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Едва ли какое другое дикое животное помимо бобра обладает такой мощной «ландшафтопреобразующей» силой. Масштабы его строительной деятельности порой впечатляют: крупнейшая бобровая плотина, зафиксированная за всю историю наблюдений и расположенная в национальном парке Буффало в Канаде, имеет длину около 800 метров и задерживает, согласно оценкам, до 70000 м3 воды (URL: https://www.pc.gc.ca/en/pn-np/nt/woodbuffalo/decouvrir-discover/beaver_gallery). Площади территорий, затапливаемых из-за постройки плотин, могут достигать нескольких десятков гектар (Бобров и др., 2008). Изменения в экосистемах, вызванные действиями бобра, часто носят коренной характер. В научной литературе за этим животным неспроста прочно укоренилось звание «средообразователя» (Шаповалов, 1987; Балодис, 1990; Завьялов, 2013, и др.).
Несмотря на широкое использование, термины «средообразование», «средопреобразование», «средообразователь» не имеют однозначного общепринятого значения в научной среде (Завьялов, 2015). Существует несколько концепций, раскрывающих эти понятия. Одна из них оперирует понятием о «ключевых видах», которые прямо или опосредованно контролируют доступность ресурсов для других организмов, вызывают изменения физического состояния биотических или абиотических материалов. В зарубежной литературе представителей этих видов также называют «экосистемными инженерами». Под понятием «экосистемный инжиниринг» (“ecosystem engineering”), понимают физическую модификацию, поддержание или создание местообитаний (Jones et al., 1997). 
Бобр существенно преобразует среду двумя способами: 
· посредством кормодобывающей деятельности 
· посредством поднятия уровня воды в заселенных водотоках при постройке плотин. 
В первом случае, речь идет о значительном средопреобразовании, когда с целью поедания древесной коры и молодых веточек бобрами подгрызаются и валятся древостои разного возраста. Данная деятельность может приводить к значительному изменению соотношения пород в древесном ярусе и смене эдафических условий по мере освобождения кронового пространства (Федоров, Красовский, 2019). Однако бобры, как водные млекопитающие, основную массу корма добывают на расстоянии не более 30-50 метров от берега (Данилов и др., 2007) и проявляют определенную избирательность к древесным породам, предпочитая осину, березу и разные виды ив (Пащенко, 2005). 
В сравнении с этим, последствия средопреобразования, вызванного подтоплением, проявляются в куда более глубокой форме. В водоемах, где глубина и крутизна берегов недостаточны для постройки нор и хаток с безопасными подводными ходами, бобры прибегают к постройке плотин, что приводит к затоплению ранее необводненных участков. В результате этого резко усиливается фактор увлажнения на прилегающей территории, в следствие чего значительно меняются условия существования водной и прибрежной биоты, изменяется ход процессов почвообразования и осадконакопления в водной среде, в целом происходит комплексное переформирование биогеохимических циклов (Дьяков, 1975, Балодис, 1990). Особенно чутко реагирует на происходящие изменения растительность, испытывающая под влиянием бобра долговременные сукцессионные процессы.
Цель данной работы: изучить последствия средопреобразующей деятельности бобра, дав качественную и количественную оценку изменениям растительности, формирующейся на участках, подвергнувшимся воздействию фактора зоогенного затопления.
Для достижения обозначенной цели были поставлены следующие задачи:
· Описать растительные сообщества, сформировавшиеся под действием средопреобразующей деятельности бобра
· Проанализировать промежутки времени, за которые происходит формирование изученной растительности
· Используя картографические методы, выявить пространственную структуру растительности бобровых поселений
· Предположить, какие типы растительных сообществ существовали в период времени, предшествующего появлению бобров, по данным дистанционного зондирования прошлых лет и остаткам растительного покрова, сохранившимся на местности. Оценить, какие изменения произошли с этими сообществами
· Составить обобщенный эколого-динамический ряд, используя данные, полученные в результате исследований
В рамках сбора материалов для данной выпускной квалификационной работы, были обследованы поселения бобров в Полистовском заповеднике (восток Псковской области), на притоках реки Плюссы на границе Ленинградской и Псковской областей, и в Калевальском национальном парке (западная часть Республики Карелия). В первых двух случаях поселения были образованы особями европейского или речного бобра (Castor fiber L., 1758), в третьем – канадскими бобрами (Castor canadensis Kuhl, 1820). Вопреки устоявшемуся в литературе прошлых лет мнению о том, что европейский вид уступает по строительной активности (и соответственно по масштабам средопреобразования) канадскому, последние исследования показали, что их экологическая роль в экосистемах исследуемого региона одинакова (Данилов, Федоров, 2015). По этой причине, в своей работе мы оперируем систематической единицей на уровне рода (Castor sp.).
Актуальность данной работы связана со стремительным распространением бобров на территории Северо-Запада в последние годы. К 2016 году ими были заселены все пригодные для существования территории в пределах Карелии, Ленинградской, Новгородской и Псковской областей (Данилов, Панченко и др., 2016). В период с 2010 по 2020 год оцениваемая численность бобров в Российской Федерации возросла с 628,3 до 764,8 тыс. особей (URL: https://www.mnr.gov.ru/). Росту численности закономерно сопутствует масштабное освоение бобрами новых местообитаний, что усиливает их комплексное влияние на природные ландшафты региона при возрастающей плотности популяций. Канадский бобр является для региона инвазивным видом, а аборигенный европейский бобр, истребленный на большей части Северо-Запада России более 200 лет назад, на протяжении продолжительного периода времени отсутствовал в местных экосистемах, и в связи с этим его влияние на природную среду также оценивается как новое (Данилов и др., 2007). Последствия средопреобразующей деятельности нуждаются в прогнозировании и по практическим соображениям, особенно в тех местах, где жизнедеятельность бобров пересекается с хозяйственной деятельностью человека – на участках местности, приспособленных под лесное, сельское, рыбное хозяйство.
Апробация работы. Промежуточные результаты исследований, проведенных на конкретных участках в отдельных регионах, были доложены в рамках гласных докладов на IV международном семинаре «Растительность болот: современные проблемы классификации, картографирования, использования и охраны» и на межрегиональной конференции «XIV Перфильевские научные чтения, посвященные 140-летию со дня рождения Ивана Александрович Перфильева «Растительный покров Европейского Севера и Арктики». Соответствующие статьи были направлены для публикации в сборники материалов конференций (Юрин, Галанина, 2021). Сообщения по поводу обследования бобровых поселений в Калевальском национальном парке были переданы в научный отдел учреждения для публикации в летописи природы. Материалы по местонахождению плотин и жилищ бобров, обнаруженных в охранной зоне Полистовского заповедника, нашли применение в инвентаризации бобровых поселений, проходящей на данной особо охраняемой природной территории.
Структура выпускной квалификационной работы представлена введением, тремя тематическими главами, заключением, списком литературы и приложением, содержащим авторские иллюстративные и картографические материалы.
Глава I. Характеристика бобрового населения и условий его существования на территории Северо-Запада России

1.1. Краткая история распространения бобров в регионе
В историческом прошлом речные бобры (Castor fiber) обитали на многочисленных водоемах в пределах всей лесной зоны Европейской части России. Они активно добывались как охотничий ресурс с целью получения меха, мяса и «бобровой струи», что в конечном счете, наряду с активным хозяйственным освоением бобровых местообитаний, привело к почти полному истреблению вида (Увесен, 1983). 
Последние упоминания о существовании бобров в Псковской губернии относятся к первой половине XVIII века, в Новгородской губернии вид был истреблен на рубеже XVIII-XIX вв., а на территории современных Ленинградской области и Карелии он исчез ко второй половине XIX века (Дьяков, 1975, Кеппен, 1902). Аналогичная неблагоприятная ситуация наблюдалась и на остальной части ареала европейского бобра. К началу XX века разрозненные популяции на территории европейской части бывшего СССР сохранились лишь в бассейнах рек Припять, Неман, Воронеж и Сожа (Брянская и Смоленская область). В дальнейшем, особи именно из этих популяций использовались в мероприятиях по восстановлению численности речного бобра и его реакклиматизации в различных районах СССР, начавшейся в 1934 году (Катаев, 2018), и преследовавшей, прежде всего, хозяйственно-промысловые цели.
В 1951-1952 гг. работы по искусственному расселению бобров были развернуты на территории Псковской, Ленинградской и Новгородской областей. Мероприятия периодически проводились вплоть до 1980 года. К этому моменту, в результате естественного расселения, отдельные очаги обитания объединились в более крупные; ареал европейского бобра самостоятельно проник в юго-восточные районы Карелии, где его выпуски никогда не практиковались (Каньшиев, 1978). 
Канадский бобр (Castor canadensis) является для нашей страны инвазивным видом (Данилов, Красовский, 2018). Первые канадские бобры появились в Северо-Западной России в начале 50-ых годов почти одновременно – в южных и западных районах Карелии и на Карельском перешейке в Ленинградской области (Заикин, 1959; Иванов, 1975), куда они проникли по разветвленной системе водотоков из приграничных районов Финляндии. В этой стране постепенная интродукция североамериканского вида началась в 1933 году. В 1964 году аналогичные работы по данному направлению начали проводиться на территории Карельского перешейка и разных районов Карелии, где для расселения в основном использовались особи, изъятые из естественных условий в северо-западной части республики. Канадские бобры активно распространялись и естественным образом, чему способствовали особенности гидрографии Карелии, а также распределение основных кормов. В прибрежных лесах региона, и особенно в его северной части, лиственные древесно-кустарниковые породы (осина, ива, береза) встречаются относительно редко и не образуют больших запасов. В результате, после непродолжительного (4-5 лет) проживания бобров, истощение кормовой базы заставляет животных переселяться на новые участки, порой на большие расстояния (Данилов и др., 2007).
К 1990 году ареалы канадских и европейских бобров окончательно соприкоснулись. Согласно последним данным, область распространения канадского бобра ограничивается территорией Республики Карелия (за исключением юго-восточных районов) и северной половины Карельского перешейка. Существуют данные о том, что этот вид проник также в восточные районы Архангельской области (Данилов и др., 2018). На остальной территории Ленинградской области, в юго-восточной Карелии, а также в пределах Псковской и Новгородской областей распространен бобр европейский (Бобры в заповедниках..., 2018). Конкурентные взаимоотношения двух схожих по экологии видов на стыке их ареалов изучены недостаточно (Данилов, Каньшиев, Федоров, 2008).

