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В ряду фитоценозов от кустарничковой до крупноерниковой тундры (Воркутинский р-н, Республи-
ка Коми), с увеличением кустарникового яруса изменяются структура сообществ нематод, рост их
численности и разнообразия. Среди трофических групп общей тенденции соответствовало измене-
ние численности бактерио-, мико- и фитотрофов. Хищники демонстрировали обратную тенден-
цию, тогда как обилие политрофов мало отличалось на исследованных участках. Различия сооб-
ществ нематод ассоциированы с изменением гидротермального режима и химических свойств поч-
вы. Эколого-фаунистические индексы, рассчитанные на основе данных об обилии и разнообразии
нематод, свидетельствуют о низком уровне поступления органического вещества в почвенную пи-
щевую сеть и равной пропорции грибного и бактериального путей разложения. Однако требуется
дополнительная верификация работоспособности таких индексов в тундровых экосистемах.
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Нематоды являются наиболее многочислен-
ными многоклеточными животными на планете
Земля [1], представляя собой один из важнейших
компонентов почвенной биоты. Функционируя
на разных трофических уровнях, они участвуют в
регуляции многих почвенных процессов. В част-
ности, нематоды имеют большое значение для
трансформации азота и фосфора в почве [2, 3],
регулируют активность почвенных микроорга-
низмов [4, 5], играют огромную роль как парази-
ты растений [6] и т.д. Однако, несмотря на их вы-
сокую экологическую значимость, исследования
данной группы в Арктике и Субарктике крайне
ограничены [7].

Арктические и субарктические территории
чувствительны к процессам глобального измене-
ния климата. За последние десятилетия произо-
шли существенные перемены в структуре расти-
тельных сообществ тундровой зоны, проявивши-
еся в увеличении обилия, высоты и проективного
покрытия кустарникового яруса [8–10]. В настоя-
щее время сложно оценить значимость таких из-
менений растительности для почвенных животных,
поскольку недостаточно данных об отличиях сооб-
ществ почвенной фауны и особенно нематод в раз-
личных тундровых фитоценозах.

В умеренных широтах растительность считает-
ся одним из ведущих факторов, определяющих
качественные и количественные характеристики
комплексов нематод [11, 12]. Наиболее строго та-
кая зависимость проявляется для фитотрофов, в
то время как микробоядные и хищные нематоды
могут быть связаны с растением опосредованно,
через свойства почвы, определяемые надземным
и подземным опадом [13]. С увеличением степени
развития кустарникового яруса в тундре растет
количество и изменяется качество наземного
опада, ускоряются процессы минерализации/им-
мобилизации азота и деструкции органического
вещества [8]. В результате таких изменений в поч-
ве регистрируется снижение концентрации угле-
рода и показателя C/N, а с увеличением транспи-
рации к концу вегетационного периода наблюда-
ется снижение влажности почвы [14, 15]. Кроме
того, развитие кустарникового яруса определяет
и температурный режим почвы [16]. Установле-
но, что под кустарничковой тундрой формируют-
ся почвы с относительно “холодным” режимом,
тогда как почвы под кустарниковой растительно-
стью характеризуются более мягкими темпера-
турными условиями [17].

Одна из особенностей почвенных нематод –
их значительный индикационный потенциал
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[18]. Четкая трофическая специализация и разли-
чия в жизненной стратегии позволили разрабо-
тать эколого-фаунистические индексы, которые
дают представление как о характере антропоген-
ного воздействия, так и о естественных процес-
сах, протекающих в почве. В частности, на их ос-
нове можно судить о степени нарушенности,
структурированности, обеспеченности органиче-
скими ресурсами, а также оценить соотношение
грибного и бактериального путей разложения ор-
ганического вещества в почве [1, 19]. Эколого-
фаунистические индексы широко применяются в
почвенной экологии, но при исследовании ком-
плексов нематод тундровой зоны практически не
использовались [20].

