннего периода (рис. 18). Наблюдался 
его достоверный рост в период 1995–2009 годов, что 
подтверждает увеличение освещенности весной в пе-
реходный период.
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Динамика среднегодовых показателей рассеянной и прямой коротковолновой солнечной радиации. 
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Обсуждение
Возможные последствия 

метеорологических факторов
В настоящее время нет убедительных объяснений 

того, почему с начала XXI века происходит регуляр-
ное цветение заполярного оз. Имандра. Сезонные сук-
цессии водорослевых сообществ в водоеме включа-
ют последовательно сменяющие друг друга весенние 
вспышки психрофильных видов (Bacillariophyceae, 
Chrysophyceae) (рис. 19) и массовое развитие НАВ-
видов (Peridiniales, Cyanobacteria) во второй полови-
не лета (рис. 1) [3, 4]. Среди ресурсов, определяющих 
темпы роста численности фототрофных продуцентов, 
особое место занимают питательные вещества, свет и 
температура. С учетом того, что превышение крити-
ческих нагрузок основных биогенов в водах оз. Иман-
дра наблюдается со второй половины ХХ века, и это 
не сопровождалось НАВ до 2000-х годов [5, 10, 13], 
наиболее вероятно, что триггерным фактором этого 
явления стали климатические изменения, произошед-
шие на границе веков. Вместе с тем, понимание воз-
действий изменений климата на структуру сообществ 
все еще очень ограничено [61]. 

Климат Мурманской области подвержен многолет-
ним колебаниям [16]. Причиной их являются цикли-
ческие изменения активности Солнца – интенсивно-
сти и спектрального состава поступающей от него 
радиации. Они определяют изменения в атмосфер-
ной циркуляции – важнейшем факторе формирования 
климата и его многолетней изменчивости [23]. Поми-
мо циклических региональных изменений Арктику 
затрагивают и глобальные процессы. Отмечается, что 
нагрев Арктики опережает среднемировые показате-
ли. При этом северные водоемы на фоне уменьшения 
облачности и повышения летней температуры возду-
ха и коротковолновой радиации демонстрируют на-
ибольшие темпы прогрева в летний период (0,72 °C 
за 10 лет), а период ледостава становится более ко-
ротким [29, 60, 72]. Например, сокращение периода 
ледостава, обусловленное повышением средней тем-
пературы воздуха, регистрируется в северной части 
Швеции [84]. 

Глобальное увеличение поверхностного солнечно-
го излучения происходит с середины 1980-х годов со 
скоростью 2,0 Вт/(м2 за 10 лет) («глобальное повыше-
ние яркости»). Более сильное увеличение, порядка  
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6 Вт/(м2 за 10 лет), происходило в период 1992–
2002 годов. В Северной Европе с 1983 по 2003 год 
этот показатель увеличился на 4,4% и был наиболь-
шим в весенние и летние сезоны [17, 23, 85]. Изме-
нения яркости подтверждаются не только прямыми 
измерениям поверхностной солнечной радиации, но 
и связанными величинами (дневной температурный 
диапазон, ПСС). Для Кольского региона анализ ряда 
метеорологических параметров за период 1985–2020 
годов показывает рост их значений, что соответствует 
глобальным и арктическим трендам климатических 
изменений.

Рассматриваемый нами период приходится на ци-
клы 22–24 солнечной активности, и пики 23-го ци-
кла были в 2000–2003 годах (SWP Center, https://www.
swpc.noaa.gov/products/solar-cycle-progression). Повы-
шенная солнечная активность в начале 2000-х годов 
и обусловленные этим изменения ряда метеорологи-
ческих факторов, рассматриваемых ниже, могли по-
служить триггером, запустившим циклические про-
цессы цветения оз. Имандра. Так, была показана связь 
между циклическими весенними цветениями оз. Бай-
кал и 11-летними циклами солнечной активности [24]. 

Считается, что глобальные изменения не обязательно 
должны быть большими по величине, чтобы иметь 
значимое влияние на пресноводные экосистемы. Даже 
незначительные изменения температуры озера нели-
нейно прямо или косвенно влияют на ключевые фи-
зические, химические и биологические процессы [4, 
17, 29]. При этом сообщества фитопланктона быстрее 
других реагируют на новые условия окружающей сре-
ды из-за их быстрых темпов роста и коротких жизнен-
ных циклов [36]. 

Как и в целом для Арктики, для центральной части 
Мурманской области характерны выраженные сезон-
ные изменения полуденной высоты солнца от 0–0,5° 
в период зимнего и до 42,5–44,5° в период летнего 
солнце стояний, что определяет максимально-возмож-
ную продолжительность дня от 0 (в период полярной 
ночи) до 24 часов (период полярного дня). Колеба-
ния полуденной высоты солнца и продолжительно-
сти дневного радиационного облучения вызывают 
большие внутригодовые колебания максимально воз-
можной суммарной солнечной радиации от 75,03 вт/
(м2 ∙ сутки) в декабре до 8334,83 вт/(м2 ∙ сутки) в июне 
[16]. При этом фактические месячные величины сум-

Рис. 19. Весеннее цветение диатомовых водорослей в оз. Имандра. Толща воды окрашена в бурый цвет, на поверхности – 
пленка пыльцы ивы
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марной радиации, при наличии большой облачности, 
меняются в еще больших пределах. В центральной ча-
сти Мурманской области наиболее быстрые и значи-
мые климатические изменения происходили в период 
1995–2005 годов [54]. За рассматриваемый период в 
районе оз. Имандра произошло достоверное увеличе-
ние температуры воздуха – как среднегодовых, так и 
сезонных значений. 

Но скорее всего начало цветения водоема обуслов-
лено не прямо увеличением температуры, а сопро-
вождающим его изменением светового режима. Со-
кращение периода ледостава, снижение количества 
зимних осадков и выраженное весеннее потепление в 
сочетании с увеличением ПСС и прямой коротковол-
новой солнечной радиации приводят к увеличению 
потока фотосинтетически активной радиации (ФАР) 
в водоем, прежде всего в весенний период. 

В последнее время появляется все больше доказа-
тельств этой гипотезы. Полагают, что в озерах регио-
нов с выраженными сезонными изменениями условий 
рост фитопланктона зимой лимитируется светом, а не 
температурой. Температура воды играет косвенную 
роль в инициировании цветения, изменяя снежно-ле-
довый режим и увеличивая воздействие света. Клас-
сическая модель сезонной сукцессии планктона PEG 
(Plankton Ecology Group) и ее современные модифи-
кации в условиях Арктики показывают, что из числа 
физических факторов, являющихся триггерами весен-
него цветения фитопланктона, ведущую роль играет 
освещенность [75, 76]. Экспериментальные исследо-
вания также показывают, что температура воды мало 
влияет на начальный наклон кривых зависимости ро-
ста и фотосинтеза от света у водорослей в условиях 
низкой освещенности, потому что их определяют фо-
тохимические, а не ферментативные процессы [48]. 
Поэтому, хотя физиология водорослей и зависит от 
температуры воды, в озерах, покрывающихся льдом, 
именно свет обычно является основным фактором, ре-
гулирующий рост фитопланктона. При этом климат и 
структура пищевой сети влияют на сроки, силу и про-
должительность пиков цветения и фазы чистой воды. 
Показано, что температура воды влияет лишь на на-
чало роста пресноводного фитопланктона, в то время 
как на величину пиков влияет интенсивность света 
[55]. Она в значительной степени определяет физиче-
ские, химические и биологические реакции, включая 
модуляцию роста, развития и воспроизводства план-
ктонных организмов. Солнечное излучение обеспе-
чивает процессы фотосинтеза (ФАР) или оказывает 
негативное воздействие (УФ-излучение), определяет 
эвфотическую глубину озера, влияет на термическую 
стратификацию [55, 59, 77, 86, 89]. В арктических озе-
рах круглогодично сохраняется довольно узкий диа-
пазон положительных температур воды, и доминиру-
ют психрофильные виды. Поэтому на интенсивность 

продукционных процессов из физических факторов 
наибольшее влияние оказывает коротковолновое сол-
нечное излучение, проникающее в фотический слой. 
Экстремальные сезонные изменения доступности 
света, наблюдаемые в высоких широтах, являются до-
минирующим фактором контроля над экосистемами 
Арктики. Абсолютные и относительные изменения 
нисходящей освещенности считают универсальным 
триггером для многих видов активности планктона 
арктических водоемов [21]. 

Поток ФАР определяется как глобальными фак-
торами (циклы солнечной активности), так и регио-
нальными (сезонная динамика ПСС, высота солнца 
над горизонтом, облачности, ледового и снежного 
режимов, продолжительностью периода открытой 
воды, прозрачности воды и атмосферного воздуха и 
т. д.) [66, 80]. Водный столб и лед действуют как филь-
тры, определяя оптические режимы для первичных 
и вторичных продуцентов [21, 37, 40, 52, 75]. Было 
показано, что интенсивность и сроки цветения под-
ледного фитопланктона контролируются ледяным и 
снежным покровами [51]. Они, помимо регулирова-
ния доступности света ими, играют важную роль в 
стратификации водной толщи, определяя удержание 
фитопланктона во взвешенном состоянии и ограни-
чивая обмен питательными веществами, кислородом 
и другими газами между слоями воды. Небольшие 
различия в температуре воды и погодных услови-
ях между последовательными годами могут вызвать 
значительные колебания гидродинамических усло-
вий и в динамике фитопланктона [41, 69]. Наш ана-
лиз показывает как увеличение солнечной радиации, 
так и снижение значимости «фильтров»: облачности, 
продолжительности периода ледостава, уменьшение 
снежного покрова оз. Имандра. Аналогичные изме-
нения (малоснежные зимы, сокращение периода ле-
достава, частые оттепели) были зафиксированы для 
субарктических шведских озер. Причем потепления, 
наблюдаемые в ХХ веке, не вызывали подобных эф-
фектов [28], но предсказывались на основании моде-
лирования [32, 58]. 

В середине зимы при низком солнце снежный по-
кров отражает большую часть солнечной радиации, 
и первичная продукция фитопланктона ограничена 
(рис. 2 в-е). В этот период фотосинтез в Имандре пра-
ктически отсутствует. Уменьшение интенсивности 
процессов денитрификации и поглощения биогенных 
соединений продуцентами в сочетании с усилением 
минерализации органики в аноксических подлед-
ных условиях ведут к увеличению концентрации их 
минеральных форм в воде. Восстановление высоких 
уровней содержания питательных веществ в холод-
ное время года за счет внешнего и внутреннего посту-
плений показано и в других озерах [83]. Накопление 
доступных форм биогенов в зимний период обуслов-
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ливает массовое весеннее цветение психрофильных 
видов при усилении освещенности, за которым сле-
дует интенсивный нисходящий экспорт питательных 
веществ за счет седиментации биомассы. По мере уве-
личения ФАР фитопланктон начинает расти задол-
го до начала распаления льда. Рост содержания Chl a
в водах Имандры начинается в марте, с превышени-
ем 10 часов длительностью дня, хотя озеро покрыто 
льдом и снегом максимальной толщины (рис. 2 и, к). 
В апреле после схода снега со льда (рис. 2 л, м) содер-
жания Chl a в Имандре могут превосходить июльские 
и августовские показатели, несмотря на различия в 
температуре воды. Начинающиеся еще в подледный 
период весенние вспышки фитопланктона Имандры, 
демонстрирующие при этом максимальную за годо-
вой цикл биомассу, обусловливают последующие из-
менения содержания и соотношений форм биогенных 
элементов, что определяет направленность последую-
щих этапов сезонных сукцессий планктонных сооб-
ществ. Аналогичная динамика содержания биоген-
ных элементов в верхнем слое воды с максимумами 
в декабре-феврале и кратным снижением в периоды 
подледного цветения характерна для оз. Байкал [25]. 
Цветение фитопланктона в оз. Байкал носит сезон-
ный характер, начинаясь с подледного периода (март-
апрель) и продолжаясь до июня [39]. 