1.2. Гидрографические особенности Северо-Запада России
Избыточное атмосферное увлажнение в условиях Северо-Запада России обуславливает интенсивный сток (среди равнинных ландшафтов России здесь самая высокая величина среднего годового слоя стока – 200-350 мм) и формирование густой гидрографической сети, что бесспорно поспособствовало быстрому расселению бобров в регионе.
Наибольшая густота речной сети наблюдается в южнотаежной и подтаежной части Северо-Запада (за исключением карстового Ижорского плато) – от 0,5-0,6 до 1,0 км / км2. Наименее густая сеть характерна для северной тайги – 0,35-0,45 км / км2. Реки региона довольно разнообразны по характеру профиля и другим морфологическим и морфометрическим признакам. На севере, в пределах Кольско-Карельской ландшафтной области доминируют короткие порожистые реки-протоки между озерами, южнее они постепенно сменяются густой сетью небольших рек с неразработанными долинами и слаборазвитыми поймами (Исаченко, 1995).
Территория Северо-Запада расположена в пределах Балтийского кристаллического щита (Карелия) и Русской платформенной равнины (остальная часть региона). Для Карелии характерен рельеф с чередованием довольно узких и длинных возвышенностей с понижениями между ними, часто занятых многочисленными озерами и их протоками. Рельеф Русской равнины – относительно плоский, истоки разных рек на ней часто сближены, располагаясь всего в нескольких километрах друг от друга (Порохов, 2005). От рельефа местности зависит целый ряд экологических факторов, являющихся определяющими при выборе бобрами мест обитания – характер берегов, русла и течения водоемов, растительность. Бобры заселяют преимущественно те участки рек и ручьев, где течение медленное, берега удобны для строительства нор и в достаточной степени покрыты растительностью из числа видов, входящих в рацион этих животных. Менее охотно они заселяют мелководные участки с быстрым течением или с порогами (Дьяков, 1975). 
Характерной особенностью Северо-Запада России является обилие водоемов самого разнообразного типа: крупные и средние реки, озера, бесчисленные малые реки и ручьи. В XX веке к гидрографической системе региона прибавились звенья сети мелиорации суммарной длиной в несколько десятков тысяч километров (Данилов и др., 2007). Все эти водоёмы в разной степени заселены бобрами. 
Крупные реки (с шириной русла более 50 м) малопригодны для постоянного обитания бобров. На них, как правило, наблюдаются высокие колебания уровня воды в весенний период, а на берегах часто с высокой плотностью расположены населенные пункты и сельскохозяйственные угодья. Эти водоемы используются лишь молодыми бобрами в период миграции (Каньшиев, 1998). На руслах средних рек (шириной 15-50 м) бобры обитают чаще, но не приступают здесь к постройке плотин, очевидно, ввиду трудоёмкости этого процесса в данных условиях. Здесь преобладает так называемый «русловой» тип поселения с жилищами, представленными в основном норами (Пащенко, Волкова, 2002).
Главным местом обитания бобров на Северо-Западе России служат русла малых рек и ручьев шириной от 1,5 до 15 метров. На них расположено примерно 70% поселений европейских и канадских бобров (Каньшиев, 1998). Малые водотоки составляют 95 % от общего числа рек региона, а их длина – 70 % от общей длины всех рек (Зуева, 2007), что также обуславливает бóльшую встречаемость бобровых поселений на водоемах данного типа. На малых реках возникают поселения «прудового» типа, для которых характерна постройка плотин, благодаря которым отдельные участки заселяемых водоемов становятся достаточно полноводными (Дьяков, 1975, Пащенко, Волкова, 2002). Размеры русловой части плотины определяются шириной водотока (Данилов, 2009). Характер берегов может быть различен в зависимости от рельефа местности, но берега большинства малых рек в верхнем течении преимущественно сырые или слегка заболоченные, а в нижнем – более высокие и сухие. Высота пойменных берегов в последнем случае достигает 1 м, а ширина на некоторых участках может быть 300 м и более (Каньшиев, 1998). 
Северо-Запад также выделяется обилием озёр, однако их размещение на рассматриваемой территории крайне неравномерно. В пределах Карельского кристаллического щита много больших и малых озер, занимающих тектонические впадины кристаллического фундамента, озерность большинства ландшафтов достигает 10%, иногда – более 20%. На участке Русской равнины, расположенной в границах площади последнего оледенения распространены озера моренно-подпрудного происхождения и остаточных озер; озерность ландшафта достигает здесь 5%. Озера небольшие, преимущественно старичного типа в речных поймах, остаточные и вторичные – на болотах (Исаченко, 1995). Среди разнообразных озер бобры предпочитают заселять небольшие по площади водоёмы (не более 300 га). Однако численность животных здесь невелика: 1-2 семьи на водоём (Каньшиев, 1998). Семья может занимать отдельное небольшое озеро или участок крупного озера. Часто такое поселение формируется в месте впадения или вытекания из него ручья, речки или протоки. В последнем случае возможна постройка плотин в створе у истока водотока (Данилов и др., 2007).
Нередко встречаются бобровые поселения на каналах мелиорации и в водоотводящих канавах, приуроченных к автомобильным и железным дорогам. Существование грызуна на таких искусственных водоемах невозможно без возведения плотин. При нормах осушения, принятых в лесном хозяйстве, в летние месяцы возможно полное пересыхание каналов, что предопределяет обязательное наличие плотин в бобровых поселениях лесомелиоративной сети (Ерофеев, 2005). Подобная активность может приводить к вторичному заболачиванию ранее осушенных земель (Федоров, 2017). В данных условиях бобров привлекает наличие обильной вторичной растительности, часто формирующейся после создания линейных антропогенных объектов. Особую ценность такие угодья приобретают в северных районах, где общие кормовые запасы отличаются крайней скудностью (Федоров, Красовский, 2019).

1.3. Растительность долин малых рек и их кормовая обеспеченность
Растительность берегов малых рек отличается разнообразием и высоким уровнем микрокомплексности. Для нее характерны постоянное обновление и непрерывное зарождение новых первичных сукцессий, преобладание сингенетических процессов над эндоэкогенетическими, контрастная разновозрастность на разных участках русла, неполночленность и невыдержанность сукцессионных рядов сообществ. На ручьях растительные сообщества в целом не выражены, типично сочетание слабо ассоциированных небольших клонов и отдельных растений, а для малых рек характерны моноценозы и их мозаика (Папченков, 2008). Тем не менее, в пределах Северо-Западного региона можно проследить некоторые зональные особенности, характерные для растительности побережий малых водотоков.
Ближе к северной окраине Карелии, прибрежные лесные насаждения представлены главным образом сырыми или заболоченными ельниками, сфагновыми или багульниковыми сосняками, ельниками-зеленомошниками, иногда с примесью березы в древостое. Водная растительность водоемов севера относительно бедна по видовому составу и по массе, и в основном представлена кубышкой желтой, тростником, осоками. В центральной и южной Карелии леса, произрастающие по берегам водоемов, более разнообразны и по большей части представлены вторичными насаждениями, нередко с преобладанием лиственных пород, что обеспечивает бобров древесно-кустарниковыми кормами на бóльший промежуток времени. Начиная с южной части Ленинградской области, там, где тайга окончательно сменяется хвойно-широколиственными лесами, возрастает общий уровень биоразнообразия, и кормовые угодья всё чаще представлены фитоценозами со значительным присутствием пород, предпочитаемых бобрами – осины, березы, различных видов ив (Каньшиев, 1998). С продвижением на север разнообразие древесно-кустарниковых пород, поедаемых бобрами, заметно сокращается. В южной тайге их 23 вида, в средней – 14, а в северной – всего 8 (Данилов и др., 2007).
В Новгородской и Ленинградской областях, согласно исследованиям Пащенко (2005), бобр употребляет в пищу 42 вида травянистых растений (из 1178), предпочитая лабазник, гравилат, вербейник, бодяк и разные виды хвощей. Для сравнения, на севере Карелии и в пределах Кольского полуострова (Лапландский заповедник) известно лишь 19 видов травянистых растений, потребляемых бобром в пищу (Семенов-Тян-Шанский, 1975).
Таким образом, богатство кормовой базы значительно возрастает при движении по региону от севера к югу. По этой причине плотность населения бобров в южной части региона и продолжительность их обитания на одном месте превосходит таковые на севере. В центральных районах Карелии семья бобров живёт на одном месте в среднем 5-6 лет, на юге региона – 7-8, а в Ленинградской и Псковской областях по 10-12 и даже 15 лет. Разница в этих сроках непосредственно связана с богатством кормовой базы. Повторное заселение участков бобрами происходит только после восстановления древесно-кустарниковой растительности. Продолжительность этого процесса зависит от условий произрастания и видов растений, представленных в сообществе. В Ленинградской и Псковской областях восстановление проходит 5-10 лет, тогда как в более северных районах – 7-15 (Данилов, 2009). Таким образом, можно заключить, что бобры повторно заселяют покинутые биотопы примерно через одинаковый промежуток времени, однако фаза их активного воздействия на среду и фаза вторичных сукцессионных процессов значительно разнятся по соотношению. В северных районах в этом цикле преобладает стадия восстановления, в южных – стадия действующих поселений.

