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лоценовых термогенных травертинов древнего источника. В травертинах и погребенном аллювии этого 
источника имеются раковины гастропод (виды сем. Lymnaeidae и Planorbidae), причем большинство из них 
обитает и в современных гидротермах. Тафоценозы отличаются от современных группировок моллюсков 
увеличенной долей особей Anisus laevis. Размеры особей видов Lymnaea ovata и L. lagotis в ряду от древ-
него источника до современных гидротерм сокращаются на 30–40 %. 

Ключевые слова: брюхоногие моллюски, гидротермальные экосистемы, термальные источники,  
Субарктика, Большеземельская тундра, травертины, аллювий.

Введение. Гидротермальные системы суши, 
несмотря на их пространственную разобщен-
ность и разнообразие экологических условий, 
в силу экстремального уровня ряда факторов, 
и прежде всего температуры, представляют 
собой некий единый вариант среды обитания 
для живых организмов, который можно назвать 
«гидротермальная среда обитания» [2]. 

Структура сообществ гидробионтов и адап-
тации живых организмов в условиях совре-
менных континентальных гидротерм исследо-
ваны довольно полно. Имеется большое число 
литературных источников, посвященных этой 
проблеме, для гидротерм различных регионов: 
Байкал [12, 15], Чукотка [4, 10], Камчатка [5, 6], 
Исландия [22, 24, 26].

В то же время существуют лишь единичные 
работы, посвященные истории развития сооб-
ществ и популяций в таких условиях. Данное 
направление основано на изучении отложений 
гидротерм, в частности травертинов. Однако 
местонахождения древних термогенных тра-
вертинов немногочисленны и исследованы 
главным образом в Центральной Европе [21]. 
Это определяет малое количество публикаций, 
посвященных палеоэкологии гидротермаль-
ных малакоценозов. Между тем, синэкологиче-
ский подход к палеонтологическому материалу 
позволяет реконструировать течение эволю-
ционного процесса [17]. Имеются работы по 
термальной малакофауне из травертиновых 
местонахождений Венгрии [18, 19], Памира [3] 
и Сицилии [23]. 

Единственные известные в материковой 
части Европейской Субарктики отложения тер-
могенных травертинов находятся в урочище 

Пымвашор на востоке Большеземельской тун-
дры [7, 8, 9]. Рядом с древними травертинами 
располагаются современные выходы термаль-
ных вод. Генетическая связь между траверти-
нами и современными термами отмечалась 
еще в начале ХХ века: «… я видел массы туфов 
<…>; в них заключается огромное количество 
раковин гастропод и теперь еще населяющих 
воды соседнего источника» [8].

Цель работы – реконструкция изменения 
структуры населения и микроэволюционных 
процессов в популяциях брюхоногих моллю-
сков (Gastropoda) гидротермальной экосисте-
мы Пымвашор в ряду от древнего источника до 
современных гидротерм.

Район, материал и методика исследова-
ний. Термальные источники Пымвашор (67°09´ 
с. ш., 60°51´ в. д.) располагаются в тектониче-
ском логу, сложенном известняками нижнего 
карбона [16]. Термальные выходы группируют-
ся в три зоны, где в целом имеется 8 источни-
ков с температурами воды 15,9–28,5 С°, кото-
рые разгружаются в ручей Пымвашор (бассейн 
реки Адзьвы). Во второй зоне 4 источника со-
единяются в единый водоток – ручей Горячий. 
Травертиновая постройка расположена недале-
ко от современных источников [7].

Исследования проводились в 2009–2010 го- 
дах. В источниках отбирали бентосные про-
бы, которые промывали с использованием сита 
(размер ячеи 0,56 мм) и фиксировали 96 % 
спиртом. Пробы разбирали в лаборатории с 
применением стереомикроскопов МБС-10 
и Leica EZ4D. Проведена гипсометрическая 
съемка травертиновой постройки с использо-
ванием мерной рейки и GPS-навигатора. На 
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постройке был сделан продольный раскоп, 
вскрывший травертиновые террасы, а также 
погребенный аллювий, находящийся на по-
верхности террас и в углублениях между ними. 
Образцы травертинов были взяты с помощью 
геологического молотка (20 шт.). Пробы рых-
лого погребенного аллювия были взяты из 4-х 
шурфов, заложенных на поверхности нижней 
(XII) террасы постройки. Возраст траверти-
нов предположительно среднеголоценовый. 
Можно полагать, что возраст находящихся в 
аллювии раковин гастропод меньше, чем воз-
раст ископаемых раковин из толщи траверти-
нов. Из травертина моллюсков извлекали при 
помощи ювелирной бормашины «Foredom» с 
алмазными насадками. Аллювий промывали 
на сите и выбирали раковины моллюсков под 
стереомикроскопом. Обломки раковин не бра-
ли, т. к. определение моллюсков до вида по ним 
невозможно. Извлеченных из гидробиологиче-
ских проб, травертинов и аллювия моллюсков 
определяли до вида [5]. У видов рода Lymnaea 

были проведены измерения высоты раковины с 
помощью окуляр-микрометра.