Подледный фитопланктон хорошо приспособлен к 
низкой освещенности, низким температурам и под-
ледному циркуляционному режиму вод. Увеличива-
ющиеся солнечное излучение, температура воздуха, 
продолжительность и интенсивность оттепелей, со-
провождающиеся выходом озерной воды на поверх-
ность льда через трещины, меняют светопроницае-
мость льда. По мере таяния и уменьшения толщины 
снега и льда происходят изменения их плотности, 
текстуры и структуры (рис. 2 л-п). Показано, что 
проникновение солнечной радиации способствует 
возникновению сложных моделей конвекции подо 
льдом, удерживающей мелкоклеточные организмы 
и питательные вещества во взвешенном состоянии в 
фотической зоне [88]. После стаивания с поверхно-
сти льда снежного покрова увеличивается подледная 
освещенность, растут температура воды и глубина 
конвективно-перемешанного слоя, что интенсифи-
цирует фотосинтез микроводорослей. В зависимо-
сти от характеристик снега лед может обеспечивать 
передачу до 95% ФАР, подпитывая зимнее цветение 
водорослей, которое конкурирует с летним. По мере 
снижения альбедо от 0,9 до 0,2 прозрачность льда из-
меняется в широком диапазоне от 0,1 до 0,6. При этом 
поток солнечной радиации на нижней границе льда 
изменяется от 50 Вт ∙ м–2 до 200 Вт ∙ м–2 [38, 52]. Лед 
сам может стать потенциально обширной сезонной 
средой обитания, на которой могут расти водоросли. 
В слое воды и снега на поверхности льда формируют-

ся богатые и продуктивные сообщества автотрофных 
и гетеротрофных организмов [22, 38, 41, 52, 64, 69, 
88]. Прикрепленные ко льду водоросли обеспечивают 
сложную среду обитания и ресурсы для сообщества 
связанных микроскопических потребителей, которые 
передают энергию более крупным потребителям [42]. 
Так в Байкале обнаружена богатая криофильная ледя-
ная флора и фауна. Всего за 2–3 недели весной рост 
водорослей в порах льда составлял примерно треть 
годовой первичной продуктивности [56]. Эксперимен-
ты с симпагическими сообществами озера Сен-Пьер 
продемонстрировали их способность к быстрому ро-
сту и сильную устойчивость к повышению темпера-
туры [26, 37, 47]. 

В период ледостава световые условия могут быть 
благоприятными для цветения фитопланктона в от-
носительно узком слое воды. Однако это обеспечива-
ет условия для быстрого начала массового весеннего 
цветения при улучшении условий освещения и после 
таяния льда. Показано, что при отсутствии слоев сне-
га на льду фитопланктон может получать достаточно 
света для развития биомассы, соответствующей сезо-
ну открытой воды [26, 56, 88]. Результаты исследова-
ний финских озер показали, что за несколько недель 
до ледохода биомасса фитопланктона увеличивалась 
на два или три порядка, достигая или превышая лет-
нюю биомассу [68, 88]. Симпагические водоросли, 
размножающиеся во льду или тесно с ним связанные, 
действуют как инокулят, повышающий первичную 
продуктивность фитопланктона во время вскрытия 
льда, и определяют направленность и интенсивность 
потоков материи и энергии в озерных и речных сис-
темах [26, 37, 47].

Важным последствием климатических изменений 
являются изменения циркуляции вод. В отличие от 
гиполимнетической, температура поверхностных вод 
демонстрирует быструю и непосредственную реак-
цию на климатическое воздействие, что оказывает 
значительное влияние на процессы перемешивания 
вод. Изменения свойств перемешивания вод в водо-
еме и глубины перемешивания могут иметь серьез-
ные последствия для поступления питательных ве-
ществ в фотические горизонты и тем самым влиять 
на первичную продукцию и всю динамику пищевых 
сетей. Глубина перемешивания оказывает сильное 
влияние на экологию озера и качество воды. Умень-
шение глубокого перемешивания вод повышает глу-
боководную аноксию, изменяя направленность гео-
химических процессов и ухудшая условия для биоты. 
В бескислородных условиях из отложений высвобо-
ждаются растворимый реактивный фосфор и аммо-
нийный азот. В поверхностных слоях стратификация 
ухудшает поступление биогенов из нижних слоев, а 
интенсификация продукционных процессов вызывает 
их недостаток. Глубокое перемешивание выносит до-

Н.А. КАШУЛИН, А.К. БЕККЕЛУНД

DOI: 10.24855/biosfera.v14i2.673



116 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера» 2022, т. 14, № 2

ступный азот и фосфор на поверхность, где они спо-
собствуют росту водорослей. Динамика перемеши-
вания озер зависит от режимов нагрева, охлаждения, 
ветрового перемешивания и циркуляции вод. Сопро-
тивление перемешиванию поперек термоклина за-
метно возрастает даже при градиентах температуры 
всего в несколько градусов. В свою очередь каждый 
из этих процессов сильно зависит от региональной и 
глобальной климатической изменчивости [67].

Биотические факторы, 
определяющие сезонные сукцессии 

водорослевых сообществ
Весеннее цветение диатомовых водорослей хорошо 

известно для эвтрофных озер умеренного пояса (рис. 
19). Типичной является схема сезонной сукцессии 
планктона с весенним цветением диатомовых водо-
рослей, за которым следует летнее цветение циано-
бактерий [48]. Например, в оз. Эри темпы роста фи-
топланктона зимой могут быть такими же, как летом, 
и зимние ледовые условия определяют биомассу и со-
став фитопланктона в последующий сезон, свободный 
ото льда [41]. Озеро Вашингтон имеет очень устойчи-
вое и выраженное ежегодное весеннее цветение диа-
томовых водорослей, которое происходит с марта по 
май. Во время этого цветения эпилимнетический Chl 
a в три раза выше, чем в течение летних месяцев, и 
сообщество фитопланктона сильно влияет на сезон-
ную изменчивость содержания минеральных форм 
кремния, азота и фосфора, растворенного органиче-
ского вещества, pH и прозрачности воды [18]. В не-
мецких горных водохранилищах биомасса фитоплан-
ктона достигает годового максимума весной и почти 
полностью состоит из диатомовых водорослей [44].  
В шведском озере Эркен заметный пик продуктивно-
сти фитопланктона регулярно наблюдается в период 
ледостава. Доступность лучистой энергии – ключевой 
фактор для «взрыва» фитопланктона. Через две неде-
ли после схода льда биомасса, продуктивность и отно-
сительная эффективность фотосинтеза (поглощение 
углерода на единицу биомассы и единицу радиации) 
фитопланктона резко снижаются [34, 65]. 

Массовое развитие диатомовых водорослей зи-
мой, наблюдаемое во многих покрытых льдом озе-
рах, связывают с высокой эффективностью их фото-
синтеза и специфическими подледными условиями, 
которые создаются стабильным водным столбом и 
обратной стратификацией. При этом свет считает-
ся единственным лимитирующим фактором зимой 
и ранней весной [76]. Свет в стратифицированных 
подледных условиях служит триггером, обеспечива-
ющим рост фитопланктона при достаточно высоких 
уровнях питательных веществ и в отсутствие значи-
тельного количества растительноядных (гетеротроф-
ные протисты, зоопланктон). Последствия измене-

ний зимней динамики озерных экосистем вследствие 
зимних вспышек диатомовых включают изменения 
круговорота питательных веществ, направленности 
и интенсивности сезонных сукцессий планктонных 
сообществ, в том числе нарушения трофических вза-
имодействий между зоопланктоном и фитопланкто-
ном и фенологические несоответствия [48]. Большая 
весенняя биомасса водорослей определяет ограниче-
ния доступности питательных веществ в начале лета, 
перераспределение их форм и накопление в биоте [61, 
80]. Происходит уменьшение ресурсов, необходимых 
для фотосинтеза. После вскрытия, при достаточном 
количестве света и максимальных количествах био
массы фитопланктона в стратифицированном по-
верхностном слое происходит истощение запасов не-
органических питательных веществ, увеличение их 
органических форм и изменение режима освещенно-
сти из-за снижения прозрачности [5].

Сезонная сукцессия от весенних сообществ диа-
томовых водорослей к летним сообществам циано-
бактерий или динофлагеллят – хорошо известная 
закономерность. Она давно признана во всем мире 
и связывается с истощением запасов минеральных 
форм Si, P, N и интенсивной седиментацией крупных 
диатомей при летней стратификации.

Появляющиеся в конце весны растительноядные, 
паразитирующие и патогенные микроорганизмы в 
сочетании с изменениями содержания питательных 
веществ и усиливающейся седиментацией диатомо-
вых водорослей, обычно рассматриваются как тер-
минаторы весеннего цветения [48]. В начальных фа-
зах сезонных сукцессий, в отличие от лета, скорости 
роста у зоопланктона обычно ниже, чем у фитоплан-
ктона, и зоопланктон в весенний период не оказывает 
давления выпаса. После установления стратификации 
водной массы диатомовые водоросли в основном осе-
дают из эпилимниона. Эти факторы определяют пре-
вышение биомассы фитопланктона в конце зимы над 
летней [68]. По мере прогрева воды выпас зооплан-
ктона становится важным фактором, определяющим 
динамику сукцессий фитопланктонных сообществ. 
Фенологические изменения и связанные с ними тро-
фические несоответствия могут влиять на рост и раз-
множение фитопланктона и зоопланктона и в конеч-
ном счете изменять состав сообщества и функции 
экосистемы. Так, показано, что изменение структу-
ры пищевой цепи определяет динамику фазы чистой 
воды – периода заметного снижения биомассы водо-
рослей в конце весны, вызванного пастбищной актив-
ностью крупных растительноядных, начало которой 
зависит от изменение климатических условий [55]. 

В ходе сезонной сукцессии видовой состав сооб-
ществ фитопланктона изменяется в зависимости от 
градиента питательных веществ, доступности света 
и пресса выпаса. Доминирование гетероцистных ци-
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анобактерий обусловлено истощением N и, в частно-
сти, низким соотношением N:P. Таксон-специфиче-
ский анализ выявил практически противоположные 
реакции роста диатомовых водорослей и цианобак-
терий на факторы окружающей среды [35]. PEG пред-
сказывает переход от мелких съедобных водорослей 
весной к более крупным несъедобным водорослям 
летом в ответ на усиление пастбищного давления со 
стороны зоопланктона. Съедобность и устойчивость 
отдельных видов водорослей для растительноядных 
являются видоспецифическими. Высокий пресс ве-
слоногих ракообразных летом может спровоцировать 
увеличение числа видов водорослей, для них несъе-
добных. Так для оз. Мендота (штат Висконсин) было 
показано, что относительная сила двух факторов –
выпас зоопланктона и лимитирование питательных 
веществ – заметно варьировала в течение сезонной 
сукцессии фитопланктона и определялась не только 
сезонными изменениями в структуре сообщества зоо-
планктона и доступности питательных веществ, но и 
изменениями в структуре сообщества фитопланкто-
на, которые привели к изменениям его съедобности 
для зоопланктона [79]. Весеннее цветение диатомо-
вых водорослей и мелких жгутиконосцев оз. Мендо-
та было очень уязвимо для выпаса циклопоидных ве-
слоногих ракообразных и дафний. Увеличение выпаса 
зоо планктона приводило к низкой биомассе фито-
планктона (период чистой воды) и изменению струк-
туры сообщества фитопланктона, в котором получали 
преобладание колониальные зеленые водоросли – так-
соны, уязвимые для выпаса дафний, но не другого зо-
опланктона. После периода чистой воды в сообществе 
летнего фитопланктона преобладали сине-зеленые и 
динофлагелляты Ceratium. При этом эффект выпаса 
зоопланктона был низким, но лимитирование пита-
тельных веществ стало серьезным фактором, опре-
деляющим численность и видовой состав фитоплан-
ктона. Уменьшение воздействия выпаса летом было 
результатом преобладания таксонов фитопланктона, 
устойчивых к выпасу.