1.4. Основные закономерности, выявленные для средопреобразующей деятельности бобров в регионе
Исследования разнообразных аспектов средопреобразующей деятельности бобра начали особенно активно проводиться в нашей стране со второй половины 2000-ых годов (Завьялов, 2015). На сегодняшний момент главными региональными центрами исследований в этой сфере являются ФГБУ Государственный природный заповедник «Рдейский» (Новгородская область) под руководством Н.А. Завьялова и Институт биологии Карельского научного центра (коллектив в составе В.Я. Каньшиева, Ф.В. Федорова и П.И. Данилова). Серия работ, посвященных влиянию бобра на экосистемы малых водотоков, была также осуществлена М.Н. Пащенко (РГПУ им. А.И. Герцена) на юге Ленинградской области в 2000-2005 гг.
Вне всякого сомнения, бобр играет заметную роль в прибрежных биогеоценозах. Прямое воздействие животных на занятый ими район проявляется в грызущей, роющей и строительной деятельности. Наибольшее влияние на состояние малых водотоков из всех объектов строительной деятельности бобров оказывают плотины (Пащенко, 2005). Для постройки плотин бобрами используются те же древесно-кустарниковые растения, которые служат бобрам пищей. Высота и длина плотин зависят от высоты и пологости берегов водоёмов (Романов, Пащенко, 2000). Многолетние исследования выявили, что бобровые плотины оказывают существенное влияние на гидрологический режим малых рек и ручьёв. Некоторые из этих водотоков могут быть преобразованы в непрерывный «каскад» бобровых прудов (Завьялов и др., 2005). Присутствие бобров приводит к увеличению обводненности территорий, усложнению рисунка речной сети, накоплению больших объемов воды и созданию условий для развития водно-болотной растительности. Бобровые плотины стабилизируют ход уровня воды при дождевых паводках, повышают уровень и сокращают размах колебаний почвенно-грунтовых вод, меняют направление их стока, вокруг прудов в почвах формируется выпотной гидрологический горизонт. На протяжении всего вегетационного периода бобровые пруды служат источником инфильтрации воды в почву (Завьялов, 2015).
Изменение гидрологического режима почв на обширных территориях вокруг бобровых прудов очерчивает «ареал средообразующей деятельности», или «бобровые пятна» – хорошо различимые в ландшафте участки, растительность которых изменена в результате жизнедеятельности бобров. Как правило, они образуются после нескольких циклов заселения-забрасывания бобровых прудов и многолетних смещений границ преобразованных водно-болотных комплексов. Для этих пятен характерны увеличение обводненности и быстрая гибель древесной растительности; образование и длительное существование сообществ с гидрофильной травянистой растительностью; нелинейные и разнонаправленные смены внутри «пятна»; длительный период восстановления лесной растительности (в зависимости от условия дренажа, частоты повторных затоплений, положения «пятна» относительно биома и водораздела, наличия банка семян, наличия или отсутствия других масштабных нарушений лесной растительности) (Завьялов, 2015, 2018).
Разнонаправленность и незавершенность сукцессий в «бобровых пятнах» способствует экотонизации местообитаний. Избирательное кормодобывание бобров может ускорить, замедлить сукцессии или привести к восстановлению прежних сообществ, изменяя только возрастные или размерные характеристики древостоя. Количество и площадь «бобровых пятен» при долговременном влиянии бобров на растительность увеличиваются по мере роста численности этих животных. К моменту достижения максимальных значений численности бобров количество и площадь пятен стабилизируются (Завьялов, 2015). «Бобровые пятна» сохраняются в ландшафте в течение десятилетий и даже столетий (Naiman et al., 1988).
При устройстве бобровых плотин на водотоках непременно происходит подъем уровня воды, однако, его влияние на прибрежные фитоценозы различно и зависит от характера берегов. При высоких берегах даже большой подъем воды (0,7-1 м) не вызывает затопления прибрежных сообществ. Иное наблюдается при низких, особенно сырых и заболоченных берегах. В этом случае за бобровой плотиной образуется довольно большое зеркало воды, а значительные участки берегов затапливаются или подтапливаются. В Карелии площади затопленных участков значительно варьируют – от 0,2-0,5 га по берегам ручьев с относительно высокими берегами, до 20-30 га по берегам подпруженных озер, выход воды из которых перекрыт бобровой плотиной (Данилов и др., 2007).
Возобновление и формирование насаждений по берегам водоемов, обжитых бобром, идет по-разному в различных ландшафтно-климатических условиях. Но в целом, сукцессионные изменения растительности, вызванные строительной деятельностью бобров, имеют следующие этапы:
– стадия действующих поселений, во время которой происходит исчезновение древесно-кустарниковой и формирование водно-болотной растительности;
– луговая стадия, либо стадия сообществ болотного типа, образующихся на месте оставленных животными поселений;
– лесная стадия, с возобновлением древесно-кустарниковой растительности на месте оставленных бобрами поселений.
На первом этапе сукцессионных изменений, помимо появления водно-болотной растительности, происходит отмирание леса. Оно происходит постепенно, поскольку различные виды растений обладают разной устойчивостью к переувлажнению. В Карелии гибель насаждений хвойных пород отмечается через 2-3 года, а лиственных – через 3-4. Разложение наземной растительности и накопление органики в бобровых прудах способствует развитию водно-болотной растительности.
Иной тип растительности формируется по мере постепенного разрушения плотин после ухода бобров из поселения. Какой вид примет прибрежный фитоценоз, зависит от целого комплекса факторов – географической широты, климата, типа прежней растительной ассоциации, рельефа и т.д. Так, исследования Данилова с соавторами (2007) в среднетаежной зоне (юг Карелии и север Ленинградской области), где по берегам водоемов растут лиственные и смешанные леса, иногда с богатой травянистой растительностью (Betuletum mixto-herbosum, Betuleto-populetum mixto-herbosum, Piceeto-betuletum vacciniosum, Piceetum vacciniosum), выявили, что на месте таких насаждений после ухода бобров формируются болотные сообщества, представляющие собой смешанную категорию, в которые могут входить сфагновые, зарастающие березой, осоково-сфагновые, сфагново-пушицевые и различные кустарничково-сфагновые сообщества. Экотопические условия в пределах бывших бобровых прудов характеризуются неоднородностью микрорельефа и гидрологического режима, в результате чего формируется мозаичная структура фитоценозов.
В результате подтопления леса значительно изменяется видовой состав сообществ, экологические группы растений и общее число видов. Исследования, проведенные на юге Карелии выявили, что в травяно-кустарничковом и моховом ярусе прибрежных фитоценозов у ручьев, испытавших воздействие средопреобразующей деятельности бобра, стремительно возрастает встречаемость таких типично болотных видов, как Andromeda polifolia, Aulacomnium palustre, Chamaedaphne calyculata, Eriophorum vaginatum, Juncus filiformis, Sphagnum angustifolium, Sph. nemoreum и пр. При этом полностью исчезают такие ранее обыкновенные растения, как Maianthemum bifolium, Oxalis acetosella, Avenella flexuosa, Trisetum sibiricum, Dicranum scoparium, и заметно сокращается встречаемость Vaccinium myrtillus, Trientalis europea, Melampyrum sylvaticum, Pleurozium schreberi и других бореальных лесных видов.
Примечательные изменения растительных ассоциаций происходят при подтоплении бобрами бывших сенокосов и других заброшенных сельскохозяйственных угодий. В таких местах после оставления поселений бобрами и спада уровня воды в результате постепенного разрушения плотины, на территориях скудных в прошлом преимущественно осоково-хвощовых растительных ассоциаций, развивается разнотравье с сохранением осок, но значительным участием таволги, гравилата, тростника. Далее в сукцессию травянистой растительности вмешивается интенсивное возобновление кустарников – ив, и древесных растений – ольхи и березы (Данилов, 2007).  
Исследования, проведенные на модельных водотоках в соседней Финляндии (Nuumi, Kuuluvainen, 2013), показали, что восстановление древесно-кустарниковой растительности после ухода бобров зависит от обстоятельств, связанных с разрушением плотины. В случае, если этот процесс происходит быстро (под действием половодья) и после относительно короткого периода обитания бобров, то восстановление леса может начаться уже через 2-3 года. Но в местах с невысокими показателями осеннего и весеннего стока плотины могут сохраняться намного дольше, что в конечном итоге, если участок располагается на местности с невысоким градиентом рельефа, может привести к формированию торфяников. Также, при долговременном затоплении происходит исчезновение эктомикоризных грибов, особенно важных для восстановления хвойных древесных пород (Wilde et al.,1950, Terwilliger and Pastor, 1999).
Таким образом, средопреобразующая деятельность бобра выступает мощной движущей силой сукцессионных преобразований растительности в долинах малых рек. Благодаря жизнедеятельности бобров здесь происходит периодическое перераспределение разных сообществ, за счет чего поддерживается общее флористическое и ценотическое разнообразие растительного покрова (Алейников, 2010). По этой причине бобр играет уникальную руль в экосистемах малых рек лесной зоны. По глубине преобразований, затрагивающих ход почти всех природных процессов в биогеоценозе, средопреобразующая деятельность бобра сопоставима с такими событиями, как пожары и ураганы (Nuumi, Kuuluvainen, 2013).













Глава II. Методика исследований и характеристика
территории их проведения

2.1. Схема работ
Наша работа состояла из трех последовательных основных этапов: предполевого, полевого и камерального. Схема работ во всех регионах была аналогичной.

2.1.1. Предполевой этап
Предполевой этап включал в себя опрос местных жителей (в том числе егерей и работников природоохранной сферы), хорошо знакомых с обследуемой местностью, где предполагалось наличие бобровых поселений с плотинами. У опрашиваемых узнавалось местоположение поселений, а также время, когда они в первый раз их наблюдали, и когда в последний раз видели их жилыми. 
Параллельно проводилось рассмотрение подробных космоснимков высокого разрешения для обследуемой местности. Использовались материалы таких открытых геоинформационных ресурсов как ArcGIS World Imagery (URL: https://www.arcgis.com/home/webmap/viewer.html) и «Яндекс.Карты» (URL: https://yandex.ru/maps/). Пространственное разрешение космоснимков в приложении ArcGIS World Imagery, выполненных космическим спутником WorldWiev-2, составляет 0,5 м на один пиксель. Электронный ресурс «Яндекс.Карты» использовался в полевых условиях для ориентировки на местности. Его разрешающая способность несколько ниже (порядка 1-2,5 м на пиксель), но точные данные по параметрам съемки нам неизвестны, поскольку не опубликованы в открытом доступе. 
При помощи параллельного электронного ресурса ArcGIS World Imagery Wayback (URL: https://livingatlas.arcgis.com/wayback/) можно увидеть дату проведения съемки на конкретной изучаемой территории. Здесь также доступен просмотр снимков, сделанных в предыдущие годы, однако их обновление происходит относительно нечасто и нерегулярно (в среднем раз в три года), что делает продукт малопригодным для оценки динамики существования бобровых поселений. В тоже время космоснимки последней версии, отражающие их относительно недавнее (2017-2020 гг.) состояние, отлично подходят для дешифрирования комплексов растительности и обводненных территорий. Последние характеризуются темно-синим, темно-зеленым цветом на цветных изображениях и очень темно-серым, черным тоном на черно-белых снимках (Приложение, ч.1, рис.1-2). Границы зоогенных водоемов вдоль берегов дешифрируются как сильно изрезанные, а в верхней части по руслу их изображения часто плавно переходят в водно-болотные комплексы, которые возникают в связи с деятельностью бобров. Они хорошо выявляются на аэрофотоснимках, в цветном изображении предстают сложной системой от темно-синего до черного цвета на общем темно-зеленом фоне травянистой растительности безлесных участков (Синицын, 1994). 
Использование дистанционных методов исследований в области экологии бобров было начато еще на раннем этапе развития этого направления. Как минимум в 1950-ые годы в Советском Союзе местами уже проводилось аэровизуальное обследование бобровых угодий, в рамках которого проводилась качественная оценка растительных сообществ, пригодных для обитания бобра (Коряков, 1955). Однако такую обобщённую оценку можно относить лишь к разряду предварительно-разведочных методов (Дьяков, 1975), для получения более точных сведений необходимы наземные полевые исследования.

2.1.2. Полевой этап
В рамках полевого этапа, нами прокладывались маршруты вдоль берегов обследуемых водоемов, заселенных бобром, при прохождении которых выделялись границы визуально различимых растительных сообществ, для которых условно оценивалась степень обводненности поверхности и проводились краткие геоботанические описания. При их составлении учитывался физиономический характер выделяемых сообществ и выделялись основные виды-доминанты. Названия сообществам присваивались с позиции эколого-доминантного подхода. Для точек, где были проделаны описания, при помощи GPS-аппаратуры фиксировались географические координаты для дальнейшего выделения эталонов дешифрирования и оконтуривания сообществ на карте. Точно так же отмечалось местоположение всех обнаруженных бобровых построек и жилищ – плотин, хаток и нор. Длина плотин и создаваемый ими перепад измерялись (в метрах). При обследовании поселений уделялось внимание встречаемому сухостою и его остаткам. По морфологическим признакам (по коре) определялась видовая принадлежность выпавшего древостоя. Участки сухостойных массивов также отдельно отмечались GPS-метками для дальнейшего выделения на карте. 
При проведении работ, там, где это было возможно, выделялись специфичные сообщества с угнетенным древостоем. Как правило, они отчетливо наблюдались на плоских участках местности, часто в верховьях водотоков, где борта долины не выражены. В таких местах водное зеркало затопления достигает наибольшей площади. При движении от центральной части затопленной территории градиент увлажнения сменяется постепенно, что отражается на состоянии древесной растительности. В промежутке между зоной, в которой сформировался сухостой, и древостоями нормальной жизненности, формируется полоса деревьев, имеющих явно угнетенное состояние (Юрин, Галанина, 2021). Для них свойственны такие признаки, как изреженность кроны, большая доля сухих ветвей, фрагментарные повреждения коры. На космоснимках высокого разрешения (Приложение, ч.1, рис.1) также заметно, что насыщенность зеленого оттенка листвы постепенно уменьшается при приближении к затопленной территории, что свидетельствует о закономерном изменении показателей жизненности древостоя в худшую сторону.