Ранее изучение нематод в Арктике и Субаркти-
ке в основном было связано с фитоценозами, не
имеющими кустарникового яруса: дриадово-осо-
ково-моховые, полигональные, пятнистые тундры
[20–23]. Наше исследование проведено в подзоне
южных тундр (Воркутинский р-н, Республика Ко-
ми), где доминирующим типом растительности
являются кустарниковые тундры, хотя кустар-
ничковые сообщества также распространены
[24]. Существование таких тундровых фитоцено-
зов в непосредственной близости друг от друга
позволило выделить ряд модельных участков, от-
личающихся по степени развития кустарниково-
го яруса, для которых ранее было показано неко-
торое различие родового богатства и структуры
доминирования нематод [25].

Целью работы было оценить различия сооб-
ществ почвенных нематод в тундровых фитоце-
нозах, формирующих ряд по увеличению степени
развития кустарникового яруса, и определить
возможные факторы, ответственные за такие раз-
личия. Для характеристики сообществ были ис-
пользованы эколого-фаунистические индексы,
рассчитываемые на основе данных о численности
отдельных таксонов нематод.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в 2016 г. в окрестно-
стях г. Воркуты в юго-восточной части Большезе-
мельской тундры (подзона южных тундр), в районе
распространения массивно-островной многолет-
ней мерзлоты [26]. Среднегодовая температура воз-
духа по метеостанции Воркута (1947–2006 гг.) – ми-
нус 5.8°C, средняя сумма положительных средне-
суточных температур воздуха – около 1000°C,
среднегодовое количество осадков – 550 мм.

На изучаемой территории зональным типом
растительности являются кустарниковые тундры,
в которых доминируют карликовая береза и раз-
личные виды ив. Однако в условиях неблагопри-
ятного гидротермического режима возможно
формирование кустарничковых, кустарничково-

моховых и кустарничково-мохово-лишайнико-
вых тундр [24]. Нами в качестве модельных участ-
ков были выбраны фитоценозы, характеризую-
щиеся схожим флористическим составом, однако
формирующие ряд по увеличению степени разви-
тия кустарникового яруса [25].

Участок 1. Кустарничковая мохово-лишайнико-
вая тундра (67.434299° с.ш., 63.830271° в.д.). Рас-
положен на выровненной первой надпойменной
террасе р. Воркута. Глубина залегания мерзлоты
80–100 см. Несмотря на присутствие отдельных
экземпляров карликовой березы (Betula nana),
высота которых не превышает 0.2–0.3 м, кустар-
никовый ярус здесь отсутствует. Доминантами в
сообществе выступают кустарнички сем. Верес-
ковые – брусника (Vaccinium vitis-idaea) и голуби-
ка (Vaccinium uliginosum). Встречены различные
виды осок и злаков. ОПП травянисто-кустарнич-
кового яруса 40–50%. Лишайниково-моховой по-
кров сплошной.

Участок 2. Мелкоерниковая кустарничково-мо-
ховая тундра (67.431100° с.ш., 63.831043° в.д.). Уча-
сток расположен в 200 м от участка 1 в пределах
второй надпойменной террасы р. Воркута, полого
наклонен в сторону русла реки. Глубина залега-
ния мерзлоты составляет 100–120 см. Кустарни-
ковый ярус представлен в основном карликовой
березой при участии различных видов ив, хорошо
выражен и достигает высоты 0.5–0.7 м. Травяни-
сто-кустарничковый ярус сложен различными
видами сем. Вересковые – брусника, голубика и
водяника (Empetrum hermafroditum). Зарегистри-
рованы некоторые виды осок и злаков. Моховой
покров сплошной, состоит главным образом из
зеленых мхов.

Участок 3. Крупноерниковая кустарничково-мо-
ховая тундра (67.530410° с.ш., 64.135940° в.д.).
Расположен на вершине водораздельной гряды
на расстоянии 15 км от других участков. Глубина
залегания мерзлоты составляет 150–180 см. Ку-
старниковый ярус, сформированный карликовой
березой и различными видами ив, достигает вы-
соты 0.7–1.2 м. Кустарничковый ярус хорошо вы-
ражен и состоит из видов сем. Вересковые – брус-
ника, голубика и водяника. На участке отмечены
различные виды осок и злаков. Моховой покров
сплошной, сложен в основном из зеленых мхов.