Полагают, что закономерности сукцессии планктон-
ных сообществ в основном определяются компро-
миссом между мелкоклеточными быстрорастущими 
видами, которые могут усваивать существующие ре-
сурсы в разумно короткие сроки (r-стратеги), и круп-
ноклеточными видами с более сложными и эффек-
тивными механизмами использования дефицитных 
минеральных питательных веществ или потреблени-
ем ранее не использовавшихся пулов питательных ве-
ществ (K-стратеги). Показано, что, поедая бактерии, 
миксотрофные виды способны использовать допол-
нительные источники фосфора, недоступные для об-
лигатного автотрофного фитопланктона. При этом 
сезонное развитие функциональных характеристик 
отражает давление окружающей среды. Например, 

сродство к фосфату и миксотрофия достигают пика во 
время ограничения по фосфору летом, в то время как 
максимальная скорость роста и сродство к свету были 
высокими в сезон смешивания, когда свет ограничен, 
но питательные вещества доступны [82, 83]. Экоси-
стемы демонстрируют способность компенсировать 
изменения в доступности ресурсов за счет изменений 
в составе сообщества фитопланктона и функциональ-
ных стратегиях. Увеличение миксотрофии и способ-
ность делать бактериальный фосфор доступным для 
фитопланктона становятся основными факторами, 
позволяющими сообществу фитопланктона адапти-
роваться к более низким уровням питательных ве-
ществ без потери общей биомассы [82].

Важность микробной пищевой сети (основанной 
бактериями, нанофитопланктоном и несколькими 
трофическими уровнями гетеротрофных протист) в 
сезонной сукцессии планктона не вызывает сомне-
ний. Гетеротрофные протисты (гетеротрофные нано- 
и микропланктон, динофлагелляты, инфузории) яв-
ляются многочисленной и богатой видами, наиболее 
распространенной группой зоопланктона. Возникаю-
щая в результате сложных трофических взаимодейст-
вий между ними высокопродуктивная микробная сеть 
вносит существенный вклад в оборот планктонного 
углерода и питательных веществ и их передачу более 
крупным потребителям. Гетеротрофные нанофлагел-
латы часто являются наиболее важными бактериояд-
ными в водных системах и получают большую часть 
своей энергии от продукции бактерий, и их сезонное 
развитие связано с развитием бактерий [75]. По оцен-
кам, более 50% первичной продукции проходит через 
микробный цикл во время интенсивного весеннего 
цветения фитопланктона в Боденском озере. В сред-
нем за весенний период цветения Cбактерий составляли 
21% от Cфитопланктона [81]. Спектр форм питания крупных 
протист, с преобладанием инфузорий и/или гетеро-
трофных динофлагеллят, включает бактериоядные, 
растительноядные, плотоядные и миксотрофные фор-
мы. Часто преобладают преимущественно раститель-
ноядные формы ввиду того, что производство фито-
планктона является основным источником энергии в 
открытых водоемах. Во время годового цикла в во-
доемах умеренного климата эти гетеротрофные про-
тисты быстро реагируют на начало цветения фито-
планктона даже при низких температурах, пока их не 
подавляет мезозоопланктон. Впоследствии развива-
ются разнообразные летние сообщества, в которых 
также часто доминируют инфузории с различными 
способами питания или динофлагелляты [75].

Разные таксоны фитопланктона дают разные, гене-
тически обусловленные реакции на изменения свето-
вого и температурного режимов, что определяет изме-
нения видового состава и относительной численности 
при потеплении [2, 8, 46]. Увеличение температур воды 
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Имандры в начале лета не приводит к увеличению био-
массы фитопланктона, а в сочетание с изменением ги-
дрохимического режима вызывает изменение видово-
го состава фитопланктона с доминированием видов, 
формирующих НАВ. При увеличении светового ре-
жима и прогрева воды до +(15–16) °С создаются усло-
вия, благоприятные для развития миксо- и диазотроф-
ных НАВ-видов, но подавляющие чистых фототрофов. 
НАВ-виды способны более эффективно использовать 
доступные ресурсы (свет, питательные вещества), ре-
гулировать плавучесть, противостоять возрастающе-
му давлению выпаса (крупные и колониальные формы, 
токсины) и воздействию УФ-излучения.

Ключом к экологическому успеху цианобактерий 
является их способность преодолевать неблагопри-
ятные условия. Летнее НАВ сопровождается седи-
ментацией стадий покоя цианобактерий. Отряды 
цианобактерий используют разные стратегии для со-
хранения в донных отложениях, включая образование 
специализированных спороподобных клеток (акине-
тов) в отрядах Nostocales и Stigonematales (например, 
планктонные роды Anabaena и Aphanizomenon) и 
«спящих» колоний в отряде Chroococcales (колони-
альный Chroococcalean, Microcystis). Их образование 
происходит в толще воды и запускается условиями, 
неблагоприятными для роста вегетативных клеток 
(температура, интенсивность света, концентрация 
питательных веществ), обычно имеющими сезонный 
характер и возникающими в конце лета или осенью 
[30]. Акинеты метаболически активны, скорость фо-
тосинтеза у них ниже, а дыхания выше, чем в вегета-
тивных клетках [49]. Исследование жизнеспособности 
и потенциала прорастания цианобактерий показыва-
ет способность интактных акинет к делению клеток 
даже после 1800 лет пребывания в донных отложени-
ях, и деградация акинетов не увеличивается со вре-
менем, проведенным в осадке. Эта исключительная 
клеточная устойчивость в сочетании с долгосрочны-
ми эвтрофными условиями в озере может быть при-
чиной пролиферации цианобактерий [50]. Они пребы-
вают в донных отложениях, пока улучшение водных 
условий не приводит к ре-инвазии в водную толщу.  
У Nostocales ре-инвазии в водяную толщу предше-
ствует процесс прорастания акинеты, который ге-
нерирует молодые плавучие трихомы. В отсутствие 
связанного азота акинеты формируют гетероцисты –  
дифференцированные клетки, осуществляющие 
азотфиксацию.

Прорастание акинет специфично для каждого вида. 
Наиболее важными параметрами окружающей среды, 
независимо от видов цианобактерий, способствующи-
ми прорастанию, являются квота внутреннего азота, 
перемешивание донных отложений, повышение тем-
пературы и интенсивности света. Поскольку благо-
приятные условия для прорастания неоднородны по 

всему озеру, прорастание акинет не происходит одно
временно. Мелководные участки наиболее благопри-
ятны для их прорастания. Однако оно наблюдалось 
и на глубинах более чем на 9 м ниже эвфотической 
зоны. Сочетание видоспецифичных особенностей и 
гетерогенность внутриводоемных условий определя-
ет не синхронное прорастание акинет в озере для ви-
дов, что позволяет им сдвинуть время прорастания и 
определяет видовые стратегии колонизации водной 
толщи, позволяющие избегать конкуренции между 
видами и оптимизировать этот процесс [49, 50].

Концептуальная модель 
возникновения и поддержания 

регулярных НАВ в озере Имандра
В последнее время для понимания и объяснений 

динамики сообществ в ответ на экологические гра-
диенты используются подходы, основанные на эко-
логических признаках и функциях, что обеспечивает 
переход концептуальных моделей к экосистемному 
уровню и позволяет отслеживать долгосрочные тен-
денции сообщества с функциональной точки зрения, 
например, изучать реакции на эвтрофикацию или из-
менение климата [82]. Наши результаты и обобще-
ние доступных исследований позволяют предложить 
функциональный паттерн концептуальной модели за-
пуска и поддержания регулярных НАВ в крупном ар-
ктическом эвтрофном озере Имандра. 

• Интенсивное загрязнение оз. Имандра с середи-
ны прошлого века сточными водами горно-перераба-
тывающих, коммунальных и сельскохозяйственных 
предприятий привело к эвтрофированию водоема и 
накоплению в компонентах его экосистемы (донные 
отложения, вода, биота) значительных количеств тя-
желых металлов, органического вещества и биоген-
ных соединений. С 2000-х годов наблюдается сниже-
ние нагрузки на водоем тяжелых металлов (снижение 
токсичности вод) при сохранении нагрузки биоген-
нов, что создает благоприятные условия для развития 
фитопланктона.

• На начало XXI века пришлись пиковые значения 
солнечной активности 23-го цикла, обусловившие 
больший поток солнечной радиации на фоне «гло-
бального повышения яркости» и быстрых климати-
ческих изменений в Арктике. 

• В этот период в районе Имандры наблюдались вы-
раженные тренды изменений метеорологических па-
раметров: 

– рост среднегодовых и сезонных температур, ПСС, 
коротковолнового солнечного излучения;

– снижение количества зимних осадков, облачно-
сти (прежде всего в весенний период), более ранние 
весенние паводки.

• Следствием этого стало снижение значимости 
«зимних светофильтров» за счет сокращения перио-
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тового режима и прогрева воды во второй половине 
лета до +(15–16) °С и выше. Массовая гибель рыбы 
наблюдается при температурах выше +18 °С. Темпера-
турный фактор для психрофильных видов сдвигается 
в зону пессимума, наравне с фактором доступности 
питательных веществ. НАВ поддерживается видами, 
способными более эффективно использовать доступ-
ные ресурсы (свет, питательные вещества), противо-
стоять возрастающему давлению выпаса (крупные и 
колониальные формы, токсины) и воздействию УФ-
излучения. НАВ может продолжаться до конца сен-
тября при температурах воды >10 °С.

• При развитии НАВ прерывается передача энер-
гии на более высокие трофические уровни. Возра-
стает роль микробной петли. Укорочение биогеохи-
мических циклов биогенных элементов в водоеме и 
интенсификация их ремобилизации из донных отло-
жений в условиях аноксии и роста накапливающегося 
органического вещества способствуют самоподдер-
жанию цветения Имандры по принципу положитель-
ных обратных связей, упрощению пищевых сетей и 
нарушению структурно-функциональной организа-
ции экосистемы арктического водоема, не адаптиро-
ванной к НАВ.

• Возросшая численность НАВ-видов обеспечива-
ет формирование критической массы их покоящих-
ся стадий, способных длительно переносить «небла-
гоприятные» для НАВ условия (температура, свет) 
и обеспечивающие взрывной рост численности при 
«благоприятных» условиях. Создается постоянная 
внутренняя нагрузка вредоносными видами, эво-
люционно приспособленными к выживанию в экс-
тремальных условиях и использованию различных 
источников питания.