2.1.3. Камеральный этап
В рамках камерального этапа проводилась работа по обобщению и интерпретации данных, полученных в ходе полевых исследований, результаты которых подробно освещены в третьей главе данной работы. 
Для интерпретации собранных данных нами были созданы карты растительности бобровых поселений в программе ArcGIS (версия 10.2.1) (Приложение, ч.1).  В качестве основы, на которой проводилось картографирование сообществ, использовались космоснимки, полученные со спутника WorldView-2 (Приложение, ч.1, рис.1-2). Бобровые плотины отмечались внемасштабным условным знаком, рядом с которым отмечалось значение параметров их высоты и длины в метрах. Отдельными точечными знаками отмечались также жилища бобров (хатки, полухатки или норы).
Растительные сообщества были классифицированы и сгруппированы в легенде в соответствии с их общей физиономией, жизненностью (для древесных сообществ) и степенью обводненности (для травяных сообществ). Леса разделялись нами на сухостойные, угнетенные и леса с древостоями нормальной жизненности. Последняя категория подразделялась на группы по преобладающему породному составу (хвойные, мелколиственные, хвойно-мелколиственные, мелколиственно-хвойные, и отдельно (ввиду особой специфичности) черноольховые леса. Травяные сообщества были разделены на обводненные (переувлажненные) и необводненные. Отдельно, при наличии, выделялись болотные и кустарниковые (как правило ивовые) сообщества речных долин. Все выделяемые сообщества были дифференцированы по видовому составу – каждому фитоценозу был присвоен номер, расшифровка которого была помещена в пояснении к легенде. Составленные картографические материалы доступны для ознакомления в приложении данной работы.
Для анализа временных промежутков, за которые сформировалась та или иная растительность в пределах бобровых поселений, нами также были изучены разновременные космические снимки Landsat-5, Landsat-7 и Landsat-8, запечатлевшие обследованные ключевые участки (Приложение, ч.3). Снимки данных спутников отличаются частой повторяемостью съемки и высоким уровнем доступности. Отснятый материал доступен для предварительного просмотра и загрузки на сайте геологической службы США (URL: https://earthexplorer.usgs.gov/). Его пространственное разрешение составляет 30х30 м для мультиспектрального изображения. Снимки с такими характеристиками подходят лишь для выявления самого факта существования затопления, вызванного бобром (при условии, что его площадь составляет минимум 30 квадратных метров) и не дает возможности для подробной дешифровки растительности и составления дробной картины хода сукцессионных процессов. Можно лишь примерно сказать, к какому типу относится растительность (лесная/болотная/луговая). Сопоставляя промежуток времени, за который произошла смена растительного покрова, информацию о существующих на данных момент сообществах, и предположения о природе ранее существовавших фитоценозов, мы можем обобщенно охарактеризовать изменения в растительности, подвергнувшихся воздействию средопреобразующей деятельности бобра.
Огромную ценность в нашей работе возымели бы снимки более высокого разрешения, но их финансовая доступность оценивается на данный момент как крайне низкая. При наличии серии снимков за разные сезоны или годы становится возможным вести мониторинг состояния бобровых объектов, степени изменённости (трансформации) ландшафта долины реки и рисунка гидросети. Данные спутников низкого и среднего разрешения, такие как Landsat 7, для выделения отдельных объектов бобровой деятельности не подходят. Даже на снимках сверхвысокого разрешения успешной идентификации поддаются только бобровые пруды и, иногда, отдельные плотины. Их обнаружение на снимках может быть затруднено наличием крон деревьев и теневых объектов (Горяйнова и др., 2012). Таким образом, для применения данного метода исследований подходят в основном поселения с крупными площадями затопления.
В лесной зоне деятельность бобров создает локальные зоогенные комплексы, которые более-менее хорошо поддаются первичной интерпретации на космоснимках. Бобровые плотины на лесных речках и ручьях распознаются как границы водной поверхности сформировавшегося бобрового пруда или увеличения заполненности русла водой с незатопленными участками пойм. Наиболее информативными считаются снимки осеннего периода, когда активизируется строительная деятельность бобров и ее свежие признаки становятся более-менее отчетливо видны (Синицын, 1994). Летние снимки не подходят по причине возможных засух в период межени, когда площадь открытой водной поверхности может значительно сокращаться. В нашей работе были применены также майские снимки, обладающие наибольшей контрастностью, необходимой для интерпретации затопленных территорий на космоснимках среднего разрешения.
Для каждого из участков исследований нами были проанализированы погодичные материалы съемки, проведенной в осенние и весенние сезоны, и исходя из этого составлен обобщенный эколого-динамический ряд смены растительности.

2.2. Условия обитания бобров на обследованных территориях
Наши исследования проводились в 2020-2021 гг. на ключевых участках в пределах следующих территорий: национальный парк «Калевальский» (Костомукшский городской округ, северо-западная Карелия), Добручинская волость Гдовского района Псковской области (северная окраина региона) и государственный природный заповедник Полистовский (Локнянский район, восток Псковской области). Данные территории, зонально относятся к северной тайге, южной тайге и подтайге (хвойно-широколиственной подзоне) соответственно (Геоботаническое районирование..., 1989; Исаченко, 1995). Таким образом, в исследованиях были затронуты почти все подзоны таежной зоны Северо-Запада России.

2.2.1. Национальный парк «Калевальский»
Исследования проводились в рамках производственной практики студентов кафедры биогеографии и охраны природы СПбГУ в августе 2021 г. в окрестностях дер. Суднозеро на двух безымянных речках, впадающих в оз. Судно (восточная окраина национального парка). Ранее был обследован еще один безымянный водоток вблизи оз. Каунис (ближе к центральной части парка), на котором присутствие бобров выявлено не было (вероятно, из-за неподходящих гидрологических условий и бедности кормовой базы). 
Территория Калевальского национального парка располагается в западной части северотаежной подзоны Карелии. Рельеф данной местности определяется в основном северо-западной частью Западно-Карельской возвышенности, формирующей здесь относительно высокий и расчлененный озерный орографический район с холмисто-грядовым рельефом, в пределах которого преобладают высоты 180-300 м над уровнем моря. Пересеченность рельефа обуславливает частую смену урочищ. В растительном покрове преобладают сосняки разных формаций: воронично-лишайниковые, воронично-брусничные, воронично-черничные, багульниково-сфагновые. Встречаются и еловые леса: воронично-черничные, папоротниково-травяные, осоково-хвощово-сфагновые и хвощово-сфагновые (Геоботаническое районирование..., 1989). Сосновые леса занимают 85% территории Костомукшского заповедника и Калевальского национального парка, и еще на 10% площади расположены ельники (Федоров, Красовский, 2019). Вследствие сильной пересеченности рельефа, заболоченность невысока, но колеблется в очень широких пределах – от 6 до 53% (Юрковская, 1971). Местность богата комплексами озёр со впадающими в них многочисленными протоками и ручьями.
В приручьевых понижениях изредка встречаются березовые и елово-березовые заболоченные леса. Эти биотопы заселяются бобрами в первую очередь, хотя кормовая база здесь все равно довольно бедная. Осина, как основная кормовая порода бобров, изредка встречается на склонах прибрежных гряд, формируя небольшие куртины. Ивы, также предпочитаемые в качестве кормов, растут единично, и, как правило, у самого уреза воды (Федоров, Красовский, 2019). 
Бедность кормовой базы при обилии водоёмов обуславливают некоторые специфичные особенности существования бобров в данных условиях. За счет того, что после быстрого истощения кормовых ресурсов им приходится часто переселяться с места на место, очень велика доля заброшенных поселений (60-80%). Вследствие освоения почти всех доступных угодий и стабилизации своей численности, бобры часто заселяют поселения, которые покинули ранее. Основными кормовыми породами в условиях дефицита осины становятся ольха серая и береза (Федоров, Каньшиев, 2003; Федоров, 2018).
В связи с особыми гидрологическими условиями обитания бобров на севере Карелии (часто низкими, заболоченными или каменистыми берегами, невыраженностью русла водотоков, небольшими размерами ручьев и рек) наблюдается повышенная строительная активность бобров. Все бобровые поселения на ручьях, обследованные в рамках учёта, проводившегося в Калевальском национальном парке и Костомукшском заповеднике в 2018 г., имели плотины (Федоров, 2018). Таким образом, факт обитания бобра на малом водотоке в пределах данной территории чаще всего предопределяет, что он будет активно воздействовать на среду обитания посредством средопреобразующей деятельности, заключающейся в постройке плотин.

2.2.2. Северо-восток Гдовского района Псковской области
Следующий описываемый этап исследований проводился недалеко от урочища Криневье на северо-восточной окраине Гдовского района Псковской области поздней весной 2021 г. на ручье Криневский, впадающем в реку Плюсса, которая принадлежит к бассейну реки Наровы. 
Северо-восток Гдовского района Псковской области представляет собой пологоволнистую моренную и озёрно-ледниковую равнину, поверхность которой постепенно понижается к северу. Абсолютные отметки высот – порядка 65-85 метров. Территория имеет уклоны поверхности более 1%, что способствует естественному поверхностному стоку в водоёмы. Большинство рек берет начало из болот, меньшая часть – из озер. В верхнем течении реки имеют слабовыраженные пойменные долины с пологими невысокими склонами. В среднем течении долины хорошо разработаны, имеют крутые и высокие, часто террасированные склоны, в нижнем течении долины расширяются, а их склоны вновь становятся пологими. Русла большинства рек очень извилистые, течение как правило слабое (Схема..., 2009). 
В растительном покрове восточной половины Гдовского района, где проходили исследования, преобладают длительнопроизводные осиново-березовые и березово-осиновые травяные леса с участием неморальных видов на месте еловых южнотаежных. На слабодренированных участках междуречий располагаются долгомошные и сфагновые мелколиственные, реже еловые леса. На песчаных субстратах преобладают сосняки: зеленомошные брусничные, вересковые, редко лишайниковые. В условиях повышенного увлажнения произрастают сырые березовые и сероольховые леса, ивняки, реже заболоченные пушицево-осоковые луга (Геоботаническое районирование..., 1989). В породном составе лесов Гдовского района доминируют берёза (47%) и сосна (33%). За ними следуют ель (11%) и ольха серая (6%). Леса из осины занимают 3% площади лесов района (Схема..., 2009). Кора осины и различных видов ив служит основным кормом бобров в данной местности. Но по мере истощения этих предпочитаемых кормов в рационе возрастает роль другой древесно-кустарниковой (береза, ольха серая, черемуха, рябина и т.д.) и травянистой растительности, в частности корневищ кубышки и кувшинки (Каньшиев, 1983).
Подробные исследования по экологии бобров на данной территории ранее не проводились.

2.2.3. Полистовский заповедник
Исследования проводились 12-13 октября 2021 г. в рамках инвентаризационного учета бобров в охранной зоне государственного природного заповедника «Полистовский». Всего, совместно с сотрудниками ООПТ, было обследовано 5 поселений на двух притоках реки Хлавица. 
Заповедник расположен в пределах Ловатского геоботанического округа подтаежной зоны, естественной растительностью которого в прошлом были сложные еловые неморальнотравные леса с участием широколиственных (липа, дуб, клен) пород, а также южнотаежные леса с кислицей и неморальными травами. Остатки этих лесов теперь встречаются лишь единично. На их месте чаще всего наблюдаются производные леса с преобладанием березы, осины и серой ольхи. Огромная площадь округа заболочена и занята крупными верховыми болотными системами. В долинах малых речек часто развиты черноольшаники с болотным крупнотравьем (Геоботаническое районирование..., 1989).
В пределах территории Полистовского заповедника и его охранной зоны 72,2% бобровых поселений расположено на малых реках с минеральными берегами, 13% – на мелиоративных каналах, 7,4% – на внутриболотных озерах, и так же 7,4% – на внутриболотных водотоках. Для Полистово-Ловатской водно-болотной системы характерна обширная гидрографическая сеть. Реки заповедника имеют извилистые русла и невысокие берега. Самая крупная река – Полисть, имеет ширину до 20 м и глубину 0,3-2 м. Менее протяженные реки – Плавница, Страдница, Осьянка, Порусья и Хлавица (Кораблев, Кораблев, 2021).
Появление бобров в Полистово-Ловатской болотной системе (Новгородская и Псковская области) относят к началу 1980-ых гг. С этого момента и до конца 1990-ых гг. наблюдался резкий рост численности бобров и заселение ими всех пригодных мест обитания (Кораблев, 2021). Этому способствовал ряд факторов: высокая плотность населения и освоение оптимальных местообитаний на соседних территориях; густая речная сеть, обширные мелиоративные работы в недалеком прошлом; интенсивные рубки и пожары вокруг болотных массивов, приведшие к появлению молодых мелколиственных лесов; сокращение численности сельского населения и забрасывание обширных сельскохозяйственных угодий вокруг болота;  кроме того речной сток в период 1981–1995 гг. был в 1,5 раза больше среднего многолетнего (Завьялов, 2015).
В ходе инвентаризации бобровых поселений, проводившихся в Полистовском заповеднике в 2019-2021 гг., было зафиксировано 54 жилых и 13 заброшенных поселений. Гидрологический режим и достаточная высота берегов часто позволяют бобрам создавать поселения норного типа, прибегая к постройке плотин на малых реках (Кораблев, Кораблев, 2021). Чаще они встречаются на их притоках, являющихся самыми начальными звеньями гидрографической сети и не имеющих хорошо выраженных долин.