На каждом участке в 2016 г. было отобрано по
10 проб размером 5 × 5 × 5 см. Физико-химиче-
ские исследования образцов почв выполнены в
экоаналитической лаборатории Института био-
логии Коми НЦ УрО РАН. Величину актуальной
кислотности почв (рНводн) определяли потенцио-
метрически в водной вытяжке; массовую долю
органического углерода ω(Собщ) и общего азота
ω(Nобщ) – на CHNS-элементном анализаторе
ЕА 1110 (CarloErba, Италия); аммонийный (N- )
и нитратный (N- ) азот – фотометрически по

4NH+

3NO−
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методу ЦИНАО на фотометре КФК-3; влажность
почвы –гравиметрически высушиванием образ-
цов при температуре 105°C в течение 12 ч. Почвен-
ные температуры измеряли при помощи установки
цифровых логгеров (HOBO U12-008, ONSET) в
верхний органогенный горизонт почвы на глуби-
ну 3–5 см, запрограммированных на 6 измерений
в сутки. В дальнейшем рассчитывали среднеднев-
ные показатели. Период измерения температуры
составил 231 день – с 08.07.2016 по 23.02.2017.

Экстракцию нематод осуществляли при помо-
щи модифицированного метода Бермана с экспо-
зицией 48 ч из навески почвы массой 50 г. Фикса-
цию материала проводили 4%-ным формалином.
Для выявления таксономического состава нема-
тод было идентифицировано не менее 100 экз. из
каждой пробы. Основываясь на классификации
Итса с соавт. [27], нематоды были разделены на
пять трофических групп: бактериотрофы, мико-
трофы, политрофы, хищники и фитотрофы. Со-
гласно ряду авторов [28, 29], род Filenchus был
включен в группу микотрофов, а другие рода
сем. Tylenchidae – в группу фитотрофов. Каждому
таксону было присвоено значение на основе c–p
шкалы Бонгерса [1]: от 1 (r – стратеги или коло-
низаторы, обладают короткими жизненными
циклами, значительными флуктуациями числен-
ности, высокой плодовитостью и устойчивостью
к нарушениям среды) до 5 (К – стратеги или пер-
систоры, обладают низкой плодовитостью и вы-
сокой чувствительностью к нарушениям среды).

Для оценки состояния сообществ нематод и
особенностей функционирования почвенной пи-
щевой сети был использован ряд эколого-фауни-
стических индексов. Индекс зрелости (ΣMI) при-
меняли как индикатор нарушения почвенной
экосистемы. Он рассчитывается на основе соот-
ношения таксонов нематод с различным рангом
по c–p шкале (высокие значения отражают зре-
лость нематодного сообщества, а низкие – нару-
шение среды в целом). Индекс обогащения (EI),
рассчитываемый на основе соотношения бакте-
риотрофов и микотрофов с c–p 1 и 2, рассматри-
вали как уровень обогащения почвы доступным
органическим веществом (высокие значения ука-
зывают на высокий уровень доступных пищевых
ресурсов; варьирует от 0 до 100). Структурный ин-
декс (SI), вычисляемый на основе соотношения
комплексов нематод с высокими значениями по
с–р шкале (бактериотрофы – 3–5, микотрофы –
3–5, политрофы – 4–5, хищники – 3–5), исполь-
зовался как показатель сложности и структуриро-
ванности почвенной пищевой сети (высокие зна-
чения указывают на большое число трофических
связей в экосистеме, значительную степень зре-
лости почвенной трофической сети, сложность и
стабильность среды обитания в целом; варьирует
от 0 до 100). Расчет индексов осуществляли по
формулам, предложенным Феррисом с соавт. [19].

Для расчета соотношения бактериального и гриб-
ного энергетических каналов в почве был использо-
ван индекс NCR [30]: NCR = B/(B + F), где B и F –
это относительное обилие бактериотрофов и ми-
котрофов соответственно. Нами также были рас-
считаны индекс Шеннона (H`) – показатель раз-
нообразия и выравненности нематодного сооб-
щества и родовая насыщенность (S) – количество
родов нематод в пробе.