• Процесс регулярных НАВ в оз. Имандра после 
их запуска сочетанием климатических и гидрохими-
ческих факторов в начале XXI века не может быть 
остановлен экосистемными механизмами гомеостаза 
вследствие того, что в арктических водоемах нет как 
биотических механизмов регулирования численности 
вредоносных водорослей, так и адаптаций других сте-
нобионтных групп гидробионтов (беспозвоночные, 
рыбы) к НАВ-индуцированным изменениям струк-
турно-функциональной организации экосистемы. Это 
ведет к замене длинноцикловых стенобионтных видов 
на короткоцикловые эврибионты, что также способст-
вует ускорению рециркуляции биогенов и поддержа-
нию годовых циклов цветения. Для зоопланктонных 
сообществ наиболее вероятна перестройка с домини-
рованием видов, адаптировавшихся к более низким 
температурам и использующих ресурсы фаз весен-
него цветения и чистой воды, а также хищных видов 
в летний период, использующих ресурсы микробной 
сети, численность которых будет определяться устой-
чивостью к воздействию цианотоксинов.

дов ледостава и покрытия льда снегом. Эти факторы 
обусловили повышение доступной ФАР для экосис-
темы оз. Имандра.

• Уменьшение поглощения соединений кремния, 
азота и фосфора продуцентами и снижение интенсив-
ности процессов денитрификации в ледовый период 
в сочетании с поступлением минеральных форм био-
генов как из автохтонных (минерализация органики 
в аноксических условиях), так и аллохтонных источ-
ников (различные виды загрязнения) ведут к увеличе-
нию их концентрации в воде в зимний период.

• Увеличение доступной ФАР в весенний период, в 
условиях избытка питания и снижения токсичности 
вод, запустило зимне-весеннее цветение симпагиче-
ских и психрофильных видов, начинающееся в мар-
те-апреле и результирующее в период таянья льда в 
максимальные за годичный цикл биомассы фитоплан-
ктона. Весеннее цветение радикально меняет коли-
чество и соотношение форм биогенных элементов в 
воде. Снижается уровень минеральных форм биоге-
нов, доступных для облигатных фитотрофов, в фо-
тическом слое.

• Наблюдаемая сезонная сукцессия фитопланк-
тон ных сообществ с весенним цветением Bacillario-
phyceae и Chrysophyceae, сменяющиеся летним цве-
тением Peridiniales и Cyanobacteria, определяется 
градиентами питательных веществ, доступности 
света и пресса выпаса. Следом за вспышкой весен-
него фитопланктона следует увеличение численно-
сти растительноядных (гетеротрофные протисты, 
зоопланк тон). В первой половине лета усиление прес-
са выпаса в сочетании с седиментацией диатомовых и 
стратификацией водных масс, препятствующей обо-
гащению поверхностного слоя биогеннами, создают 
условия, снижающие численность облигатных фо-
тотрофов, но благоприятные для развития миксо- и 
диазотрофных НАВ-видов, имеющих сложные и эф-
фективные механизмы использования дефицитных 
питательных веществ.

• Высокая биомасса фитопланктона во время весен-
него цветения формирует высокопродуктивную ми-
кробную сеть, вносящую существенный вклад в обо-
рот планктонного углерода и питательных веществ 
и обусловливающую увеличение миксотрофии, что 
позволяет фитопланктонному сообществу адапти-
роваться к низким уровням минеральных форм био-
генных веществ, используя бактериальный фосфор. 
Помимо нано- и пикопланктона, увеличивается ко-
личество растворенного органического вещества (на-
пример мочевины), доступного миксотрофам, в том 
числе цианобактериям. Диазотрофия цианобактерий –
еще один путь компенсации возникающего дефици-
та азота.

• Благоприятные условия для развития диазо- и 
миксотрофных видов создаются при увеличении све-
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является важнейшим процессом, приводящим к каче-
ственным и количественным изменениям содержания 
биогенных элементов, определяющим направленность 
сукцессии в последующий летний период [5, 46].

Снижение содержания минеральных форм биоген-
ных соединений, стратификация водных масс, седи-
ментация диатомовых, возрастающий пресс зооплан-
ктона приводят к снижению численности облигатных 
автотрофов, и создаются благоприятные условия для 
миксотрофных видов НАВ. Их покоящиеся на дне 
стадии при переходе в водную толщу выносят допол-
нительное количество биогенов, что в сочетании со 
способностями к диазотрофии и использованию раз-
личных форм углерода (миксотрофия), а также с эво-
люционно сформированными механизмами защиты 
от выпаса и регулирования плавучести, позволяют им 
эффективно захватывать фотический слой и доступ-
ную световую энергию.

Наиболее благоприятные условия для НАВ со-
здаются при условиях стратификации водных масс 
(штиль, закрытые заливы) и мелководья. Ветровое 
перемешивание на плесовых участках уравновеши-
вает соотношение форм биогенов и создает условия 
для развития видов, устойчивых к циркуляции вод, и 
поддерживает в какой-то мере зоопланктонные сооб-
щества. Формирование при НАВ аномально большой 
биомассы водорослей, которую не способны потре-
бить консументы более высоких трофических уров-
ней, ведет к укорочению и ускорению циклов био-
генных элементов, упрощает пищевые сети, снижает 
биоразнообразие и устойчивость экосистемы, снижа-
ет ее ресурсный потенциал [6, 7, 9, 11, 12, 14].

Хотя из классической экологии хорошо известно, 
что световой режим является одним из основных фак-
торов формирования структуры водных пищевых се-
тей, определяющим потенциал фиксации углерода, 
его роль в метаболизме арктических водоемов рас-
смотрен недостаточно и заслуживает дальнейшего 
изучения.

Сведения о финансировании. Работа выполнена по 
государственному заданию по теме НИР № 0226-2019-
0045 при поддержке Российского фонда фундамен-
тальных исследований в рамках проекта 18-05-60125 
«Крупные озера Арктики в условиях глобальных и ре-
гиональных изменений окружающей среды и климата».

• При современных уровнях внешней и внутренней 
нагрузки биогенных элементов в оз. Имандра суще-
ствует большая вероятность продолжения регулярно-
го НАВ вне зависимости от климатических условий. 
Межгодовые колебания метеопараметров и, прежде 
всего, светового режима в период март-май могут 
лишь сдвигать начало сезонных НАВ и влиять на их 
интенсивность. 

Заключение
Планктонные организмы в водных системах имеют 

короткое время генерации, очень динамичны и силь-
но подвержены влиянию абиотических факторов и 
биотических взаимодействий. В озерных экосистемах 
Арктики сезонные изменения условий окружающей 
среды, таких как температура, интенсивность света, 
концентрация питательных веществ или пастбищные 
организмы, вызывают сдвиги в численности и видо-
вом составе фитопланктона [82]. Хотя традиционно 
для водоемов умеренных и высоких широт зима счи-
талась экологически несущественным сезоном с низ-
кой биологической активностью, в настоящее время 
происходит радикальный пересмотр представлений о 
значимости подледного периода. Анализ глобальных 
тенденций показывает, что динамика зимнего ледяно-
го покрова является главным фактором, определяю-
щим тренды летних изменений в озерах и каскадные 
эффекты между сезонами, включая влияние на весен-
ний и летний рост водорослей и другие важные био-
логические изменения в озере [26, 51, 56, 69].

Рассмотрение трендов ряда метеорологических па-
раметров, потенциально влияющих на формирование 
цветения в крупном арктическом водоеме оз. Иман-
дра, показало происходящее на пороге тысячелетий 
увеличение среднегодовых и сезонных температур 
воздуха, ПСС и солнечной радиации на фоне сниже-
ния количества зимних осадков. Эти изменения при-
вели к изменению светового режима в водоеме, пре-
жде всего в весенний период. При существующих в 
водоеме повышенных уровнях нагрузки биогенными 
элементами [5–7, 9, 10, 13, 15, 45] снижение токсично-
сти вод и увеличение ФАР в весенний период могли 
стать причинами радикальных изменений сезонных 
сукцессий фитопланктона и гидрохимических пара-
метров. Весеннее цветение психрофильных видов [3], 
начинающееся в Имандре еще в подледный период, 
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Насекомые в силу их многочисленности и разнообразия в значительной степени обеспечивают устойчивость экосистем Земли. Быстро 

изменяющиеся вследствие деятельности человека условия освещения приводят к разнонаправленным изменениям в поведении, 

физиологии и, в конечном счете, численности этих животных. Настоящий обзор посвящен изменениям в биологии насекомых при 

антропогенном световом загрязнении. Насекомые с ночной активностью более подвержены прямому негативному влиянию света 

в ночное время суток, приводящему к падению их численности вследствие укорочения периодов питания и размножения. Дневные 

виды могут получать некоторые преимущества от более продолжительного активного периода. Наступление позволяющего пережить 

зиму состояния временного физиологического покоя –  диапаузы – критически зависит от длительности дня, при этом удлинение 

светлого времени суток приводит к более позднему или неполному формированию этой защитной стадии как у дневных, так и у ночных 

насекомых. Мигрирующие насекомые наиболее подвержены влиянию точечных источников света, которые приводят к нарушению 

маршрутов их следования и массовой гибели. Непрямое световое загрязнение связано с применением материалов, поляризующих свет, 

таких как асфальтовые покрытия дорог и полимерные пленки, что связано с использованием насекомыми поляризованного света для 

обнаружения водных поверхностей. Несмотря на относительно недавнее почти повсеместное распространение искусственного света, 

некоторые насекомые уже демонстрируют приспособление к новым условиям. Действие светового загрязнения на насекомых остается 

малоизученным не только вследствие их огромного видового разнообразия, но и в связи с быстрым изменением применяемых источников 

света, их яркостью и спектральными характеристиками. Подбор параметров освещения может не только сгладить негативное действие 

ночного освещения на насекомых в природе, но и сконструировать специальные осветители в качестве нетоксичных средств борьбы 

с вредителями тепличных культур и запасов, а также синантропных насекомых в изолированных от окружающей среды помещениях.

Ключевые слова: насекомые; искусственное освещение; световое загрязнение.
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in nighttime are subject to direct negative impacts of light at night primarily because it shortens the foraging and reproduction periods and 
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to changes in point light sources, because such changes may interfere with migration routes and thus lead to massive losses of insects. Indirect 

light pollution cases are associated with the use of light polarizing materials, such as asphalts pavements and polymeric films, which interfere 

with insects’ abilities to use light polarization for detecting of water surfaces. Although the almost ubiquitous light pollution is a relatively recent 

phenomenon, some insect species have already developed adaptations to it. However, the impact of light pollution on insects is still poorly 

studied not only because of their enormous diversity but also because of rapidly changing characteristics of artificial light sources, such as their 

luminosity and spectra. Proper choices of illumination parameters may not only ameliorate the negative impact of light at night on insects but 

also may help to develop illumination means of control of indoor pests and synanthropic insects.
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светлого периода из-за светового загрязнения, такие 
как продление периода пищедобывательной актив-
ности, более раннее размножение, увеличение чи-
сла потомков в выводке и поколений за сезон [49, 94]. 
Ночное освещение может «будить» дневных живот-
ных вследствие эффекта «маскинга» [83], в результате 
чего уменьшается время отдыха и его качество. Прос-
нувшиеся ночью животные оказываются дезориенти-
рованы и рискуют оказаться в опасности. Возможно, 
основное неблагоприятное воздействие на дневных 
животных имеет не столько ночное освещение само по 
себе, сколько общее удлинение светлого периода, ве-
дущее к неверной оценке сезонных изменений [30, 33]. 