2.3. К вопросу о видовой принадлежности бобров, обитающих на обследованных водотоках 
Два из трех этапов наших полевых изысканий проводились в пределах особо охраняемых природных территорий, где исследования по видовой принадлежности бобров проходят регулярно. С абсолютной уверенностью можно говорить о том, что в Калевальском национальном парке представлен именно канадский (Castor canadensis) (Федоров, Красовский, 2019), и в Полистовском заповеднике европейский вид (Castor fiber) (Кораблев, Кораблев, 2021), в то время как вопрос систематического положения бобров, обитающих на границе Псковской и Ленинградской областей, в научной литературе последних лет не освещен. Несмотря на то, что большинство исследователей склоняется к тому, что канадские боры в Ленинградской области не распространены за пределами Карельского перешейка, нельзя однозначно утверждать, что эти границы ареала, в последний раз оцененные исследователями более 15 лет назад, за это время не поменялись. До сих пор остаются неизвестными окончательные результаты выпусков канадских бобров к югу от Санкт-Петербурга: 6 особей было выпущено в ручей Лагузи (Тосненский р-он) в 1969 г.  и 3 особи – в водохранилище у д. Порошки (Гатчинский р-он) в 1971 г. (Данилов и др., 2007). Учитывая, что расстояние от этих районов до юго-западной границы Ленинградской области относительно невелико (чуть более 100 км), реальная картина распространения данного инвазивного вида может выглядеть иначе, чем она представлена в литературе. Выяснение реального положения дел осложняется отсутствием современных научных изысканий.
Несмотря на то, что экологическая роль двух видов бобра в природе Северо-Западного региона идентична, для полноты данных и общего подкрепления фактологии нами были проведены дополнительные изыскания для определения видовой принадлежности бобров северо-восточной части Гдовского района. 
По внешним признакам, массе и размерам тела достоверных отличий между европейским и канадским бобром на Северо-Западе России не выявлено. Определение вида с большой достоверностью возможно лишь по строению черепа и хвостовым позвонкам (Каньшиев, 2009). Применяются также генетические методы исследований, позволяющие выяснить число хромосом в геноме бобра по фрагменту биоматериала (у канадского и европейского вида оно различается), но они являются достаточно трудоемкими и дорогостоящими. Таким образом, краниологический анализ является самым простым (относительно других) и надежным способом для идентификации вида.
В апреле 2022 года местными жителями из д. Журавлев Конец был предоставлен череп бобра, добытого на охоте в первой декаде года на реке Вейнка в окрестностях упомянутого населенного пункта (Приложение, ч.2, рис.1). Расстояние по прямой от места добычи до ключевых участков, на которых мы проводили исследования, составляет 6 км; и оба водотока являются частью бассейна реки Плюсса, что позволяет нам судить о корректности интерполяции видовой принадлежности местных бобров. Состояние переданного черепа можно оценить как удовлетворительное, но материал обладает достаточной сохранностью ключевых признаков, необходимых для определения.
При процедуре определения были задействованы методические и иллюстративные материалы В.Я. Каньшиева, опубликованные в издании «Зоологический журнал» (2009). Практическая работа по определению была значительно облегчена наличием опыта и компетенций, приобретенных в рамках практических занятий курса «Систематика животных». В результате, было определено, что полученный череп принадлежал европейскому бобру (Castor fiber L.), что подтвердило (несколько устаревшие) данные, опубликованные в литературе.
































Глава III. Результаты исследований

3.1. Калевальский национальный парк
Исследования растительности бобровых поселений в Калевальском национальном парке проводились нами в рамках производственной практики 3 курса, проходившей 5-12 августа 2021 года в разных частях данной ООПТ.
7 августа 2021 г. нами был обследован безымянный ручей (N64.922185, E29.962285) в южной части парка, впадающий с запада в озеро Каунис. Явных следов пребывания бобра здесь обнаружено не было. Ручей имеет довольно большую скорость течения, встречаются бурные каменистые пороги. Лесная растительность представлена сухими сосняками кустарничково-зеленомошными, а также кустарничково-зеленомошными ельниками в межгрядовых понижениях и ложбинах, прорезанных водотоками.
9-11 августа нами были обследованы несколько водоёмов и водотоков в окрестностях дер. Суднозеро, расположенной в восточной части национального парка на берегу одноименного озера. Сведения о существовании на данной территории бобровых поселений сообщил местный житель и сотрудник национального парка А.А. Лесонен.
Бобровые поселения на озере Судно и его близлежащих притоках в Калевальском национальном парке ранее уже изучались исследователями (Федоров, 2018; Федоров, Красовский, 2019). В 2018 году здесь было обнаружено 9 поселений, из которых 7 являлись жилыми. Авторами был сделан вывод, что все бобровые поселения на оз. Судно были заселены животными повторно. Для большинства поселений были оценены численность бобров, размеры хаток, наличие и размеры плотин. Для оценки влияния кормодобывающей деятельности боров исследователями закладывались пробные площадки. Однако последствия затопления, вызванного строительной деятельностью бобров, в этих работах не освещались.
9 августа было обследовано русло ручья Хейнайоки, от места его впадения в оз. Анкипоткома (3,75 км к СВ от дер. Суднозеро) вверх по течению до оз. Калевилампи. Протяженность маршрута составила 1,5 км. С конца 1990-х – начала 2000-х гг. и до самого недавнего времени (2018 г.) здесь существовала бобровая плотина в непосредственной близости от моста, пересекающего протоку, соединяющую озера Анкипоткома и Суднозеро. За счёт бобровой плотины уровень воды в озере Анкипоткома и ручье Хейнайоки поднялся настолько сильно, что это привело к гибели древесной растительности и появлению елового сухостоя на северо-западном берегу озера (Приложение, ч.2, рис.2).  Сходная картина наблюдалась нами и в нижнем течении ручья Хейнайоки, где по крутому левому берегу встречаются остатки заброшенных бобровых нор.
В нижней части гряды, непосредственно примыкающей к пойме выше названного ручья, был описан ельник хвощово-сфагновый с Equisetum sylvaticum и Sphagnum wulfianum. В составе древесного яруса кроме ели были отмечены Betula pubescens, Pinus sylvestris, Alnus incana. Напочвенный покров слагают такие виды как Deshampsia cespitosa, Orthilia secunda, Polytrichum commune. На пристволовых кочках поселяются Rubus chamaemorus, Vaccinium myrtillus, Carex globularis. Лес сырой, разреженный, вода кое-где поблескивает у поверхности.
В пойме ручья было описано травяно-осоковое (Carex vesicaria) болото с редкой березой (Betula pubescens) и ивами (Salix phylicifolia, S. lapponum, S. myrtilloides). Высота березы не превышает 5-6 м, ольхи серой – 3 м. Из трав заметное участие в составе фитоценозов принимают такие влаголюбивые виды: Equisetum fluviatile, Comarum palustre, Calamagrostis canescens, Eriophorum angustifolium, Thyselium palustre, Chamaenerion angustifolium и др. Появление таких видов как Chamaedaphne calyculata, Vaccinium uliginosum, Oxycoccus palustris, а также подроста сосны свидетельствует о постепенном переходе болота от эвтрофной к олигомезотрофной стадии развития. Сфагновый ковер формируют Sphagnum fallax, S. angustifolium. 
Открытое травяно-кочкарно-осоковое низинное болото расположено выше по течению ручья в широкой части поймы. Кочки образованы Carex juncella, они частые и некрупные, между ними стоит вода. Из трав доминируют Filipendula ulmaria и Calamagrostis canescens. В составе сообществ также встречаются Comarum palustre, Angelica sylvestris, Equisetum fluviatile, Thyselium palustre, Scutelaria galericulata, Viola epipsila, Equisetum sylvaticum, Rubus arcticus и др. По краю болота отмечен подрост из Betula pubescens, единично Picea spp., спорадически Salix phylicifolia. В примыкающем к болоту заболоченном лесу были найдены старые погрызы бобра. Анализ космоснимков позволил выявить, что ранее (2000-2009 гг.) здесь существовала еще одна бобровая плотина, которая привела к заболачиванию данного участка. На момент обследования остатков этой постройки нами обнаружено не было.
 Выше по течению, ближе к озерам Хейналампи и Калевилампи, через которые протекает ручей, отмечаются уже более свежие следы пребывания бобров, в частности, существуют как минимум 2 плотины, с перепадом не менее 40 см (одна перед оз. Хейналампи, вторая – перед оз. Калевилампи). Участки, примыкающие к берегам озер, сильно заболочены и крайне труднопроходимы. Сплавина у озера Хейналампи травяно-осоково (Carex echinata, C. panicea, C. paupercula, C. chordorrhiza)-сфагновая (Sphagnum centrale, S. riparium, S. obtusum). На правом берегу обоих озер сформировался еловый сухостой. Точное время постройки плотин, приведших к его появлению определить трудно, потому что уровень озер был поднят недостаточно сильно для увеличения абсолютной площади водной поверхности. Однако на снимке, датированном 2000 г., можно увидеть, что уже к тому моменту берега озер облесены не были.
На юго-восточном берегу оз. Калевилампи рядом с крутым скальным выходом расположена жилая полухатка и многочисленные свежие погрызы древесной растительности (в основном березы, реже – осины). В нескольких метрах от полухатки мы обнаружили останки молодого бобра или бобренка (нижнюю челюсть с резцами). 
 10 августа нами был обследован безымянный ручей на участке от безымянного озерка (2 км к северо-востоку от дер. Суднозеро) до места его впадения в озеро Судно (1 км к северу от дер. Суднозеро), где как предполагалось, могли быть обнаружены бобровые поселения. Протяженность маршрута составила 1,6 км. Следов жизнедеятельности и пребывания бобров обнаружено не было. Обследованный ручей имеет заболоченные берега и слабо выраженное русло шириной от 1 до 2 м, которое периодически исчезает в сфагновом покрове. Ручей, по большей части, имеет топкое илисто-торфяное дно и глубину, не превышающую 0,5 м, (в среднем около 0,2-0,4 м). Учитывая, что в начале августа 2021 года на многих водотоках Калевальского национального парка наблюдался повышенный уровень воды, глубина этого ручья в обычное время еще меньше. Следовательно, можно сделать вывод, что, несмотря на наличие приемлемой кормовой базы (часто встречающихся участков молодых березняков), гидрологические условия не позволяют бобрам освоить данный водоток.
 11 августа по наводкам А.А. Лесонена был проложен полевой маршрут вдоль безымянного ручья, впадающего в оз. Судно в 2,1 км к ЮЗ от дер. Суднозеро. Растительные сообщества, выявленные в рамках этого обследования, были закартографированы (Приложение, ч.1). Для транспортировки к устью ручья была задействована весельная лодка, предоставленная сотрудниками национального парка. Далее была осуществлена высадка на берег и совершен пеший маршрут длиной около 1,8 км (в одну сторону) вдоль основного русла ручья, и далее по его притоку. В устье ручья была обнаружена довольно большая жилая бобровая хатка (N64.983072, E30.182419), поблизости от которой никаких плотин не наблюдалось, поскольку тип данного поселения, по сути, озерный.
Был обследован участок от устья ручья до впадения в него левого притока в урочище «Тройник» (N64.976618, E30.159003), и далее по этому притоку мы следовали до безымянного заболоченного озера. Всего было обнаружено 2 заброшенных полухатки и 7 плотин. Одна из этих плотин была разрушена полностью, а остальные плотины являются частично разрушенными; часто настолько старыми, что имеют на своем гребне или у основания травяной растительный покров. Иногда плотины сильно задернованы двукисточником тростниковидным (Phalaroides arundinacea) (Приложение, ч.2, рис.3).
Большинство обследованных участков было покинуто бобрами более 10 лет назад. За это время плотины постепенно разрушаются под действием паводков и естественного разложения древесины. Объёмы задерживаемой ими воды минимальны, хотя и формируют локальные перепады уровня воды величиной 30-60 см. В основном, здесь формируются кочковатые щучково-вейниковые и вейниковые луга с доминированием Deschampsia cespitosa и Calamagrostis canescens (Приложение, ч.2, рис.4). По мере движения вверх по течению от места расположения бывшей плотины проективное покрытие щучки дернистой падает, из состава фитоценозов практически исчезают такие влаголюбивые виды, как таволга вязолистная (Filipendula ulmaria) и сабельник болотный (Comarum palustre). 
Непосредственно вблизи безымянного озера (в 375 м к востоку) (N64.976223, E30.153467), до которого пролегал полевой маршрут, были обнаружены 2 плотины, находящиеся на русле вытекающего из озера ручья на расстоянии 90 м друг от друга, и заброшенная бобровая полухатка. Одна из плотин имеет длину около 15 м и перепад 40 см. Вторая, расположенная ближе к озеру, имеет длину 30 м и высоту 80 см, но реально создаваемый ей перепад составляет лишь около 25 см (Приложение, ч.2, рис.3). Обе плотины в той или иной степени уже подверглись разрушению. Однако этот процесс начался не так давно, поскольку освободившаяся от затопления территория пока скудно покрыта травяным покровом и ещё не задернована. По словам А.А. Лесонена, около 5 лет назад поселение бобров было жилым, плотины были целыми и задерживали внушительные объемы воды. Подтверждение этому можно наблюдать на космоснимках 2016-2020 гг. 
В центральной прирусловой части водотока, сформированы сообщества с преобладанием осоки ситничковой (Carex juncella) с участием кизляка кистецветного (Naumburgia thyrsiflora) и хвоща приречного (Equisetum fluviatile) (Приложение, ч.2, рис.5). На берегах, только освободившихся из-под воды, нами были замечены такие виды как кипрей болотный (Epilobium palustre), кипрей железистостебельный (Epilobium adenocaulon), двукисточник тростниковидный (Phalaroides arundinacea), лютик ползучий (Ranunculus repens). На участке между ручьем и впадающем в него притоком расположен массив елово-березового сухостоя.
Похожий участок был обнаружен нами и в средней части маршрута, на участке, заболоченном пятидесятиметровой плотиной с перепадом около 60 см и пробоиной шириной 2 м. Согласно данным дистанционного зондирования, участок был значительно подтоплен бобрами в 2015-2018 гг. Жилищ бобров, ровно, как и следов их недавней деятельности на момент обследования обнаружено не было – поселение было оценено как нежилое. На его месте сформировалось сообщество с доминированием осок (Carex juncella, C. vesicaria) и незначительной примесью разнотравья (Calamagrostis canescens, Deschampsia cespitosa, Filipendula ulmaria, Ranunculus repens), а также зарослями двукисточника (Phalaroides arundinacea) на прирусловых повышениях. На участке наблюдается довольно частый елово-березовый сухостой, сконцентрированный ближе к краю поймы.
В общем и целом, в условиях северной тайги фитоценозы, подвергнувшиеся влиянию средопреобразующей деятельности бобра, часто формируются на месте елово-березовых и еловых лесов. Однако стоит отметить, что растительные сообщества долин обследованных ручьёв ещё до формирования бобровых поселений являлись вторичными. Судя по старым картам и встреченным разрушенным остаткам мельниц и сенокосных сараев, здесь были участки, активно подвергавшиеся хозяйственной деятельности человека до 50-ых годов XX в. В качестве сенокосов могли использоваться заболоченные пойменные луга и пойменные болота. Позднее, в связи с исчезновением хуторов, эти участки были заброшены, и в некоторых местах они начали постепенно зарастать различными видами ив и мелколиственными породами (прежде всего – березой); а позже и елью. Таким образом, для бобров сформировалась подходящая кормовая база, и они заселили данную территорию. После появления бобровых плотин в растительном покрове начинают протекать сукцессионные процессы. Растительные сообщества на начальном этапе образованы, в основном, различными видами осок, а далее сменяются щучково-вейниковыми лугами с примесью двукисточника тростниковидного, таволги вязолистной, хвоща лесного и другого влаголюбивого разнотравья.