Для оценки значимости различий между сред-
ними использовали непараметрический крите-
рий Манна-Уитни при p < 0.05. Ординация сооб-
ществ нематод была получена методом неметри-
ческого многомерного шкалирования (NMDS) с
использованием индекса Брея-Кертиса на основе
численности отдельных таксонов нематод. Влия-
ние физико-химических свойств почвы на сооб-
щества нематод оценивали при помощи функции
Envfit, а значимость корреляций – перестановоч-
ным тестом (9999 перестановок). Согласно реко-
мендациям [31], численность нематод была
трансформирована по lg10(n + 1) перед проведе-
нием анализа. Статистический анализ выполнен
с использованием пакета VEGAN в среде R [32].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Физико-химические свойства почвы. Большин-

ство оцениваемых параметров почвы различа-
лись между исследованными участками (табл. 1):
влажность почвы и C/N на всех трех участках с
максимальными значениями на участке 1 и ми-
нимальными – на участке 3; содержание аммо-
нийного азота, Cобщ и кислотность почвы были
сходными на участках 1 и 2, тогда как на участке 3
для первых двух параметров были отмечены более
низкие значения, а для рН, наоборот, более высо-
кие. Минимальное содержание нитратного азота
зарегистрировано на участке 2, а содержание Nобщ
на участках было сходным.

Температура почвы была максимальна на
участке 3 (рис. 1). Температурный режим второго
участка несколько отличался от третьего, особен-
но в летние месяцы, когда температура была на
1–2°C ниже, однако в осенние и зимние месяцы
разница между ними практически отсутствовала.
Наиболее неблагоприятными условиями харак-
теризовался участок 1: температура почвы здесь в
определенные месяцы была на 5–7°C ниже, чем
на других участках.

Комплекс почвенных нематод. Всего было заре-
гистрировано 29 родов почвенных нематод, 10 из
которых встречались на всех участках (табл. 2).
Только на участке 1 были найдены представители
родов Achromadora, Panagrolaimus и Iotonchus, на
участке 2 – Tylencholaimus, Acrobeles, Bunonema, на
участке 3 – Anaplectus, Prismatolaimus, Aporce-
laimellus, Lelenchus, Helicotylenchus. В рассмотрен-
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ном ряду с увеличением степени развития кустар-
никового яруса происходило увеличение числен-
ности (рис. 2а) и родовой насыщенности (рис. 2б)
нематод. Обилие бактериотрофов и фитотрофов
соответствовало тенденции изменения общей
численности (рис. 3). Для микотрофов мини-
мальные показатели численности были зареги-
стрированы на участке 1, тогда как на двух других
оно было выше и не различалось между собой.
Хищники демонстрировали тенденцию сокраще-
ния численности в рассмотренном ряду. Обилие
политрофов мало различалось на исследованных
участках (см. рис. 3). Изменение численности
большинства таксонов нематод соответствовало
общей тенденции. Однако в случае родов Tripyla и
Prionchulus наблюдалось не увеличение, а сниже-
ние обилия в исследованном ряду участков (см.
табл. 2).

Ординация продемонстрировала весьма четкое
разделение структуры сообществ нематод исследо-
ванных участков. Различия были ассоциированы с
изменением кислотности и влажности почвы, со-
держанием углерода и аммонийного азота, а также
показателем C/N (рис. 4).

Эколого-фаунистические индексы. Среди эко-
лого-фаунистических индексов только ΣMI и SI
достоверно различались между фитоценозами
(табл. 3). Величина ΣMI была выше на участке 1 и
не различалась между участками 2 и 3. Значения
SI снижались в исследованном ряду.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные результаты свидетельствуют о

сильных различиях разнообразия и количествен-
ных показателей сообществ нематод между фито-
ценозами, отличающимися степенью развития
кустарникового яруса. Исследования тундровых
фитоценозов без выраженной ярусности также
демонстрируют явную связь нематод с раститель-
ностью, проявляющуюся в увеличении разнооб-
разия и численности с ростом обилия раститель-
ного покрова [21]. Видимо, как и в умеренных
широтах, в тундровой зоне растительность явля-
ется одним из ведущих факторов, определяющих
распределение нематод.