Ночные животные испытывают негативное влияние 
искусственного освещения в основном ночью, хотя 
некоторые, например слизни, увеличивают свою чи-
сленность на освещенных участках, предположитель-
но вследствие уменьшения активности ночных хищ-
ников и увеличения количества мертвых насекомых, 
погибших из-за приближения к источникам света [55]. 

Поскольку свет – источник энергии для фотосинте-
за, вопрос о влиянии светового загрязнения ночью на 
растения кажется естественным. Однако интенсив-
ность искусственного освещения в среднем состав-
ляет всего 0,002% естественного дневного и не может 
вносить сколько-нибудь заметный вклад в продукцию 
органического вещества растениями; тем не менее, 
ночная подсветка влияет на биоритмы растений, что 
приводит к изменению в растительных сообществах 
и изменению их фенологии [54, 90]. Однако в непо-
средственной близости к фонарям, где интенсивность 
света существенно выше, деревьям достаточно света 
для фотосинтеза [3], что обеспечивает растениям не-
которые преимущества для роста в городской среде. 

Насекомые – самый многочисленный класс живот-
ных, играющий решающее значение в формировании 
и поддержании экосистем в качестве:

– кормовой базы для более крупных животных;
– опылителей цветковых растений;
– участников переработки биомассы;
– фактора формирования почв и даже ландшафтов;
– переносчиков паразитов и инфекций растений, 

животных и человека. 
Наружное освещение может значительно сократить 

количество обитающих рядом насекомых [68, 96].
Недавние исследования показали, что в освещенных 
местах разнообразие насекомых и их численность 
быстро уменьшаются [56]. Насекомые являются важ-
нейшими компонентами всех наземных пищевых се-
тей, и любые потери биомассы насекомых, вероятно, 
будут иметь широко распространенные экологиче-
ские последствия.

Культивируемые насекомые: пчелы, тутовый шел-
копряд, кошениль, лаковые червецы – давно исполь-

Введение
Рост численности народонаселения, сопровожда-

ющийся интенсификацией сельскохозяйственного 
производства, промышленности и туризма, оказыва-
ет существенное давление на экосистемы. Мы живем 
в эпоху шестого массового вымирания (пятое, про-
изошедшее в меловой период примерно 66 млн лет 
назад, закончилось вымиранием порядка 75% видов 
[78]). Причины сокращения видового разнообразия 
и численности организмов не до конца понятны, од-
нако ускоренное вымирание совпадает по времени с 
усилением антропогенного воздействия на природу. 
В то время как вопросам потепления климата и хи-
мического загрязнения уделяется большое внимание 
ученых и политиков, и для их решения вырабатыва-
ются меры контроля, в том числе по снижению про-
мышленного загрязнения воды и воздуха, перера-
ботке и захоронению твердых бытовых отходов, по 
уменьшению автомобильных выхлопов, по ограниче-
нию изготовления пластиковых упаковок (Програм-
ма ООН по окружающей среде, https://www.unep.org/), 
серьезное отношение к световому загрязнению и его 
влиянию на сообщества живых организмов только на-
чинает формироваться [45, 85, 88]. 

Световое загрязнение складывается в основном из 
освещения городских улиц, зданий и рекламных щи-
тов. Значительная часть излучаемого света отража-
ется вверх, что создает над городами так называе-
мые «световые купола», достигающие высоты 60 км. 
Аэрозольные частицы, взвешенные в воздухе, усили-
вают эффект осветления неба за счет рассеяния излу-
чаемого света [7]. Вне крупных городов также есть хо-
рошо освещенные зоны –  это теплицы, вышки связи, 
мосты, автомобильные и железнодорожные трассы. 
Переход на экономичное флюоресцентное и светоди-
одное освещение вызвал существенное увеличение 
светимости ночной поверхности Земли, регистри-
руемое искусственными спутниками, причем полу-
ченные значения, свидетельствующие о почти 50%-м 
увеличении за последние 25 лет, представляются не-
дооцененными из-за слабой чувствительности камер 
спутников в коротковолновой области [93].

У человека световое загрязнение вызывает мно-
гочисленные проблемы со здоровьем – бессонницу, 
диабет, ожирение и растущий риск онкологических 
заболеваний, связанный со светозависимым подавле-
нием синтеза мелатонина [20, 65, 67]. Некачественный 
сон, причиной которого может служить уличное ос-
вещение, ослабляет организм, увеличивая восприим-
чивость к вирусным инфекциям, и влияет на тяжесть 
протекания заболевания, в том числе и COVID-19 [19].

На животных световое загрязнение влияет по-разно-
му, в зависимости от образа жизни – дневного, ночного 
и сумеречного. Животные с дневной активностью мо-
гут получать некоторые преимущества от удлинения 
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живают водоемы по частично поляризованному свету, 
отраженному от воды [97, 118], и часто оказываются 
на плоских гладких поверхностях сделанных челове-
ком предметов, таких как крыши автомобилей, окна 
зданий, куски пластиковой пленки, разливы нефте-
продуктов и масел [61]. Самцы стрекозы ориентиру-
ются по поляризованному свету, чтобы установить 
границы своей территории, в то время как самки – 
при поиске водной поверхности для яйцекладки [120]. 
Навозный жук формирует навозный шар и откатыва-
ет его от источника пищи, обычно следуя по прямой 
линии [22], для чего жуки используют комбинацию 
визуальных сигналов, включающих поляризованный 
свет [42]. Даже пустынные муравьи-жнецы Veromessor 
pergandei, фуражирующие в колонне, идущей по тро-
пе, используют в дополнение к следовым феромонам и 
ориентации по наземным предметам поляризованный 
свет для навигации [43]. Удивительно, но ночной вид 
жука-скарабея Scarabaeus zambesianus использует для 
ориентации поляризационный паттерн ночного неба, 
который формируется отражением солнечного света 
от луны и оказывается в миллион раз тусклее днев-
ного паттерна [26, 27]. Кроме того, жук может также 
использовать луну в качестве ориентира для опреде-
ления прямого курса [28], и даже Млечный Путь ис-
пользуется в качестве ориентира жуками Scarabaeus 
satyrus [29]. 

Некоторые насекомые преодолевают значительные 
расстояния в поисках пищи и хоминге (возвращении в 
место постоянного обитания), или при сезонных миг-
рациях [17]. Прямолинейный курс движения в выбран-
ном направлении обеспечивается удерживанием изо-
бражения удаленных источников света, в том числе 
солнца или луны, в определенных участках глаза [6]. 

Cветовоспринимающие органы
Приспособление организмов к условиям естествен-

ного освещения привели к появлению разнообразных 
фоточувствительных структур. Наиболее сложные из 
них, глаза, адаптированы как к ночному, так и к днев-
ному образу жизни в широком диапазоне интенсив-
ности света [73]. Насекомые обладают двумя типами 
органов зрения –  фасеточными (сложными) глазами 
и простыми глазками. Фасеточные глаза состоят из 
большого числа элементарных глазков-омматидиев, а 
зрительный образ формируется из множества точеч-
ных изображений, создаваемых отдельными омма-
тидиями. Сложные глаза отвечают за ориентацию по 
зрительным стимулам и обеспечивают насекомых ин-
формацией о цвете, а также участвуют в организации 
суточных ритмов [1, 16]. У большинства насекомых 
на лобно-теменной поверхности головы расположены 
простые глазки-оцелли, а у некоторых личинок еще и 
стеммы по бокам головы. Морфологические структу-
ры простых глазков и омматидиев в целом схожи: све-

зуются в хозяйстве, причем пчелы, фуражирующие в 
открытой среде, попадают под непосредственное дей-
ствие неблагоприятных факторов, возникающих из-за 
человеческой деятельности. 

В то время как общая численность насекомых стре-
мительно уменьшается [56, 76], вредители леса, сель-
скохозяйственных культур и продовольственных за-
пасов демонстрируют вспышки численности [14, 15, 
62, 89, 114]. 

Целью настоящей работы была систематизация 
имеющихся к настоящему времени данных о влиянии 
создаваемого человеком светового загрязнения на на-
секомых, занимающих разные экологические ниши.

Роль света в жизни насекомых
Свет используется насекомыми для ориентации в 

пространстве при поиске пищи, укрытий и партне-
ров, избегании хищников и при организации ритмов 
активности в соответствии со сменой дня и ночи. Ес-
тественные источники света: солнце, луна, зарницы 
и свет звезд в ночное время – имеют широкие, но не-
сколько различающиеся спектры излучения, которые 
варьируют по интенсивности примерно на 8 порядков 
[101], при этом освещенность земной поверхности ре-
гулярно и закономерно изменяется. Солнечный свет 
имеет решающее значение для синхронизации цир-
кадных ритмов с природным суточным циклом, что 
особенно необходимо в естественных условиях при 
широтных миграциях. Фотопериодическая реакция, 
обеспечивающая подстройку роста и развития насе-
комых к сезонным изменениям, а также наступление 
диапаузы, позволяющей пережить неблагоприятные 
условия, зависит от изменения длины дня и использу-
ет механизмы биологических часов [23, 32].

Насекомые способны определять разные характе-
ристики света, такие как интенсивность [116], спект-
ральный состав [1, 53, 66, 123], направление и степень 
поляризации [2, 38, 72, 118]. Диапазон длин волн све-
та, воспринимаемого насекомыми, смещен в корот-
коволновую область. Большинство видов насекомых 
чувствительны к ультрафиолетовому (УФ) излучению 
[52, 79]. УФ свет используется насекомыми не толь-
ко для поиска пищи и ориентации в пространстве, но 
также дает информацию о положении солнца отно-
сительно горизонта: вблизи горизонта наиболее рез-
ко падает интенсивность УФ излучения. Насекомые 
способны воспринимать направление поляризации 
света благодаря особой структуре своих фоторецеп-
торов, в мембранах микроворсинок которых встроено 
большое количество молекул зрительного пигмента 
родопсина [2]. При ориентации по плоскости поляри-
зации света насекомые могут определять положение 
Солнца на небе, даже когда оно скрыто облаками; на-
пример, так ориентируются медоносные пчелы Apis 
mellifera [44, 69]. Водные насекомые в полете обнару-
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ющие вокруг источников света, не реагируют на ле-
тучих мышей и становятся их легкой добычей [104]. 

Существует несколько теорий, объясняющих, поче-
му насекомые летят на свет, некоторые из них описаны 
в обзоре [86]. Различные виды насекомых прилетают 
к свету по-разному, в зависимости от среды обитания, 
температуры, влажности, интенсивности освещения 
и скорости движения. Одна из гипотез, объясняю-
щая прилет к источнику света, была предложена еще 
в 1917 году В. фон Будденброком [24]. Ночные насе-
комые ориентируются по естественным источникам 
света (луна). Для насекомого луна находится практи-
чески в бесконечности, поэтому лучи света от нее вос-
принимаются как параллельные. Пока насекомое на-
ходится под одним и тем же углом к лучам света, оно 
будет лететь по прямой. Источники искусственного 
света на относительно небольшом удалении испуска-
ют радиальное излучение, ориентируясь по которому 
насекомое все больше приближается к светильнику 
по логарифмической спирали. Эта гипотеза объясня-
ет, почему прилетающие на свет насекомые вьются 
вокруг лампочки. По теории «открытого простран-
ства» [5], в попытке выбраться из опасных ситуаций 
насекомые летят из более темных мест в освещенные, 
поскольку свет может служить признаком открытого 
пространства. В пользу этого свидетельствует и тот 
факт, что насекомых привлекает не только точечный 
источник света, но и просто освещенная зона, напри-
мер светящийся экран (широко используемый энто-
мологами для отлова насекомых). Ни одна из гипотез 
пока не получила окончательного подтверждения, так 
что вопрос о причинах и механизмах привлечения на-
секомых светом остается открытым.