Для анализа структуры тафоценозов и со-
временного населения моллюсков был прове-
ден расчет доли особей вида в выборках (%). 
Видовое богатство выборок определяли на ос-
нове модели разрежения [25], рассчитанной в 
программе «BioDiversity» (N. McAleece). Сход-
ство между выборками определяли с помощью 
кластерного анализа на основе евклидова рас-
стояния, дендрограмма была построена мето-
дом Варда в программе «Statistica» версии 6.1 
[11]. Предварительно данные по числу особей 
в выборках подвергали струнной трансформа-
ции [20]. Достоверность различий между вы-
борками по высоте раковин определяли тестом 
Краскала-Уоллиса в программе «Statistica» вер-
сии 6.1 [11].

Результаты и обсуждение. Размеры тра-
вертиновой постройки древнего источника 
имеет форму каскада, ее ширина в нижней ча-
сти до 24 м (рис. 1). В верхней части распола-

Рис. 1. Схема травертиновой постройки древнего источника в 
урочище Пымвашор. 1 – известняки нижнего карбона, 2 – травертины, 
3 – погребенный аллювий древнего источника, 4 – почвенный слой,  
5 – обнажение травертинов, 6 – предполагаемый контур нижней 
террасы постройки (реконструкция по обвалившимся фрагментам 
травертинов на склоне), 7 – номера террас травертиновой постройки, 
8 – предполагаемое место разгрузки термальных вод
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гается «лестница» небольших террас, а нижняя 
часть была представлена большим травертино-
вым «языком», который ранее обвалился, и на 
его месте находится мощное обнажение тра-
вертинов высотой до 3 м. Размеры постройки 
свидетельствуют о том, что расход у древнего 
источника был больше, чем у современных ги-
дротерм. Учитывая систему барьеров и террас 
на постройке, древний источник представлял 
собой каскад проточных термальных бассей-
нов. В них, а также на поверхности террас, как 
и в современных термах, развивались бакте-
риально-водорослевые маты и мхи, обильно 
представленные в травертинах. 

Население пресноводных моллюсков ис-
точников Пымвашор включает 5 видов, в том 
числе 3 вида сем. Lymnaeidae (Lymnaea ovata, 
L. lagotis и L. fontinalis), а также 2 вида сем. 
Planorbidae (Anisus laevis и A. acronicus) (см. 
таблицу). По численности резко преобладает 
L. ovata. Тафоценоз моллюсков из траверти-
нов представлен 5 видами. В нем нет Anisus 
acronicus, но имеется вид, отсутствующий в 

современных гидротермах – Lymnaea palustris. 
В структуре тафоценоза доминирует Anisus 
laevis. В современных термах виды Anisus еди-
ничны и присутствуют только в руч. Горячий и 
Пымвашор [1]. В погребенном аллювии 6 ви-
дов. Доминантом выступает Lymnaea ovata, но 
многочисленны и L. lagotis и Anisus laevis. Кла-
стерный анализ сходства выборок показал, что 
они образуют 2 группы: 1) выборки из травер-
тинов и аллювия; 2) из современных гидротерм 
(рис. 2). Видовое богатство моллюсков в тафо-
ценозах выше, чем в выборках из современных 
гидротерм (рис. 3). Но накопление раковин в 
травертинах и аллювии – долговременный про-
цесс, а данные по современным источникам ба-
зируются на материалах коротких временных 
«срезов», и оценки видового богатства могут 
оказаться смещенными [13].