Как и следовало ожидать, изменение характе-
ра растительности в значительной степени отра-
зилось на нематодах, напрямую связанных с рас-
тениями (см. рис. 2). Численность фитогельмин-
тов зависит от обилия и биомассы корней растений,
наличия определенных видов хозяев и т.д. [33]. В
нашем исследовании изменение данной трофи-
ческой группы происходило в основном за счет
представителей рода Heterodera, достигающих

Таблица 1. Физико-химические свойства почв иссле-
дованных участков (среднее ± SE, n = 10)

Примечание. Разные буквенные индексы указывают на стати-
стически достоверные различия между участками (p < 0.05).

Показатель Участок 1 Участок 2 Участок 3

Влажность, % 277 ± 28a 156 ± 12b 110 ± 4c

pH 3.4 ± 0.1b 3.3 ± 0.1b 4.3 ± 0.1a

N- , мг/кг 29.1 ± 2.6a 28.9 ± 2.9a 4.9 ± 2.7b

N- , мг/кг 11.2 ± 2.8a 4.5 ± 1.3b 12.4 ± 2.5a

Nобщ, % 0.8 ± 0.1 0.9 ± 0.1 0.8 ± 0.1
Cобщ, % 31.7 ± 1.8a 32.1 ± 3.1a 20.0 ± 2.1b

C/N 45.1 ± 1.6a 37.7 ± 1.5b 29.2 ± 0.7c

4NH+

3NO−

Рис. 1. Динамика среднедневной температуры почвы на глубине 3–5 см (○C) на исследованных участках: 1 – кустар-
ничковая тундра (уч. 1); 2 – мелкоерниковая тундра (уч. 2); 3 – крупноерниковая тундра (уч. 3).
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крайне высокого обилия на участке 3 (см. табл. 2).
Именно данный участок характеризовался суще-
ственным развитием ивы, которая считается одним
из хозяев этих фитопаразитических нематод [34].

Сильная связь нематод с растительностью мо-
жет объяснять относительно слабую реакцию

почвенных животных, и нематод в частности, на
манипулирование температурами в тундровых
экосистемах [35–37]. Относительно небольшая
длительность экспериментов по нагреванию поч-
вы на несколько градусов не позволяет проявить-
ся выраженной реакции растений, а следователь-

Таблица 2. Численность (экз/100 г) отдельных таксонов почвенных нематод на исследованных участках (среднее ± SE,
n = 10)

* Трофические группы приведены согласно Итс с соавт. [27].
** c–p значение приведено согласно Бонгерс [1].