Насекомые, живущие в городах или в других осве-
щаемых местах, со временем претерпевают эволю-
ционные изменения, выражающиеся, в том числе, в 
изменении поведенческих реакций на свет. Так, при-
влекательность света становится значительно мень-
ше для популяций горностаевой бересклетовой моли 
Yponomeuta cagnagella, живущих в освещенных ме-
стах [18]. 

Изменения в пищевом, половом 
и миграционном поведении

Повышение освещенности в ночное время может 
вызывать непосредственные ответы, дезорганизу-
ющие естественное поведение. Насекомые, которые 
кормятся в темное время суток, откладывают пита-
ние, ожидая достаточно темных условий [35]. Напри-
мер, у четырех видов бабочек из семейств Noctuidae, 
Geometridae и Erebidae интенсивность питания была 
выше, когда особи находились в темноте, чем при 
воздействии искусственного освещения различного 
спектрального состава (красный, белый или зеленый 
свет), которое сокращало время питания на 63–82% 

топреломляющая линза, под которой расположен слой 
прозрачных клеток, а далее – фоторецепторы, отвеча-
ющие на свет [1, 6]. Глазки способны регистрировать 
как уровень общей освещенности, так и изменение этой 
освещенности [121], особенно в области крайне низких 
значений [81]. Оцелли играют важную роль в контроле 
полета насекомого: они передают в мозг информацию 
о положении головы относительно линии горизонта и 
других небесных ориентиров [102, 115], а также ока-
зывают тоническое влияние на общий уровень возбу-
ждения центральной нервной системы [80]. Глазки, по 
крайней мере у некоторых насекомых, обладают поля-
ризационной чувствительностью [40, 82, 91, 108]. 

Многие насекомые перешли к ночному образу жиз-
ни, что снижает риск гибели от хищников и уменьша-
ет конкуренцию за пищевые ресурсы. Зрение ночных 
насекомых хорошо приспособлено к условиям низкой 
освещенности, чувствительность к свету суперпози-
ционного глаза, характерного для многих насекомых, 
активных в темное время суток, выше на 2–3 порядка 
по сравнению с аппозиционным глазом дневных на-
секомых [116]. Особенности физиологических отве-
тов отдельных фоторецепторных клеток на отдельные 
фотоны у ночных насекомых также вносят свой вклад 
в способность реагировать на очень слабые стимулы, 
при этом возможности адаптации фоторецепторов к 
яркому свету ограничены [58]. Такое увеличение чув-
ствительности приводит к снижению спектральной 
чувствительности и пространственно-временного 
разрешения зрительного стимула, ограничивая воз-
можности зрения в ночное время [64]. 

Реакции насекомых на свет 
в ночное время

Ïривлечение на свет
Представители почти всех отрядов насекомых с са-

мыми разными особенностями образа жизни летят на 
свет. В большинстве своем это насекомые, активные 
ночью и в сумерки, но у источника света могут ока-
зываться и типично дневные формы [16]. Источники 
ультрафиолетового излучения даже днем привлекают 
многих насекомых с дневной активностью в услови-
ях пониженной освещенности под пологом леса [11]. 
Если активных дневных насекомых днем выпустить 
в комнату с занавешенными окнами и горящей лам-
пой, то они полетят на свет этой лампы в точности 
так же, как и ночные насекомые в ночное время [16]. 
Снижение освещенности до сумеречной является пре-
пятствием для полета большинства дневных насеко-
мых [16]. Ночные же насекомые способны к полету 
при очень низких освещенностях. Чувствительность 
фоторецепторов ночных насекомых, которые днем не 
прячутся в затененные места, днем снижается на по-
рядки [5]. Около трети насекомых, приближающихся 
к уличному фонарю, погибают [37]. Мотыльки, лета-
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онное световое загрязнение» [61]. Поляризованный 
свет привлекает как дневных, так и ночных насеко-
мых, при этом его рукотворные источники часто ока-
зываются более эффективными в привлечении на-
секомых, чем природные [59, 60, 70]. Искусственное 
освещение гладких темных поверхностей, таких как 
асфальт, имитирует поляризованный свет, отражен-
ный от воды, в результате чего некоторые водные на-
секомые могут отложить яйца на мостах и автодоро-
гах [36, 106]. Яйца, которые не попали в воду, должны 
рассматриваться как потери для популяции вида, зна-
чительность последствий которых пока не оценена.

Организация суточных ритмов  
и реакция «маскинга»

Вся жизнедеятельность насекомых периодична. Рит-
мы активности насекомых, как и других организмов, 
подстраиваются к чередованию дня и ночи. Внешними 
факторами, регулирующими ритмы, являются суточ-
ные и годовые колебания интенсивности света, темпе-
ратуры и др., при этом наиболее важным регулятором 
суточных и сезонных ритмов у большинства видов 
насекомых является свет [21]. Организация суточных 
ритмов связана со спектральными характеристиками 
светового сигнала. Так, у прусаков Blattella germanica 
УФ свет вызывает резкие изменения локомоторной ак-
тивности, а зеленый организует наиболее устойчивый 
циркадный ритм активности [77]. Регулярное освеще-
ние в ночное время влияет на суточный ритм активно-
сти животных, а нерегулярное – вызывает непосред-
ственные ответы, известные как «маскинг». Показано, 
что ночные животные становятся неактивными на све-
ту в ночную фазу суточного цикла, а дневные – в днев-
ную фазу при затемнении, показывая поведение, свой-
ственное противоположной фазе суточного цикла при 
кратковременных изменениях освещенности [8, 9, 21, 
83]. Насекомые имеют в своем суточном цикле неак-
тивную фазу или сноподобное состояние, которое, как 
и сон млекопитающих, характеризуется особой позой, 
гомеостазом и повышенным порогом реакции на сен-
сорные стимулы [57, 110, 111]. Длительные изменения 
светового режима, особенно постоянное освещение, 
приводит к исчезновению суточной ритмики и снижа-
ет общую жизнеспособность животных. 

Фотопериодические реакции 
насекомых 

Регуляция сезонных ритмов развития и наступле-
ние диапаузы, позволяющей пережить неблагопри-
ятные условия, зависит от изменения длительности 
дня [12, 13] и непосредственно связана с механизмом 
биологических часов [23, 32]. Температурные условия 
развития насекомого вносят существенный вклад в 
подготовку к неблагоприятному периоду, как модифи-
цируя фотопериодическую реакцию, так и непосред-

[74]. И наоборот, освещение может продлить пищедо-
бывательную активность дневных и сумеречных на-
секомых [87]. Показано, что дневная оса-паразитоид 
Venturia canescens при освещении ночью с интенсив-
ностью 0,7 и 20 люкс, что соответствует свечению неба 
вблизи городов и свету уличных фонарей, соответст-
венно, удлиняет фуражирный период, что приводит к 
увеличению количества потомков у особей, содержав-
шихся в экспериментальных режимах, по сравнению 
с контролем (темнота ночью) [49, 94]. Повышение ос-
вещенности в сумеречное время нарушает световую 
коммуникацию у светляков Photuris versicolor [41], 
уменьшая количество вспышек примерно на 70%. Ба-
бочки зимней пяденицы Operophtera brumata избега-
ют освещенных мест ночью, при этом привлекатель-
ность полового феромона для самцов падает, приводя 
к существенному уменьшению процента спарившихся 
самок на освещенных местах [47, 48]. Свет в ночное 
время не только уменьшает продукцию половых феро-
монов у капустной совки Mamestra brassica, но и нару-
шает соотношение компонентов, вероятно уменьшая 
их привлекательность для самцов [46]. 

Локальные миграции вверх по течению ручья у са-
мок поденок перед яйцекладкой направляются гори-
зонтально поляризованными отражениями от воды 
[39], они нарушаются световым загрязнением, таким 
как мостовые лампы [106]. Роение поденок Ephoron 
virgo и некоторых других видов вдоль освещенных 
речных берегов и мостов описывается как «летний 
снег» [71, 109], потому что насекомые привлекают-
ся в таких количествах, что земля вблизи огней по-
крыта ими толщиной в сантиметр. Хотя большинст-
во насекомых использует воздушные потоки (ветер) 
для дальних перелетов [25, 51], появляются немного-
численные сведения о том, что искусственный свет 
может нарушать и дальние перелеты насекомых, на-
пример австралийская совка богонга (Agrotis infusa) 
отклоняется от своего маршрута ярким освещением 
вокруг Канберры, что приводит к накоплению мо-
тыльков в общественных зданиях, где они блоки-
руют воздуховоды, замыкают электрические цепи и 
вызывают негативные реакции у местного населения 
[117]. Поскольку многие виды насекомых относятся к 
факультативным мигрантам, у которых часть популя-
ции остается на месте, а другая часть мигрирует, све-
товое загрязнение, вероятно, будет влиять не столько 
на численность насекомых, сколько на изменение про-
порции мигрирующих особей.

Поляризованный свет  
и поляризующие антропогенные 

материалы
Экологическое воздействие антропогенных источ-

ников поляризованного света становится настолько 
значимым, что был предложен термин «поляризаци-
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контроля [99, 103]. Однако присутствие синантроп-
ных насекомых в последнее десятилетие значительно 
уменьшилось, в том числе в местах, где инсектици-
ды не применялись активно (https://ru.wikipedia.org/
wiki/Депопуляция_таракановых_в_странах_СНГ). 
Эти колебания численности совпали с массовым вве-
дением в эксплуатацию люминесцентных, а затем и 
светодиодных ламп, а также бытовой и промышлен-
ной техники, излучающей в широком электромагнит-
ном диапазоне. Наши исследования свидетельствуют 
о возможном взаимодействии искусственного света, 
особенно «холодного», имеющего большую пропор-
цию коротковолнового излучения в своем спектре, 
с механизмами внутренних часов [8, 9, 124]. Рассо-
гласование суточных ритмов приводит к затрудне-
нию внутривидовой коммуникации, нарушению пи-
тания и, возможно, более глубоким биохимическим 
нарушениям. Так, подавление или изменение синтеза 
мелатонина из-за искусственного освещения может 
влиять посредством каскадных эффектов на несколь-
ко постэмбриональных процессов, таких как линька 
или метаморфоз, и приводить к увеличению перио-
да неполовозрелого роста [92] или нарушить ритмы 
локомоторной активности у тараканов [63]. По-види-
мому, скорость адаптации насекомых к таким изме-
нениям недостаточна. Но современные требования 
по безопасности в помещениях, в которых постоянно 
находятся люди, ужесточаются, приближая условия 
в помещениях к естественным, что может привести 
к вспышкам численности синантропных насекомых.

Заключение
Световое загрязнение оказывает в целом негатив-

ное воздействие на насекомых, причем виды, ведущие 
ночной образ жизни, испытывают наиболее сильное 
воздействие. Однако это не означает, что для днев-
ных насекомых освещение ночью неопасно. Оно мо-
жет приводить к замедлению наступления диапаузы, 
позволяющей пережить холодное время года. Неко-
торые насекомые получают преимущества при про-
длении светлого периода, что приводит к увеличению 
численности. Световое загрязнение приводит к уско-
ряющейся эволюции вредных и синантропных насе-
комых, находящих богатую кормовую базу, созда-
ваемую людьми. Изменения их численности трудно 
предсказуемы и способны нанести большой ущерб. 
Вместе с тем, тщательное и подробное изучение реак-
ций насекомых на свет позволяет создавать нетоксич-
ные методы контроля насекомых, особенно внутри 
зданий, складов и теплиц.