3.2. Гдовский район Псковской области
Исследования на данном этапе проводились на ручье Криневский примерно в 3 километрах выше по течению от места его впадения в реку Плюссу, которая принадлежит к бассейну реки Наровы. Ближайшие населенные пункты – деревни Криневье и Залосенье. Административно территория относится к Добручинской волости Гдовского района Псковской области. Бобровые поселения были обнаружены осенью 2020 г., а основные описания растительности проводились в мае 2021 г. По их результатам была составлена карта растительности бобровых поселений, опубликованная в Приложении.
Длина обследованного ручья составляет примерно 5,65 км. Его исток расположен в болотистой местности в 700 метрах к северу от деревни Старина. При этом русло ручья на протяжении первых 2,7 км от истока было искусственно спрямлено в середине XX века и преобразовано в мелиоративный канал с целью осушения торфоразработок, проводившихся в верховьях водотока. В верхнем течении (первые 2,8 километра от истока), ручей протекает по плоской равнинной территории, затем в выработанной долине, которая тянется до самого устья, имея среднюю ширину от 70 до 100 метров. Ручей имеет многочисленные притоки в виде небольших ручейков и родников. Растительность долины представлена, в основном, молодыми сероольховыми, реже березовыми и черноольховыми травяными лесами. 
Всего на участке ручья протяженностью 1,3 км нами было обнаружено 3 поселения речных бобров. Отсутствие свежих погрызов древесно-кустарниковой растительности и заметные пробоины во многих плотинах поселений позволили судить нам о том, что все три поселения являются заброшенными. По сообщениям сотрудников местного охотхозяйства, последний раз бобры наблюдались на этих поселениях в 2018 году. Вполне возможно, что позднее они были добыты в рамках легальной или нелегальной охоты.
Первое из трёх поселений находится на южной окраине заброшенной деревни Криневье, на расстоянии 2,61 км вверх по течению от места впадения ручья в р. Плюссу. Здесь (N58.925705, E28.055667) неглубокий ручей перегорожен плотиной длиной 45 м и с перепадом около 50 см. Вероятнее всего, плотина появилась в 2011 году. Посреди нее есть пробоина шириной около 1-1,5 м, из которой вода вытекает с довольно сильным напором (Приложение, ч.2, рис.6). Основные жилища бобров в данном поселении – норы. Это обуславливается тем, что стенки долины здесь достаточно высоки и крепки для рытья. На протяжении последующих 225 метров вверх по течению ручья расположен небольшой (0,53 га) участок затопленного активно распадающегося берёзово-ольхового сухостоя с участками разреженной гигрофитной растительности, приуроченной к мелководьям и представленной главным образом хвощом речным (Equisetum fluviatile), рогозом широколистным (Typha latifolia) и ситником (Juncus sp.). 
Бровки долины покрыты узкой полосой молодых сероольховых снытевых лесов с богатой древесной порослью. Здесь часто встречаются старые следы кормодобывающей деятельности бобров, среди которых особо заметны сваленные стволы ивы козьей. Примечательно, что живые экземпляры этого вида встречаются здесь лишь единично. На некотором небольшом расстоянии (20-30 м) от края долины расположены залежные сельскохозяйственные земли, покрытые зарослями кипрея, люпина, пырея и т.д.
Следующее поселение располагается на участке с более плоским рельефом, и выработанная долина ручья как таковая здесь уже отсутствует. Ручей перегорожен сильно изогнутой плотиной общей длиной 25 метров с перепадом около 1 метра. Ориентируясь на данные с космоснимков, можно утверждать, что она была построена в 2014-2015 гг. Территория, подвергшаяся затоплению, в площадном плане имеет вытянутую форму и расширяется в северо-восточном направлении, вероятно в сторону естественных ложбин стока впадающих в водоём ручьёв. По правому берегу к затопленной территории примыкают хвойно-мелколиственные травяно-зеленомошные леса. По левому берегу распространены травяные мелколиственные сообщества (ольшаники, осинники, березово-серольховые леса) и участок угнетенного березняка с осоковым травяным покровом. В местах впадения ручьёв в новообразованный водоём расположены таволговые ивняки и осочники.
Вплотную к построенной плотине расположена бобровая хатка. Выше по течению следует обширный (площадью 2,15 га) участок затопленного черноольхово-березового сухостоя. Большая часть поверхности под ним занята пятнами открытой воды, но неглубокие участки занимают также фрагменты растительности из рогоза широколистного (Typha latifolia), камыша лесного (Scirpus sylvaticus), различных видов хвощей и осок. 
Ближе к следующему поселению преимущественно березовый сухостой сменяется сероольховым с густыми зарослями тростника (Phragmites australis). В 170 метрах выше по течению от плотины водоток приобретает форму прямого мелиоративного канала, берега которого имеют узкие (шириной до 1,5-2 м) «бровки», образованные при его создании и извлечении грунта. Они возвышаются на прилегающими участками на 60-100 см. Этого достаточно, чтобы на них существовала живая древесная растительность – узкая полоса сероольховых древостоев, под которыми развиты травяной ярус с преобладанием сныти (Aegopodium podagraria) и молодой подрост серой ольхи. В двух местах в пределах этого поселения русло канала перегорожено полуразрушенными короткими плотинами, создающими перепад всего около 15 см. Очевидно, они были сделаны бобрами с целью более комфортного передвижения в ограниченной водной среде.
На окраине затопленной территории, по её левому пологому берегу, выделяется сообщество угнетенного осокового березняка. Древостой данного фитоценоза представлен деревьями невысокого уровня жизненности. Для них характерны такие черты как изреженность кроны, большая доля сухих ветвей, повреждения коры в нижней части ствола. Поскольку увлажнение данного участка избыточное, в пределах него встречаются и полностью сухие деревья, число которых уменьшается при удалении от ручья, а также погибший подрост, в том числе других видов (в частности, ели (Picea abies)). Напочвенный покров также отражает повышенное содержание влаги в почвах, и, в основном, представлен осоками (Carex juncella и пр.), образующими высокие кочки. 
Третье поселение также расположено на участке с плоским рельефом. В данном месте канаву перегораживает недлинная плотина длинной всего 4 м и перепадом 40 см, однако при помощи нее (и нескольких плотин поменьше) бобрами был заболочен обширный участок площадью 4,5 га. Поселение, вероятнее всего, появилось в 2012-2013 гг.
Жилище бобров – хатка, расположенная ближе к центральной части поселения. На всём протяжении водотока от основной плотины до хатки встречаются небольшие плотины длиной не более 3 м и перепадом менее 20-30 см, поддерживающие высокий уровень обводнения данной территории. Для растительного покрова этого поселения присуща, пожалуй, максимальная комплексность. Небольшой по площади (15 м2) бобровый пруд, лишенный какой-либо растительности, выше по течению сменяется большим хвощовником, приуроченным к центральной части затопленной территории. В пределах него часто встречаются фрагменты распавшегося и сильно разложившегося, в основном березового, сухостоя. Сообщество сформировано на топком участке, покрытом слоем воды в 20-30 см. С восточной стороны хвощовник окаймляется затопленным берёзовым сухостоем с хвощово-осоковым травяным ярусом. Южнее, по левую и правую стороны от мелиоративного канала, по бровкам которого также существует узкая полоса живых ольховых древостоев, расположены травяные сообщества, представленные осочниками и хвощово-осочниками, растущими из неглубокого слоя воды (Приложение, ч.2, рис.7). В них изредка также встречаются остатки распавшегося древостоя. При движении на юго-восток затопленные травяные сообщества сменяются сырыми ивово-кустарниковыми осоковыми.
На обоих берегах затопленной территории отчетливо выделяются широкие полосы угнетенных лесов: сероольхово-березового осокового по левому берегу и березового осокового по правому. Вероятно, площадная растянутость и наличие этих сообществ по обоим сторонам поселения обусловлена очень плоским рельефом, благодаря которому градиент увлажнения почвогрунтов сменяется достаточно постепенно для их выделения в отдельные территориальные единицы, поэтому можно сказать, что сообщества угнетенных древостоев имеют характер экотона.
За пределами территории, подвергшейся средопреобразующей деятельности бобра, по стороне правого берега произрастают елово-березовые травяные или березово-хвойные травяно-зеленомошные леса, а по стороне левого берега, в основном мелколиственные сообщества (елово-березняк зеленомошно-разнотравный, ивово-ольшаник осоковый, ольхово-осинник травяный и осиново-березняк травяный).
Произрастающие на берегах Криневского ручья сырые березняки, сероольшаники, черноольшаники и ивняки являются характерными сообществами для участков с повышенным увлажнением в данной местности (Александрова, Юрковская, 1989). Под воздействием средопреобразующей деятельности бобра вектор естественного заболачивания усиливается. Эти древесные сообщества, оказавшись затопленными, на первых этапах сукцессии преобразуются в сухостои с гигрофитной растительностью, а затем, заменяются травяными сообществами. В центральной части затопленной территории этот процесс, очевидно, протекает быстрее (Юрин, Галанина, 2021). 