Роды нематод c–p значение** Участок 1 Участок 2 Участок 3

Микотрофы*
Aphelenchoides 2 229 ± 60 735 ± 240 1227 ± 305
Ditylenchus 2 4 ± 4 11 ± 7 0 ± 0
Filenchus 2 498 ± 175 1644 ± 340 2870 ± 1203
Tylencholaimus 4 0 ± 0 14 ± 8 0 ± 0
Бактериотрофы
Metateratocephalus 3 36 ± 21 95 ± 43 0 ± 0
Teratocephalus 3 49 ± 21 182 ± 53 384 ± 170
Achromadora 6 ± 6 0 ± 0 0 ± 0
Anaplectus 2 0 ± 0 0 ± 0 26 ± 26
Plectus 2 544 ± 108 1664 ± 876 1007 ± 310
Eucephalobus 2 0 ± 0 14 ± 11 39 ± 27
Heterocephalobus 2 0 ± 0 6 ± 6 13 ± 13
Acrobeloides 2 2 ± 2 1157 ± 792 4429 ± 1255
Acrobeles 0 ± 0 11 ± 11 0 ± 0
Alaimus 3 4 ± 4 0 ± 0 101 ± 59
Prismatolaimus 2 0 ± 0 0 ± 0 71 ± 32
Bunonema 0 ± 0 32 ± 28 0 ± 0
Panagrolaimus 1 21 ± 21 0 ± 0 0 ± 0
Rhabditidae 1 6 ± 2 127 ± 112 324 ± 198
Политрофы
Eudorylaimus 4 523 ± 146 1084 ± 207 1275 ± 402
Aporcelaimellus 5 0 ± 0 0 ± 0 79 ± 50
Хищники
Tripyla 3 236 ± 166 122 ± 46 0 ± 0
Clarkus 4 24 ± 14 10 ± 7 39 ± 27
Prionchulus 4 62 ± 27 49 ± 44 26 ± 26
Iotonchus 4 4 ± 0 0 ± 0 0 ± 0
Фитотрофы
Malenchus 2 4 ± 2 4 ± 2 2 ± 1
Telenchus 2 6 ± 6 60 ± 26 0 ± 0
Lelenchus 2 0 ± 0 0 ± 0 10 ± 10
Paratylenchus 3 0 ± 0 16 ± 12 92 ± 53
Heterodera 3 0 ± 0 20 ± 15 4270 ± 1891
Helicotylenchus 3 0 ± 0 0 ± 0 26 ± 26
Неидентифицированные
личиночные стадии 0 ± 0 162 ± 93 45 ± 29
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но, и реакции почвенной фауны. С другой сторо-
ны, температура может регулировать жизненные
циклы нематод, ускоряя или замедляя эмбриоге-
нез, развитие и рост [38]. К сожалению, в настоя-
щей работе температура не была включена в ор-
динационный анализ из-за невозможности мони-
торинга данного показателя в каждой точке отбора
проб. Однако весьма сильные различия температур
(5–7°C между исследованными участками (см.
рис. 1)), вероятно, могут вносить вклад в форми-
рование облика нематодных сообществ рассмат-
риваемых фитоценозов.

Различия комплексов нематод между исследо-
ванными участками довольно четко соответство-
вали изменению влажности почвы (см. рис. 3).

Данный показатель является важным фактором,
определяющим изменение численности и разно-
образия нематод. Обычно их реакция носит пря-
мой положительный характер [39, 40], однако в
условиях переувлажнения отмечена отрицатель-
ная зависимость [41, 42]. Рассмотренные нами
участки характеризовались весьма высокими по-
казателями влажности, которые снижались в ис-
следованном ряду (см. табл. 1), что могло стать
одной из причин роста численности нематод (см.
рис. 2а). В отличие от большинства таксонов
представители рода Tripyla, наоборот, имели мак-
симальное обилие на наиболее увлажненном
участке 1 (см. табл. 2). Данный род является ти-
пичным представителем пресноводной фауны и

Рис. 2. Численность (а) и родовая насыщенность (б) нематод на исследованных участках (среднее ± SE, n = 10). Разные
буквы указывают на статистически значимые различия (p < 0.05).
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Рис. 3. Численность отдельных трофических групп почвенных нематод на исследованных участках (среднее ± SE, n = 10).
Разные буквы указывают на статистически значимые различия в пределах каждой трофической группы (p < 0.05).
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широко представлен в переувлажненных место-
обитаниях [43].

Различия нематодных сообществ между участ-
ками ассоциировали с изменением ряда почвен-
ных характеристик (см. рис. 4). В естественных
условиях почвенные нематоды весьма чувстви-
тельны к pH, предпочитая менее кислую реакцию
среды [44, 45]. На исследованных нами участках
наименьшая кислотность была отмечена в круп-
ноерниковой тундре (см. табл. 1), что может яв-
ляться одной из причин высокой численности
нематод в данном фитоценозе (см. рис. 2б). Воз-
можно и опосредованное влияние – через изме-
нение бактериального комплекса. Обилие и раз-
нообразие бактерий обычно положительно корре-
лируют со значением pH [46, 47]. Поэтому высокая
численность бактериотрофов на участке 3 может
быть обусловлена такой взаимосвязью. Неорга-
нический азот характеризуется негативным влия-
нием на нематод. При этом супрессирующее воз-
действие в основном ассоциировано с аммоний-
ной формой и главным образом отражается на
фитотрофах [48]. В нашем случае концентрация
аммонийного азота была минимальна на участке 3,
что очень хорошо согласуется с распределением
фитотрофных нематод (см. рис. 1). Согласно ли-
тературным данным, нематоды напрямую не свя-
заны с C/N субстрата, однако данный показатель
имеет большое значение для почвенной микро-
биоты, в особенности в тундровых почвах [46, 49].
Низкие значения C/N свидетельствуют о значи-
тельной доступности субстрата, а следовательно,
и о более высокой активности микроорганизмов.
К тому же C/N обычно отрицательно коррелиру-
ет с разнообразием микробных сообществ [46].
Таким образом, уменьшение отношения углерода
к азоту в исследованном ряду могло стать одной
из причин различий численности нематод микро-
бофагов, которые обычно тесно связаны со своим
источником питания.