Источник финансирования. Работа выполнена при 
финансовой поддержке госбюджета РФ, программы 
АААА-А18-118013090245-6 и № 075-0152-22-00.

ственно индуцируя ее [4, 10]. Экспериментальных 
данных о влиянии светового загрязнения на форми-
рование диапаузы у насекомых крайне мало. Посколь-
ку современное искусственное освещение изменяет 
длительность дня, но не температуру, это может при-
вести к экологическим несоответствиям. Например, 
питание ночной пчелы‐плотника Xylocopa tranquebar-
ica запускается сумерками и совпадает с открытием 
ночных цветков [100]. Освещение задерживает начало 
поиска пищи у этой пчелы, что может нарушить про-
цесс опыления, особенно если открытие цветка про-
исходит под воздействием температуры окружающей 
среды, а не света [34, 95]. Однако световому загрязне-
нию часто сопутствует потепление климата, особенно 
в населенных пунктах и вблизи них, что приводит к 
более позднему наступлению диапаузы и уменьше-
нию пропорции диапаузирующих особей (например, 
у комара Aedes albopictus (Diptera: Culicidae) [119] и 
мухи Sarcophaga similis, [84]), при этом не вошедшие 
в диапаузу особи имеют достаточно большие шансы 
выжить. Последствия светового загрязнения для чи-
сленности популяций трудно рассчитать, однако сле-
дует быть готовым к появлению дополнительных по-
колений у некоторых видов, в том числе значимых для 
человека, и к вспышкам их численности. 

Синантропные насекомые 
и искусственный свет

Приспособление синантропных насекомых к жиз-
ни вблизи и внутри построек проходила поэтапно, 
от кратковременного нахождения внутри или вблизи 
зданий до постоянного обитания, при котором весь 
жизненный цикл проходит в антропогенной среде. Об-
лигатными синантропными насекомыми-паразитами 
являются, прежде всего, представители отряда вшей 
Anoplura, некоторые виды отряда блох Siphonaptera, 
а также постельный клоп Cimex lectularius L. (Hemip-
tera: Cimicidae). Насекомые-комменсалы сожительст-
вуют с человеком, используя его жилища и постройки 
как оптимальные местообитания, питаясь присутст-
вующими в зданиях органическими субстратами. 
Часть синантропных насекомых, например мухи [112] 
и муравьи [107], активны днем, однако большинст-
во видов демонстрируют ночную или сумеречную 
активность, избегая прямого контакта с человеком. 
Такие насекомые, как тараканы Blattela germanica и 
домашние сверчки Acheta domesticus, имеют долгую 
историю жизни с человеком, постоянно вырабатывая 
новые адаптации [113] к изменяющимся условиям 
жизни в помещениях, в то время как другие, напри-
мер сверчки Gryllus bimaculatus, лишь изредка захо-
дят в дома, обитая в агроценозах, и иногда наносят су-
щественный ущерб проросткам сельхозкультур [50]. 

Динамику численности популяций синантропных 
видов обычно связывают со степенью успешности их 
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Одной из наиболее эффективных мер по сохранению редких животных является создание особо охраняемых природных территорий 

и в первую очередь – заповедников. Ожидается, что из-за полного запрета деятельности человека в них сформируются надежные 

убежища для уязвимых видов. Одной из таких территорий является Нижне-Свирский заповедник, расположенный у восточного берега 

Ладожского озера. Он создан в 1980-м году, и с тех пор никакая хозяйственная деятельность на его территории не ведется. В заповеднике 

регистрировались 35 уязвимых видов позвоночных животных – 33 вида птиц, два вида млекопитающих. Эти виды или занесены в 

Красную книгу России, или же рассматриваются как угрожаемые или почти угрожаемые в Красном списке Международного союза 

охраны природы (МСОП). У водных границ заповедника происходит миграция лососевых и сиговых рыб, местные популяции которых 

считаются охраняемыми в России. По большей части зарегистрированные уязвимые животные только останавливаются ненадолго 

во время миграций на территории заповедника или изредка ее посещают. Только 8–10 видов обитают в нем относительно стабильно. 

Небольшое число уязвимых видов в условиях заповедного режима указывает на то, что создание заповедников может оказаться 

недостаточным для решения проблемы их сохранения. Обобщение материалов об уязвимых животных Нижне-Свирского заповедника 

выявило существенные противоречия между Красной книгой России и Красным списком МСОП: одни виды считаются в России редкими, 

а в Красном списке МСОП – не считаются, хотя на территории России располагается значительная часть их ареала; или наоборот: 

некоторые виды в России считаются обычными или даже охотничьими, а согласно Красному списку МСОП они внушают опасения. В 

нашем случае первый вариант часто относится к хищным птицам, а второй – к куликам и уткам.

Ключевые слова: заповедник, уязвимые виды, Красная книга, Красный список МСОП, позвоночные. 

THREATENED VERTEBRATE SPECIES IN NIZHNE-SVIRSKY RESERVE

I.Yu. Popov1, 2*, D.A. Starikov2

1 Saint-Petersburg State University, Saint Petersburg, Russia;
2 Nizhne-Svirsky State Reserve, Lodeynoye Pole, Leningrad Oblast, Russia
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Establishment of protected areas is one of the most effective measures for the environment protection. The reserves, i.e. the areas where any human 

activity is not allowed, are especially effective. It is expected that they would become shelters for the threatened species. One of such areas is 

Nizhne-Svirsky Reserve at the eastern shore of Lake Ladoga. It was established in 1980, and since then no intervention in natural processes has 

been taking place there. Thirty-five threatened species of vertebrate animals have been registered in the reserve: 33 species of birds and two 

species of mammals. These species are either listed in the Red Book of Russia, or are considered as threatened or near-threatened in the Red List 

of the International Union for the Conservation of Nature (IUCN). At the water borders of the reserve, salmon and whitefish migrate, their local 

populations being rated as protected in Russia. Most of registered threatened animals stay in the reserve for shorts periods during migrations or 

visit it occasionally. Only 8–10 species live in it relatively constantly. The small number of vulnerable species under protected conditions indicates 

that the creation of reserves may not be sufficient to solve the problem of their conservation. Generalization of data related to threatened animals 

of the Nizhne-Svirsky Reserve reveals significant contradictions between the Red Book of Russia and the IUCN Red List: some species are considered 

threatened in Russia but not in the IUCN Red List, although a significant part of their range is located in Russia; or vice versa: some species in 

Russia are considered common or even game species, whereas according to the IUCN Red List, they raise concern. In the present case, the first 

option often relates to raptors, whereas the second one to waders and ducks.

Key words: reserve, threatened species, Red book, IUCN red list, vertebrates. 
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кращено. Считалось, что часть лугов следует поддер-
живать, то есть скашивать траву, но это выполнялось 
только в первые годы существования заповедника и 
не очень активно. С тех пор никакого вмешательства 
в естественные процессы в нем практически не про-
исходит. Таким образом, не менее 40 лет на террито-
рии происходит самовосстановление природных ком-
плексов. Этот срок уже достаточно большой, чтобы 
можно было дать оценку происходящему, в частности, 
в отношении сохранения редких и уязвимых видов. 
Позвоночные животные привлекают особое внима-
ние в данном случае, поскольку для их существования 
требуется относительно большое пространство, и оно 
включает местообитания множества других организ-
мов. В связи с этим позвоночные являются информа-
тивным биологическим индикатором. В настоящей 
работе представлена актуализация сведений об уяз-
вимых позвоночных Нижне-Свирского заповедника, 
что дает основание обсудить общие проблемы их со-
хранения.

Введение
Антропогенный пресс на биосферу неуклонно воз-

растает. Все большее число видов переходит в кате-
гории уязвимых, редких и охраняемых1. Одной из на-
иболее эффективных мер по их сохранению является 
создание особо охраняемых природных территорий, 
в том числе заповедников [25–27]. Ожидается, что из-
за полного запрета деятельности человека они станут 
убежищами для уязвимых видов. Одним из них явля-
ется Нижне-Cвирский заповедник, расположенный у 
восточного берега Ладожского озера (рис. 1). Он охва-
тывает значительную территорию – 42390 га. В прош-
лом на ней существовало два населенных пункта и 
велась разнообразная хозяйственная деятельность – в 
основном, вырубка леса, вылов рыбы и в небольшом 
объеме – сельское хозяйство. К 1980 году это было в 
значительной степени свернуто, а затем, в связи с со-
зданием заповедника, практически полностью пре-
1 Summary statistics. https://www.iucnredlist.org/resources/summary-

statistics.

Рис. 1. Расположение Нижне-Свирского государственного природного заповедника
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собой практически не скоординированы [1]. К тому 
же в них указано множество видов, которые уязвимы-
ми фактически не являются – например, относитель-
но южные животные, которые быстро расселяются на 
север в недавнее время, притом что в основной части 
ареала они стабильно существуют в большом числе 
(еж Erinaceus europeus, жерех Aspius aspius, белоглаз-
ка Ballerus sapa и др.).

Результаты и обсуждение
Всего на территории заповедника было зарегистри-

ровано 35 видов уязвимых позвоночных – 33 вида 
птиц (табл. 1) и два вида млекопитающих – прудовая 
ночница, Myotis dasycneme и кольчатая нерпа Phoca 
hispida, а точнее – ее местный подвид, ладожская нер-
па Ph. h. ladogensis. Прудовая ночница была обнаруже-
на только в 2021 году во время миграций (несколько 
особей наблюдались весной, одна особь была пойма-
на на Ладожской орнитологической станции осенью). 
Ладожская нерпа встречается на дрейфующих льди-
нах во время линьки весной и, изредка, в летний пери-
од. Некоторые уязвимые виды птиц часто попадают в 
поле зрения – в особенности скопа и орлан-белохвост 
(рис. 2).

У водных границ заповедника происходит мигра-
ция рыб трех видов, местные популяции которых за-
несены в Красную книгу России, – сиг (Coregonus 
lavaretus) (свирский сиг), атлантический лосось (Sal-
mo salar) (пресноводный лосось) и кумжа (Salmo trut-
ta) (популяции бассейна Балтийского моря). Однако 
в самом заповеднике их нерестилища отсутствуют, 
так же как и места для продолжительного пребыва-
ния. В прошлом на территории заповедника обитала 
европейская норка (Mustela lutreolа) – вид, который 
считается критически угрожаемым в Красном спи-
ске МСОП. С 1990-х годов достоверных сообщений 

Методы
Для сбора сведений был проведен анализ мате-

риалов «Летописи природы» и других документов 
Нижне-Свирского заповедника, публикаций, а так-
же результатов недавних наблюдений. На территории 
заповедника расположена Ладожская орнитологиче-
ская станция, которая служит базой для наблюдений 
птиц и других животных. Результаты работы станции 
также были использованы [6–15, 22, 23]. С 2018 года 
на территории заповедника установлены фотоловуш-
ки, которые регистрируют встречи млекопитающих. 
С 2012 года выполняются наблюдения за летучими 
мышами с помощью ультразвукового детектора.