3.1. Полистовский заповедник
Третий этап работ проводился в юго-восточной части охранной зоны Полистовского заповедника 11-13 октября 2021 года в рамках проводившегося там инвентаризационного учета бобровых поселений.
12 октября примерно в 300 метрах севернее ур. Лебедево (N57.087548, E30.603681) была обследована серия из трех бобровых поселений, расположенных на безымянном ручье, впадающем в реку Хлавица по правому берегу. Ручей протекает по плоской долине с относительно пологими склонами и окружен заброшенными сельскохозяйственными угодьями, поросшими злаково-разнотравными лугами с преобладанием Elytrigia repens, Calamagrostis epigeios, Cirsium arvense, Hypericum maculatum, Selinum carvifolia (Чередниченко, 2014) и редколесьем из ивы козьей (Salix caprea), березы повислой (Betula pubescens), ольхи серой (Alnus incana). Точно сказать, когда появились данные бобровые поселения трудно, поскольку они слабо поддаются дешифровке на космоснимках среднего разрешения (30х30 м в пикселе), а ширина долины в некоторых местах составляет менее 60 м. Можно с уверенностью сказать, что поселения существуют как минимум с 2013 года, поскольку именно вокруг них в 2014 году заповедником была организована туристическая экотропа «Дорогою бобра».
Обследование было начато в 700 метрах вверх по течению от устья ручья. Здесь, на одной линии поперек долины ручья, расположены две плотины длиной 14 и 4 м и с общим одинаковым перепадом около 50 см. В 2 м от плотины, ближе к её центральной части, находится жилая бобровая хатка. В результате строительной деятельности бобров выше по течению был сильно заболочен участок площадью около 0,8 га. В пределах него обильно развит пестрый травяной покров из таких влаголюбивых растений как сабельник болотный (Comarum palustre), камыш лесной (Scirpus sylvaticus), хвощ речной (Equisetum fluviatile), двукисточник тростниковидный (Phalaroides arundinacea) и разных видов осок (Carex sp.). 
В центральной части участка были замечены сухие заросли кустарниковых ив, которые выше по течению сменяются березовым, а затем сероольховым сухостоем высотой 4-5 м, который тянется еще 150 м вверх по течению ручья. Под сухостоем формируется осоково-хвощовое сообщество. По окраине затопленной территории встречаются живые экземпляры ольхи серой и подрост кустарниковых ив.
При движении выше по течению ручья, по мере уменьшения степени увлажнения, осоково-хвощовое сообщество постепенно сменяется на хвощово-осоковое. Живой древостой серой ольхи начинает спорадически встречаться и в центральной части долины, а вдоль берега наблюдается кустарниковый покров из ив и крушины (Frangula alnus), местами довольно обильный. Его высота составляет в среднем до 3 метров, ближе к срединной части долины она быстро уменьшается, параллельно снижается и проективное покрытие. Выше по течению, после поворота ручья на юго-запад, расположено сообщество, в травяном ярусе которого абсолютно преобладает тростник (Phragmites australis). Общий уровень увлажнения на данном участке заметно падает и здесь по всему ложу долины обильно развит разновозрастный ивняк.
Примерно в 1300 м от устья ручья расположена еще одна большая плотина длиной более 100 м и высотой около 70 см. Площадь сформировавшейся заболоченной территории – около 1,5 га. Непосредственно у плотины, на довольно обширном сильно обводненном участке растительность представлена сообществом с доминированием манника плавающего (Glyceria fluitans) и тростника (Phragmites australis). Растительный покров распределен неравномерно, куртинами, часто приурочен к микроповышениям. Выше по течению в травяном ярусе постепенно начинают доминировать осоки (Carex vesicaria, C. echinata и пр.), а на локальных повышениях наблюдается густой молодой подрост кустарниковых ив. Изредка встречается сероольховый сухостой. В целом, для растительного покрова характерна микрокомплексность, которая проявляется в пятнистости распространения фрагментов травяной растительности и открытых «окон» воды. Решающую роль в преобладании того или иного вида играет микрорельеф.
Далее, примерно на расстоянии 1550 м от устья ручья, бобрами была построена еще одна плотина сложной формы и длиной приблизительно 50 м. Перепад воды, создаваемый ею, варьирует в пределах от 30 до 50 см на разных участках долины. Площадь затопленной территории составляет почти 2,0 га. В её центральной части глубина воды составляет от 1 м, и травяной ярус почти не развит. На участках с меньшей глубиной, наблюдаются тростниково-манниковые сообщества, похожие на те, что были описаны ранее. Как правило, к ним приурочен черноольховый и (в меньшей степени) сероольховый сухостой (Приложение, ч.2, рис.8), который ближе к борту долины сменяется на топкий черноольшаник с аналогичным травяным ярусом. В 150 м выше по течению от плотины, расположена большая жилая бобровая хатка диаметром около 9 и высотой 2,5 м. Растительность незатопленного побережья долины в пределах данного поселения окончательно сменяется древесной: по левому берегу распространены березово-черноольшаники с мезофитной растительностью (крапива двудомная (Urtica dioica), сныть обыкновенная (Aegopodium podagraria), таволга вязолистная (Filipendula ulmaria) и разные виды папоротников), по правому – плотные заросли молодой серой ольхи и осинники вейниковые (с Calamagrostis epigeios).
13 октября в том же районе охранной зоны Полистовского заповедника был обследован водоток, являющийся левым притоком реки Хлавицы и впадающий в неё в 3 км к северу от деревни Оболонье. Ручей имеет протяженность около 2,5 км и берет начало непосредственно из болотного массива в 1,7 км к юго-западу от урочища Машеник. Для его верховий характерны сырые плоские берега, и долина с пологими склонами начинает проявляться в рельефе лишь в среднем течении водотока. На обследуемом участке ручей протекает с востока на запад.
В 1,8 км от устья ручья было обнаружено место (N57.081022, E30.621378), на котором ранее существовало поселение бобров. На момент обследования из былых признаков их пребывания сохранились лишь следы кормовой деятельности (старые пни с погрызами) и остатки плотины, которая, согласно данным дистанционного зондирования, существовала с 2001 г. и начала стремительно разрушаться в 2016 г. (Приложение, ч.3). На момент обследования она уже не задерживает избыточных объемов воды. Ширина водотока составляет в среднем 1,5 м. Долина ручья выражена слабо, имеет пологие покатые склоны. На участке площадью около 1,8 га, который в прошлом был, очевидно, затоплен в результате средопреобразующей деятельности бобров, сформировалось травяное сообщество (Приложение, ч.2, рис.9), в котором преобладает вейник тростниковый (Calamagrostis arundinacea), полевица побегообразующая (Agrostis stolonifera), пырей ползучий (Elytrigia repens) и молиния голубая (Molinia caerulea); спорадически встречается аир болотный (Acorus calamus). Местами, густыми полосами произрастает тростник (Phragmites australis). Его заросли характерны для окраинных частей обследованного участка. В пределах территории эпизодически встречаются остатки черноольхового и (реже) березового сухостоя, часто высокой степени разложения и в фрагментированном виде (высокие пни). Густота сухостоя заметно возрастает при движении вверх по течению, и ближе к следующей плотине можно наблюдать черноольшаник тростниковый с древостоем нормальной жизненности.
Далее, на расстоянии 2,1 км от устья ручья, расположена действующая бобровая плотина сложной изогнутой формы, вытянутая в направлении с юга на север и имеющая длину около 80 метров. Согласно данным дистанционного зондирования, плотина возникла не раньше 2017 года (Приложение, ч.3). Перепад воды, задерживаемый ею, довольно внушителен и составляет порядка 80-100 см. Рельеф местности более плоский, и площадь заболоченной бобрами территории составляет 2,3 га, в её центре расположена крупная жилая бобровая хатка (Приложение, ч.2, рис.10). Вдоль плотины сформирован участок глубокого «бобрового пруда», лишенного какой-либо растительности. К югу от него сформирован ситниково-осочник c ситником развесистым (Juncus effusus), примыкающий к левому крылу плотины. Ближе к окраине заболоченной территории в травяном ярусе заметно возрастает присутствие вейника седеющего (Calamagrostis canescens).
В основной центральной части заболоченной территории образовался относительно плотный березово-ольховый сухостой (Приложение, ч.2., рис.11). В северной части он сменяется сначала чисто березовым сухостоем, а затем полосой угнетенного березняка, в котором доля сухостойных деревьев достигает 50%. Под сухостоем вдоль бобровых каналов и на мелководье, примыкающем к пруду, часто встречаются заросли из осок, манника плавающего (Glyceria fluitans) и рогоза широколистного (Typha latifolia). Местами в каналах произрастает пузырчатка средняя (Utricularia intermedia). Под угнетенными березняками формируются почти чистые осочники, формирующие специфичный микрорельеф с малыми кочками.
Леса, расположенные к северу от затопленной территории, представлены черноольхово-березняками и осиново-березняками разных сочетаний. В их травяном ярусе преобладают таволга вязолистная (Filipendula ulmaria), сныть обыкновенная (Aegopodium podagraria), дудник лесной (Angelica sylvestris), иногда крапива двудомная (Urtica dioica). Нередок подлесок из лещины (Corylus avellana).
Выше по течению, сухостой центральной части долины сменяется молодым обводненным сероольшаником с явно выраженным кочковатым микрорельефом. Примерно 50% поверхности приходится на открытые участки воды, обусловленные, отчасти, и естественной близостью к болоту. На остальной части доминируют осоки, камыш лесной (Scirpus sylvaticus), ситник (Juncus effusus). В восточной части затопленной территории чаще, чем в западной встречаются заросли тростника (Phragmites australis).
В целом, для описанных растительных сообществ, сформировавшихся в условиях подтайги в результате средопреобразующей деятельности бобра, характерно (по сравнению с более северными регионами) увеличение числа видов сосудистых растений. В некоторых местах достаточно сложно выявить конкретные преобладающие виды за счет разнообразия условий на уровне микрорельефа и характерной из-за этого пестрой фрагментации растительного покрова.
[bookmark: _GoBack]Общими для сообществ, формирующихся в результате средопреобразующей деятельности бобра, в разных подзонах таежной зоны явились следующие виды растений: тростник обыкновенный (Phragmites australis), хвощ речной (Equisetum fluviatile), осока ситничковая (Carex juncella). Они были отмечены на исследованных участках в Карелии (Калевальский национальный парк) и Псковской области (Гдовский и Локнянский р-ны (Полистовский заповедник)). Упомянутые виды принимают заметное участие в формировании растительных сообществ на участках, подтопленных бобром, и, как правило, приурочены к жилым или недавно покинутым поселениям, в которых сохраняется избыточный уровень увлажнения.  


