Исследованый нами ряд участков также может
быть рассмотрен как некий условный пример,
описывающий последствия изменения климата.
В данном ряду наблюдаются увеличение степени
развития кустарникового яруса и повышение
температуры почвы, что является одним из наи-
более характерных изменений, происходящих в
тундровой зоне [8–10]. Несомненно, такой “при-
мер” может быть рассмотрен только со значи-
тельными допущениями, однако в связи с невоз-
можностью в настоящее время оценить долговре-
менные последствия климатических изменений
для почвенной фауны он позволяет сделать неко-
торые предположения уже сейчас. Так, климати-
ческие изменения и вызванная этим трансформа-
ция растительного облика тундры могут привести
к росту общей численности и родовой насыщен-
ности нематод, причем изменения будут проте-

кать в основном за счет микробоядных и фито-
трофных форм нематод.

Несмотря на довольно высокое общее количе-
ство (29) отмеченных родов нематод в данном ис-
следовании, родовая насыщенность и значения
индекса Шеннона имеют весьма низкие показа-
тели (см. табл. 3). В бореальных лесах количество
регистрируемых родов обычно варьирует от 20 до
30 в зависимости от типа леса, однако значения
индекса Шеннона при этом достигают 3.0–3.5
[50]. Такая ситуация, с одной стороны, соответ-
ствует предположению о слабом снижении раз-
нообразия нематод в высоких широтах северного
полушария [36], с другой стороны, указывает на
очень низкую выравненность распределения, что

Рис. 4. Многомерное шкалирование сообществ поч-
венных нематод на исследованных участках. Пробы
из одних и тех же фитоценозов обведены линией:
квадрат – участок 1, треугольник – участок 2, окруж-
ность – участок 3. Стрелками показаны физико-хи-
мические свойства почвы, достоверно коррелирую-
щие с изменениями в составе комплекса почвенных
нематод (Envfit, 9999 permutations, p < 0.05).
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Таблица 3. Значения эколого-фаунистических индек-
сов нематод на исследованных участках (среднее ± SE,
n = 10)

Примечание. Разные буквенные индексы указывают на стати-
стически достоверные различия между участками (p < 0.05).

Индекс Участок 1 Участок 2 Участок 3

H` 1.47  ±  0.06 1.58 ± 0.09 1.69 ± 0.05
ΣMI 2.7 ± 0.1a 2.4 ± 0.1b 2.4 ± 0.1b

EI 32.8 ± 2.9 39.3 ± 3.3 34.8 ± 3.3
SI 69.1 ± 4.4a 57.1 ± 6.4ab 43.5 ± 5.3b

NCR 0.52 ± 0.06 0.43 ± 0.07 0.62 ± 0.03
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хорошо укладывается в представления о функцио-
нировании экосистем в экстремальных условиях.

Среди использованных нами эколого-фауни-
стических индексов EI и NCR слабо варьировали
между фитоценозами. Невысокие значения EI
указывают на относительно низкий уровень по-
ступления органического вещества в почвенную
пищевую сеть (см. табл. 3). Схожие результаты
были отмечены и при изучении комплексов нема-
тод в полярных пустынях [20]. В естественных эко-
системах умеренных широт его значения обычно
выше [51], что, вероятно, объясняется несколько
большими скоростями поступления мертвого ор-
ганического вещества в почву по сравнению с
тундровой зоной. Данный индекс основан на вы-
сокой чувствительности с–р 1 бактериотрофов и
с–р 2 микотрофов к изменению микробного пула
вследствие поступления легкодоступного орга-
нического вещества [19]. Таким образом, невысо-
кие значения EI могут быть обусловлены не толь-
ко недостаточным поступлением органики, но и
ее низким качеством. Например, наземный опад
в кустарниковых и кустарничковых тундрах ха-
рактеризуется высоким содержанием труднораз-
лагаемых соединений, прежде всего лигнина [52].
Необходимо отметить, что низкие значения EI
обнаруживаются и в хвойных лесах [50].