В качестве уязвимых видов расценивались те, кото-
рые или занесены в Красную книгу Российской Феде-
рации2, или же отнесены к «угрожаемым» или «почти 
угрожаемым» в Красном списке Международного Со-
юза охраны природы МСОП [17]. Региональные Крас-
ные книги в данном случае оказались недостаточно 
информативными. В процессе подготовки исследова-
ния выяснилось, что их много, и они противоречат 
друг другу. Заповедник расположен на территории, 
для которой создано, наверное, наибольшее число 
региональных Красных книг. Кроме Красной книги 
Ленинградской области [3], в которой расположен за-
поведник, были составлены Красная книга Восточ-
ной Фенноскандии [21] и Красная книга Балтийско-
го региона [20]. Заповедник расположен у границы с 
Республикой Карелия, для которой также составлена 
Красная книга [14]. Красные списки Хелком [18, 19], 
Красная книга Санкт-Петербурга [5] также связаны с 
оценкой местной природы. Но все эти книги между 
2  Приказ от 24 марта 2020 года № 162 «Об утвержде-

нии перечня объектов животного мира, занесенных в 
Красную книгу Российской Федерации». Министерство 
природных ресурсов и экологии Российской Федерации.

Рис. 2. Орлан-белохвост (а) и скопа (б) – уязвимые виды птиц, гнездящиеся на территории Нижне-Свирского заповедника

   а    б
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Табл. 1 
Уязвимые виды птиц, регистрировавшиеся на территории Нижне-Cвирского заповедника

Вид

Категория Красного 
списка Международного 
союза охраны природы*,

тенденции изменения 
численности

Включение 
в Красную 

книгу 
России

Годы 
наблюдений Характер пребывания

Европейская чернозобая 
гагара 
Gavia arctica arctica

“least concern”
уменьшается + 1980–2020 Регулярно, 

на пролете

Красношейная поганка 
Podiceps auritus

“vulnerable”
уменьшается + 1980–1999 Нерегулярно, залеты

Черный аист 
Ciconia nigra

“least concern”
неизвестно + 1980–2016 Нерегулярно, залеты

Атлантическая черная 
казарка Branta bernicla 
hrota

“least concern”
стабильна + 1980–2020 Нерегулярно, 

на пролете

Пискулька 
Anser erythropus 

“vulnerable”
уменьшается + 1980–1999 Нерегулярно, 

на пролете

Серый гусь 
Anser anser

“least concern”
увеличивается + 1980–2017 Нерегулярно, 

на пролете

Малый лебедь 
Cygnus bewickii – + 1980–2020 Регулярно, 

на пролете

Красноголовый нырок 
Aythya ferina

“vulnerable”
уменьшается – 1980–2005 Нерегулярно, 

на пролете

Турпан 
Melanitta fusca

“vulnerable”
уменьшается – 1980–2020 Нерегулярно, 

на пролете

Скопа 
Pandion haliaetus

“least concern”
увеличивается + 1980–2020

Регулярно, 
на пролете, 

гнездится до 5 пар 

Степной лунь 
Circus macrourus

“near-threatened”
уменьшается + 2012–2019 Нерегулярно, залеты

Большой подорлик 
Aquila clanga

“vulnerable”
уменьшается + 1980–2020 Нерегулярно, залеты

Малый подорлик 
Aquila pomarina

“least concern”
стабильна + 2007–2020 Нерегулярно, залеты

Беркут 
Aquila chrysaetos

“least concern”
стабильна + 1980–2020 Регулярно, на пролете;  

до 2004 года гнездилась 1 пара

Орлан-белохвост 
Haliaeetus albicilla

“least concern”
увеличивается + Регулярно

1980–2020
На пролете, гнездится  

до
5–6 пар

Кречет 
Falco rusticolus

“least concern”
стабильна + 1980–1994 Нерегулярно, залеты

Сапсан 
Falco peregrinus

“least concern”
увеличивается + 1980–2020 Нерегулярно, залеты
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Вид

Категория Красного 
списка Международного 
союза охраны природы*,

тенденции изменения 
численности

Включение 
в Красную 

книгу 
России

Годы 
наблюдений Характер пребывания

Кобчик 
Falco vespertinus

“vulnerable”
уменьшается + 1980–2020

Нерегулярно, 
на пролете 

и на гнездовании
Среднерусская белая 
куропатка 
Lagopus lagopus rossicus

“least concern”
стабильна + 1980–2020 Регулярно, 

на гнездовании

Кулик-сорока 
Haematopus ostralegus 
longipes

“near-threatened”
уменьшается + 1980–2020 Регулярно, 

на пролете

Чернозобик балтийский 
Calidris alpina schinzii

“least concern”
сокращается + 1980–2020 Регулярно, 

на пролете

Большой кроншнеп 
Numenius arquata 

“near-threatened”
уменьшается – 1980–2020

Регулярно, 
на пролете 

и на гнездовании

Большой веретенник
Limosa limosa

“near-threatened”
стабильна – 1986–2020

Регулярно, 
на пролете 

и на гнездовании

Чибис 
Vanellus vanellus

“near-threatened”
уменьшается – 1980–2020

Регулярно, 
на пролете 

и на гнездовании

Клуша Larus fuscus “least concern”
увеличивается + 1980–2017 Нерегулярно, залеты

Чеграва 
Hydroprogne caspia

“least concern”
стабильна + 1980-е Нерегулярно, залеты

Малая крачка 
Sterna albifrons

“least concern”
уменьшается + 1980-е Нерегулярно, залеты

Филин 
Bubo bubo

“least concern”
увеличивается + 1980–2014 Нерегулярно, кочевка

Обыкновенная горлица
Streptopelia turtur

“vulnerable”
уменьшается + Нерегулярно

1980–2020
На пролете/ гнездовании, 

не подтверждено в XXI веке

Вертлявая камышевка
Acrocephalus paludicola

“vulnerable”
уменьшается + 2006 Единственная регистрация, 

залет

Европейская белая 
лазоревка 
Parus cyanus cyanus

“least concern”
уменьшается + 1980–2000 Нерегулярно, залеты

Дубровник 
Emberiza aureola

“critically endangered”
уменьшается + 1980–2016

Нерегулярно, 
на пролете, 

до 2000 года – на пролете 
и на гнездовании

Овсянка-ремез 
Emberiza rustica

“vulnerable”
уменьшается + 1980–2020

Нерегулярно, 
на пролете 

и на гнездовании
* “Least concern” – вызывающий наименьшие опасения; “vulnerable” – уязвимый; “critically endangered” – находящийся на грани полного исчезнове-
ния; “near-threatened” – находящийся в состоянии, близком к угрожаемому1.

3  https://portals.iucn.org/library/sites/library/fi les/documents/RL-2001-001-Ru.pdf
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совсем ясно, какой эффективнее в природоохранном 
смысле. Одни виды считаются редкими в России, а в 
Красном списке МСОП они таковыми не считаются, 
хотя на территории России располагается значитель-
ная часть их ареала, или наоборот – некоторые виды 
в России считаются обычными или даже охотничьи-
ми, а согласно Красному списку МСОП они внуша-
ют опасения. В нашем случае первый вариант часто 
относится к хищным птицам, а второй – к куликам и 
водоплавающим птицам. При всем при этом катего-
рия Красного списка МСОП “least concern” (LC) не 
перестает вводить в заблуждение общественность. 
Если вид указан в Красном списке, то ожидается, что 
он уязвим и требует охраны, но в Красный список уг-
рожаемых видов МСОП в новом тысячелетии вносят 
и виды «неугрожаемые», то есть его название не со-
ответствует содержанию. Для «неугрожаемых» ви-
дов введена категория “least concern”, «наименьшие 
опасения» (серая крыса, домовая мышь, например, в 
нем также указаны в этом качестве). Читатели часто 
расценивают это так, как будто бы “least concern” – 
все равно внушающие опасения, хотя и меньшие, чем 
другие. Это проявляется даже в последней версии 
Красной книги России. В ней в ряде случаев для ви-
дов указана категория «НО», «наименьшие опасения», 
соответствующая “LC”. Категории «неоцененные», 
«недостаток данных» прибавляют подобные недора-
зумения. Категория “near-threatened”, «почти угрожа-
емые», тоже этому способствует. Когда идет речь о 
составлении списка, то важна определенность – счи-
тать вид угрожаемым или нет? Чтобы «окончатель-
но» решить эту проблему, в руководстве по ведению 
Красного списка МСОП сказано, что даже если вид не 
вызывает опасений (относится к категории “least con-
cern”), то он все равно может требовать охраны [16]. 
На том «круг замкнулся», то есть стало совсем трудно 
объяснить, какой список предъявить администрации, 
ответственной за сохранение видов. 

Выводы
Небольшое число уязвимых видов в условиях за-

поведного режима указывает на то, что создание за-
поведников может оказаться недостаточным для ре-
шения проблемы их сохранения. Для этого нужны 
различные другие меры. Каждый уязвимый вид тре-
бует индивидуального подхода, исследований распро-
странения и численности, выявления местообитаний 
и разработки соответствующих природоохранных ме-
роприятий. Существующие базы данных по уязвимым 
видам – красные книги и красные списки – требуют 
координации и совершенствования методологии.

о регистрации этого вида неизвестно, притом что ее 
аналог и конкурент – американская норка (Neovison 
vison) – часто наблюдался.

По-видимому, практически все виды уязвимых мле-
копитающих и птиц, которых можно было бы ожи-
дать на территории Нижне-Свирского заповедника, 
хоть как-то в нем регистрировались. Однако в подав-
ляющем большинстве случаев эти регистрации от-
носятся к редким залетам или непродолжительному 
пребыванию во время миграций. Из 35 видов всего 
8–10 в нем обитают относительно стабильно, притом 
что половина из них – или в крайне незначительном 
числе, или не наблюдались в недавнее время. Таким 
образом, оказалось, что даже в условиях полного от-
сутствия антропогенного пресса большая часть видов, 
включенных в списки уязвимых, могут и не встре-
чаться. Это можно отчасти объяснить тем, что ряд 
таких видов являются стенобионтными и малочис
ленными по естественным причинам; для их сущест-
вования нужны специфические условия, которые на 
территории заповедника не сложились. Но очевидно, 
что большая часть уязвимых видов сделались тако-
выми из-за негативных антропогенных воздействий – 
прямого истребления и разрушения местообитаний. 
В нашем случае уязвимые виды, регистрировавшиеся 
в заповеднике, могут использовать его территорию 
только в определенные сезоны; в другое время они, 
очевидно, продолжают испытывать негативные воз-
действия. Существенно также, что несмотря на боль-
шую площадь заповедник все равно мал для многих 
животных. Особо охраняемые природные террито-
рии часто создаются в тех условиях, когда не возни-
кает серьезного конфликта с хозяйственной деятель-
ностью человека. В условиях Северо-Запада России 
наименее востребованным в хозяйственном смысле 
природным комплексом являются болота. Соответст-
венно, большая часть особо охраняемых территорий – 
болота. Это хорошо прослеживается в Ленинградской 
области [2]. Заповедник во многом этому «правилу» 
подчиняется. Болота занимают половину его площа-
ди, и получается, что для «неболотных» видов места 
остается не так много. И наоборот – для «болотных» 
видов заповедник действительно представляет собой 
хорошее убежище. Оказалось, что в нем гнездятся ку-
лики, которые все чаще переходят в разряд редких и 
уязвимых согласно оценкам МСОП. 

Здесь уместно отметить, что выполненный анализ в 
очередной раз выявил существенные различия Крас-
ного списка МСОП и Красной книги России, так же 
как и необходимость их совершенствования. Эти два 
документа между собой очень мало связаны [24], и не 
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