Заключение и выводы

В результате проделанной работы нами было обследовано 18 участков в долинах 5 малых водотоков, расположенных в пределах северотаёжной, южнотаёжной и подтаёжной подзон таёжной зоны Северо-Запада России. В разные периоды времени выбранные участки подверглись воздействию затопления, вызванного средопреобразующей деятельности бобра. 
Согласно полученным результатам, в долинах малых водотоков на месте сероольховых, березовых, черноольховых (в южной тайге и подтайге) и елово-березовых (в северной тайге) лесов, после их подтопления, вызванного бобром, на первых этапах сукцессии формируются сухостои с гигрофитной растительностью (тростниками, осоками, хвощами и т.д.). Характерные заболоченные травяные сообщества (в основном, осочники и хвощовники) типичны для поселений, в которых бобры еще обитают, либо обитали не так давно (не более 3 лет назад). В дальнейшем, после забрасывания поселения, разрушения плотины и закономерного снижения уровня воды, степень обводненности почв падает. Это приводит к смене ранее сформировавшегося растительного покрова. В течение 5-10 лет после ухода бобров, на месте затопленной территории формируются злаково-вейниковые луга с примесью влаголюбивых видов (тростника, таволги, хвощей, осок). По мере отдаления от участка, приближенного к плотине, их обилие стремительно сокращается.
Сухостой на основной части затопленной территории выпадает в течение 7-8 лет с момента появления поселения, в то время, как на периферии он может сохраняться 20 лет и даже более (по крайней мере, это касается сухостоя ели, встреченного нами в Карелии). Судя по всему, на менее увлажненных участках усыхание деревьев и их последующее разложение происходит дольше. При этом стоит отметить, что древесина различных древесных пород в разной степени устойчива к переувлажнению.
Таким образом, обобщенный эколого-динамический ряд растительности бобровых поселений может быть представлен следующим образом: затопленные сухостойные леса с гигрофитной растительностью (до 7 лет с момента появления поселения) → заболоченные травяные сообщества (в жилых поселениях и 3 года после их забрасывания) → злаковые мезофитные луга с примесью гигрофитных видов (на 5-10 год после ухода бобров) → сообщества с порослью кустарников и мелколиственных пород (по мере восстановления изначальных условий увлажнения). Период времени существования того или иного сообщества напрямую связан с тем, как быстро происходит окончательное разрушение плотины. После восстановления древесно-кустарниковой растительности велика вероятность повторного заселения биотопа бобром, в результате чего цикл сукцессионных процессов может быть запущен заново.
На основе полевых исследований и анализа космоснимков высокого разрешения были созданы две карты, отражающие распределение растительных сообществ, формирующихся под действием средопреобразующей деятельности бобра. Карты были подготовлены к публикации в сборниках материалов конференций и семинаров, на которых проходила первичная апробация положений, сформулированных в данной выпускной квалификационной работе (Юрин, Галанина, 2021). 
Результаты полевых обследований и интерпретации картографического материала позволяют предположить нам, что распад древостоя на участках, затопленных бобрами, происходит в соответствии с некоторыми пространственными закономерностями. Как правило, формирование и выпадение сухостоя быстрее протекает в центральной части затопленных территорий, и поэтому там быстрее начинают формироваться травяные обводненные сообщества. В периферийной части сухостойные насаждения сохраняются в течение более продолжительного периода времени. После ухода бобров, здесь раньше начинается восстановление древесного яруса. В связи с континуальностью смены градиента увлажнения на плоских участках местности могут также выделяться сообщества с древостоем, находящемся в угнетенном состоянии.
Опыт работы с космоснимками среднего разрешения Landsat показал, что при помощи них возможно отследить момент формирования только самых крупных бобровых поселений с обширными площадями затопления. Для более подробного анализа изменений, происходящих с затопленными участками, необходимы либо регулярные материалы дистанционного зондирования высокого разрешения, либо долговременные мониторинговые исследования на местности.
Обобщая полученные в результате работы данные, можно с уверенностью сказать, что средопреобразующая деятельность бобра, выраженная в постройке плотин, приводит к значительным (по своему характеру) локальным преобразованиям в экосистемах долин малых водотоков Северо-Запада, что действительно характеризует бобра как ключевой вид данных местообитаний.
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Легенда к карте растительности бобровых поселений на ключевом участке на Криневском ручье (Юрин, Галанина, 2021)

ДРЕВЕСНЫЕ СООБЩЕСТВА
Сухостойные: 
1. Березово-сероольховое с гигрофитной растительностью 
2. Сероольховое тростниковое
3. Черноольхово-березовое с гигрофитной растительностью 
4. Березовое хвощово-осоковое

Угнетенные: 
5. Сероольхово-березовое осоковое 
6. Березовое осоковое 

С древостоем нормальной жизненности:

 Мелколиственные 
7. Осиново-березово-сероольховое травяное
8. Ивово-сероольховое осоковое
9. Сероольховое травяное


10. Осиново-березовое травяное 
11. Березняк зеленомошно-травяный 

Хвойно-мелколиственные 
13. Елово-березовое травяное 
14. Елово-сероольхово-березовое травяное
15. Осиновое травяное с елью и ольхой в подросте 
16. Хвойно-березово-осиновое травяно-зеленомошное
17. Елово-березовое травяно-зеленомошное

Мелколиственно-хвойные 
18. Березово-хвойное травяное
19. Березово-хвойное травяно-зеленомошное
20. Березово-осиново-хвойное травяно-зеленомошное


Черноольховые
 21. Черноольховое осоковое
22. Черноольховое рогозово-осоковое 

КУСТАРНИКОВЫЕ СООБЩЕСТВА
23. Ивняк таволговый 
24. Ивняк осоковый
25. Ивняк таволговый с ольховой порослью 

ТРАВЯНЫЕ СООБЩЕСТВА
26. Хвощовник 
27. Осочник 
28. Хвощово-осочник 

Сельскохозяйственные залежные земли: 
29. Разнотравные луга с ивово-ольховым редколесьем 
12. Ольхово-осиновый травяный лес
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Легенда к карте растительности бобровых поселений на ручье, впадающем в оз. Судно                                          (Калевальский нац. парк, Республика Карелия) 


РАСТИТЕЛЬНЫЕ СООБЩЕСТВА
Луговые 
1. травяные
2. гигрофитнотравяные
3. вейниковые
4. таволгово-вейниковые
5. щучково-вейниковые
6. хвощово-вейниковые
7. осоково-вейниковые
8. гигрофитнотравяно-осоковые
9. осоковые
Мелколесья
10. березовые травяные
11. ивово-березовые травяные
12. подрост березы

Лесные 
13. березово-еловые кустарничково-зеленомошные

Сухостои
14. березово-еловые
15. ивово-березовые
16. елово-березовые

Болотные
17. Мезоолиготрофные осоково-сфагновые
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Рис 1. Космоснимки для ключевого участка на Криневском ручье (Гдовский р-он, Псковская обл.) со спутника WorldView-2 за 27.07.2017 (слева) и 16.04.2019 (справа). Пространственное разрешение: 0,5х0,5 м на в пикселе                                                                   (URL: https://livingatlas.arcgis.com/wayback/)
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Рис 2. Космоснимки для ручья, впадающего в озеро Судно (Калевальский национальный парк), со спутника WorldView-2 за 07.07.2015 (сверху) и 16.05.2018 (снизу). Пространственное разрешение: 0,5х0,5 м на в пикселе                                                             (URL: https://livingatlas.arcgis.com/wayback)
Приложение. Часть 2. Иллюстративные материалы (фотографии)
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Рис.1. Череп европейского бобра (Castor fiber L., 1758), добытого в первой декаде 2022 г. на реке Вейнка в окрестностях дер. Журавлев Конец (Добручинская волость, Гдовский р-он, Псковская обл.)
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Рис. 2. Еловый сухостой на берегу оз. Анкипоткома (Калевальский национальный парк, 09.08.2021)
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Рис. 3. Плотина, поросшая двукисточником тростниковидным (Phalaris arundinacea), в Калевальском национальном парке (11.08.2021)
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Рис. 4. Щучково-вейниковый луг с примесью разнотравья, сформировавшийся на месте бобрового поселения (Калевальский национальный парк, 11.08.2021)
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Рис. 5. Осочник, формирующийся на участке, затопленном бобром (Калевальский национальный парк, 11.08.2021)
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Рис. 6. Старая бобровая плотина на Криневском ручье (Гдовский р-он, Псковская обл., 31.05.2020)



[image: C:\Users\dell\Downloads\20210509_161550.jpg]

Рис. 7. Осочник, формирующийся в бобровом поселении на Криневском ручье. На заднем плане справа видна заброшенная бобровая хатка (Гдовский р-он, Псковская обл., 09.05.2021)
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Рис. 8. Заросли тростника обыкновенного (Phragmites australis) под сероольхово-черноольховым сухостоем в поселении бобров в 450 м к СЗ от ур. Лебедево (Полистовский заповедник, 12.10.2021)
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Рис. 9. Луговое сообщество на месте покинутого бобрового поселения в 1 км к СВ от дер. Оболонье (Полистовский заповедник, 13.10.2021)
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Рис.10. Жилая бобровая хатка. Поселение в 1 км к СВ от дер. Оболонье                                                  (Полистовский заповедник, 13.10.2021)


[image: C:\Users\dell\Downloads\20211013_112654.jpg]

Рис. 11. Березово-ольховый сухостой в жилом бобровом поселении в 1 км к СВ от дер. Оболонье      (Полистовский заповедник, 13.10.2021)
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Рис. 12. Сухостой ели и березы, сформировавшийся после постройки плотины (рис.3). (11.08.2021)
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Рис. 13. Нора в заброшенном бобровом поселении (Калевальский национальный парк, 11.08.2021)
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Рис. 14. Березовый сухостой в долине Криневского ручья (Гдовский р-он, Псковская обл., 09.05.2021)
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Рис. 15. Погрызы на старовозрастной осине (Полистовский заповедник, 13.10.2021)

Приложение. Часть 3. Бобровые поселения на разновременных космоснимках среднего разрешения Landsat на  примере участка в 1 км к северо-востоку от дер. Оболонье (Полистовский заповедник) в 2000-2021 гг.

Фрагменты космоснимков Landsat-5, Landsat-7 и Landsat-8 (URL: https://earthexplorer.usgs.gov/)/. Пространственное разрешение: 30 м2 в пикселе
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