Размеры видов прудовиков Lymnaea ovata 
и L. lagotis в ряду от древнего источника до 
современных гидротерм сокращаются на 30-
40 % (рис. 4). Ранее мы отмечали, что термаль-
ные популяции различных видов гастропод 

НАСЕЛЕНИЕ МОЛЛЮСКОВ В СОВРЕМЕННЫх ГИДРОТЕРМАх УРОЧИЩА ПЫМВАШОР И ТАФОЦЕ-
НОЗЫ ИЗ ДРЕВНЕЙ ТРАВЕРТИНОВОЙ ПОСТРОЙКИ

Виды
Травертины Погребенный 

аллювий
Современные гидротермы

1-я зона 2-я зона руч. Горячий
экз. % экз. % экз. % экз. % экз. %

Anisus acronicus 
(Ferussac 1807) – – – – – – – – 5 0.4

A. laevis 
(Alder 1838) 104 41.4 204 25.9 – – – – 48 3.9

Lymnaea fontinalis 
(Studer 1820) 5 2 73 9.3 19 2.4 33 4.6 17 1.4

L. lagotis 
(Schrank 1803) 47 18.7 180 22.8 197 25 192 27 594 48.6

L. ovata 
(Draparnaud 1805) 57 22.7 294 37.3 572 72.6 487 68.4 559 45.7

L. рalustris 
(Müller, 1774) 38 15.1 40 5.1 – – – – – –

Всего 251 100.0 789 100.0 788 100.0 712 100.0 1223 100.0

Примечание: прочерк означает отсутствие вида в выборке.
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отличаются круглогодичным размножением и 
мелкими размерами особей – фактически, это 
карликовые формы [2]. Полученные результа-
ты позволяют заключить, что сокращение раз-
меров особей – весьма длительный процесс, 
который идет постепенно, видимо, начиная с 
момента вселения моллюсков из прилегающих 
водотоков в термальную экосистему. Этот ме-
ханизм прослеживается в популяциях моллю-
сков, обитающих в термах разных регионов. 
Так, для терм Байкала, Камчатки и Чукотки 
описано несколько эндемичных видов Lymnaea 
и Anisus, обладающих мелкими размерами [5].

Итак, в термальных популяциях гастро-
под достаточно активно протекают микроэво-
люционные процессы, основой для которых 
служит адаптация к жизни в условиях высо-
котемпературных водотоков, практически не 
подверженных сезонной динамике. Ускорение 
микроэволюционных процессов характерно 
для популяций, осваивающих экстремальные 
среды обитания [17]. Однако время активного 
существования гидротермальных аномалий от-
носительно невелико и не превышает n×104–
n×105 лет [14]. Кратковременность существо-

вания гидротерм в геологических масштабах 
времени, их эволюционная «эфемерность», 
обусловила низкий уровень эндемизма их фау-
ны в пределах Северной Евразии и шельфовых 
островов, увязанный в первую очередь с так-
сонами внутривидового и видового уровня [2].

Рис. 2. Дендрограмма кластерного анализа сходства 
структуры населения моллюсков в современных 
гидротермах урочища Пымвашор с тафоценозами из 
древней травертиновой постройки: 1 – травертины,  
2 – погребенный аллювий, 3–5 – современные гидротермы 
(3 – источники первой и 4 – второй термальных зон,  
5 – ручей Горячий)

Рис. 3. Кривые видового богатства моллюсков 
в древнем термальном источнике и современных 
гидротермах урочища Пымвашор (модель разрежения).  
1 – травертины, 2 – погребенный аллювий, 3–4 – 
современные гидротермы (3 – источники первой и второй 
термальных зон, 4 – ручей Горячий). Кривые 2–4 усечены 
на уровне n = 280 экз. для увеличения наглядности рисунка

Рис. 4. Изменение высоты раковины моллюсков  
Lymnaea lagotis (1) и L. ovata (2) в ряду от травертинового 
депозита до современных гидротерм урочища Пымвашор 
в Большеземельской тундре. Погрешность – стандартная 
ошибка среднего (SE). Различия между выборками 
достоверны по итогам теста Краскала–Уоллиса: для 
L. lagotis H (df = 2, n = 319) = 45,6, p < 0,0001; для L. ovata 
H (df = 2, n = 434) = 90,5, p < 0,0001
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GASTROPODS IN ANCIENT AND MODERN PYMVASHOR THERMAL SPRINGS 
(BOLSHEZEMELSKAYA TUNDRA)

Pymvashor hydrothermal system in the east of the Bolshezemelskaya Tundra is the only one in 
the mainland European Subarctic. In addition to modern hydrotherms, there are thermogene travertine 
deposits of an ancient spring. In the travertines and buried alluvium of this spring there can be found 
shells of gastropods (species of Lymnaeidae and Planorbidae fam.), most of them living in the modern 
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springs as well. The taphocoenoses differ from the modern groups of molluscs in terms of increased 
proportion of Anisus laevis. From the ancient spring to the modern hydrotherms the size of Lymnaea 
ovata and L. lagotis individuals declined by 30–40%.

Keywords: gastropods, hydrothermal ecosystems, thermal springs, Subarctic, Bolshezemelskaya 
Tundra, travertines, alluvium.
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