Значения индекса NCR указывают на относи-
тельно равное соотношение бактериального и
грибного энергетических каналов в исследован-
ных местообитаниях (см. табл. 3), которое слабо
варьирует вне зависимости от характера расти-
тельности и температурных условий в тундре. В
свою очередь в арктических пустынях “нематод-
ные” индексы указывают на абсолютное домини-
рование грибного канала [20], тогда как в умерен-
ных широтах – на высокую роль бактерий в де-
струкции органического вещества [50]. Подобные
результаты хорошо согласуются с глобальными
оценками микробного сообщества, демонстриру-
ющими увеличение доли грибного компонента в
микробиоме с продвижением на север [53].

Значения индексов ΣMI и SI снижались в ряду
от первого к третьему участку, указывая на увели-
чение степени нарушенности биотопов, сниже-
ние числа трофических связей и стабильности
среды обитания в целом, хотя результаты измере-
ний абиотических факторов дают основание по-
лагать обратное. Мы предполагали, что в кустар-
ничковой тундре (участок 1) в связи с суровым
температурным режимом (см. рис. 1), значитель-
ным переувлажнением (см. табл. 1) и слабым раз-
витием растительности индексы ΣMI и SI долж-
ны иметь минимальные значения. Как показал
анализ литературы, такие несоответствия наибо-
лее часто регистрируются в местообитаниях, от-
личающихся экстремальностью условий. Так, не-
матодные сообщества островов архипелага Кузов

(Белое море) в ряде биотопов отличались доми-
нированием хищников [54], которые имеют вы-
сокий ранг по c–p шкале (4–5) и определяют вы-
сокие значения индексов ΣMI и SI [19]. Согласно
Л.И. Груздевой с соавт. [54], это было обусловле-
но скудными пищевыми ресурсами, которые
могли удовлетворить лишь определенные виды
нематод. На арктических и антарктических ост-
ровах с крайне суровыми климатическими усло-
виями индекс SI в ряде случаев достигал макси-
мально возможных показателей [20]. В регулярно
затопляемых местообитаниях он также отличался
высокими показателями, что было обусловлено
значительным развитием нематод, имеющих вы-
сокие значения по c–p шкале и способных ис-
пользовать для питания водоросли [41, 42].

В противоположность общей тенденции роста
численности нами было обнаружено снижение
обилия хищных родов Tripyla и Prionchulus (c–p 3
и 4 соответственно), что, вероятно, и стало при-
чиной уменьшения индексов ΣMI и SI в ряду
участков. Видимо, в экстремальных экосистемах
на фоне крайне неблагоприятных условий и угне-
тения нематодного сообщества в целом ряд так-
сонов за счет специфической реакции на опреде-
ленные факторы среды и/или наличия подходя-
щего источника питания могут увеличивать свою
численность, что приводит к существенному ро-
сту значений индексов и искажению получаемой
информации. В связи с этим требуются дополни-
тельные исследования по апробации “нематод-
ных” индексов в тундровой зоне с последующим
определением ограничений их использования, а
пока следует с осторожностью относиться к ин-
терпретации значений ΣMI и SI, полученных в
арктических и субарктических экосистемах.

Работа выполнена в рамках государственного
задания по теме “Распространение, систематика
и пространственная организация фауны и насе-
ления наземных и водных животных таежных и
тундровых экосистем Европейского Северо-Во-
стока России”, № Гр РК АААА-А17-117112850235-2,
Парус-НИР 0414-2018-0005. Авторы выражают
благодарность Е.М. Лаптевой и А.Н. Панюкову за
помощь в выборе и описании участков, а также
Ю.А. Холопову за помощь при отборе проб.
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