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Для исследования трофических связей в почвенных экосистемах в последние десятилетия 

широко применяются изотопные методы – изотопная подпись гетеротрофных организмов 

отражает изотопный состав их пищевых объектов. Для данного направления экологических 
исследований наиболее часто применяется анализ изотопного состава углерода (δ13С) и азота 

(δ15N) биологических объектов. Однако корректное использование метода для реконструкции 

детритных пищевых сетей часто затрудняется индивидуальной (в пределах организма) 
вариабельностью изотопного состава углерода и азота между тканями и органами многих групп 

почвенных беспозвоночных. Целью настоящего исследования стало сравнение индивидуальной 

изменчивости изотопного состава различных быстроизвлекаемых тканей и органов массовых 
средиземноморских видов мокриц (Isopoda, Armadillidae, Armadillo officinalis и Armadillidiidae, 

Armadillidium vulgare) и кольчатой сколопендры (Chilopoda, Scolopendromorpha, Scolopendra 

cingulata). 

Почвенных беспозвоночных собирали на территории Государственный природный заповедник 
«Утриш» (Краснодарский край). Для изотопного анализа были использованы: экзоскелет, 

мышцы, стенки кишечника, жировое тело (только у сколопендр), половая система, ноги, 

гомогенизированный целиком организм. Оценку изотопного состава δ13С и δ15N проводили на 
комплексе оборудования, состоящего из элементного анализатора и изотопного масс-

спектрометра.  

Различия изотопного состава углерода между тканями мокриц достигали 5-6‰ за счет 
включения неорганических карбонатов в экзоскелет. Значимой разницы изотопного состава 

между тканями кольчатой сколопендры не выявлено. Для корректного отображения 

трофической позиции крупных видов мокриц с помощью изотопного анализа наиболее 

предпочтительно использовать мышечные ткани; использование конечностей возможно лишь 
после предварительной оценки содержания карбонатов в покровных тканях вида; следует 

исключить гомогенизацию крупных видов, а также попадание фрагментов экзоскелета и 

остатков пищи в анализируемый образец. У сколопендр возможно использовать, помимо 
мышц, как гомогенезированные образцы целого животного, так и отдельные части тела и 

органы, исключая содержимое желудка. Полученные результаты применимы для оптимизации 

почвенно-зоологических исследований с применением изотопного анализа тканей 

беспозвоночных животных. 
Ключевые слова: макрофауна, мокрицы, многоножки, стабильные изотопы, заповедник 

«Утриш», детритные пищевые сети. 
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Реконструкция детритных пищевых сетей с помощью изотопного анализа широко применяется 

как в исследовании водных, так и наземных экосистем (Peterson, Fry, 1987; Layman et al., 2011; 
Potapov et al., 2019). Данный метод основан на естественном изменении соотношения тяжелых и 

легких изотопов (фракционирование) основных биогенных элементов, в том числе углерода (13C/12C, 

обычно выражается как δ13С) и азота (15N /14N, выражается как δ15N) в ряде физиологических и 

экологических процессов. Изотопная подпись животного отражает интегрированную во времени 
информацию о его трофической позиции, о трофических связях с другими членами сообщества, и о 

базовых источниках энергии (углерода) (Martinez del Rio et al., 2009; Ben-David, Flaherty, 2012). 
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Стабильные изотопы углерода слабо фракционируются в трофических цепях, то есть величина δ13C 

почти не меняется с трофическим уровнем, что позволяет использовать значения δ13C для 

определения основных источников углерода (базового ресурса) в трофической сети (Post, 2002; 
Тиунов, 2007). В свою очередь изотопы азота, наоборот, сильно фракционируются в трофических 

цепях: содержание 15N в тканях организмов по сравнению с потребляемыми ими ресурсами 

увеличивается, что позволяет устанавливать позицию организма и его возможные пищевые ресурсы в 

трофических цепях (Martinez del Rio et al., 2009; Ben-David, Flaherty, 2012).  
Таким образом, исследование изотопного состава организмов является мощным инструментом 

для решения широкого круга вопросов трофической экологии (Newsome et al., 2012) и, в частности, 

экологии почв (Тиунов, 2007; Potapov et al., 2019). Ограничением метода является то, что δ13С и δ15N 
разных тканей и функциональных систем организма обновляются с разной скоростью (Schmidt et al., 

1999; Gratton, Forbes, 2006; Phillips, Eldridge, 2006). Если изотопный состав небольших животных 

(например, коллембол, панцирных клещей, кладоцер) может быть измерен в целом организме 
(Klarner et al., 2013; Schilder et al., 2015), то использование всего организма крупных животных 

(большинство представителей почвенной макрофауны) без дополнительной гомогенизации или 

выбора репрезентативной ткани или органа невозможно и вызывает ряд методических вопросов. 

Изотопный состав различных органических соединений, входящих в состав тканей животных, 
неодинаков, потому что они существенно различаются по массовому содержанию белков, липидов и 

могут содержать биологически инертные ткани (например, бикарбонаты и хитин у беспозвоночных; 

Shipley, Matich, 2020). Значительная разница δ13C и δ15N в пределах одного организма была показана 
для ряда наземных животных: например, двупарноногих многоножек (Семенюк, Тиунов, 2011б), 

прямокрылых (Wehi, Hicks, 2010), тлей (Perkins, 2010), рептилий (Murray, Wolf, 2013), амфибий 

(Reshetnikov, Korobushkin, 2021), птиц (Hobson, Clark, 1992) и млекопитающих (Lesage et al., 2002; 
Ehrich et al., 2011). Содержащие карбонаты ткани членистоногих обычно характеризуются высоким 

содержанием 13C и низким 15N по сравнению с мышечной тканью, а жировые ткани – наоборот, 

низким содержанием 13C (Kolasiński et al., 2008; Maraun et al., 2011). Если для исследования водных 

экосистем давно разработана методика пробоподготовки (например, экстракция липидов, удаление 
карбонатов) и математической коррекции данных, основанные на значительном количестве 

предварительных исследований (Smyntek et al., 2007; Post et al., 2007; Mateo et al., 2008), то для 

наземных экосистем вариация изотопного состава тканей в пределах одного организма к настоящему 
моменту не была исследована для многих доминантных таксонов.  

В почвенных сообществах южных регионов с умеренным климатом (юг России, 

средиземноморье) доминантной группой крупных сапротрофных организмов зачастую выступают 

мокрицы (Malacostraca, Isopoda, Oniscidea), составляющие до 30% особей макрофауны на квадратный 
метр лесной почвы (Jeffery et al., 2010; De Smedt et al., 2018). Среди хищных почвенных 

беспозвоночных в этом регионе высоко видовое разнообразие и численность губоногих многоножек 

(Chilopoda, Geophilomorpha, Lithobiomorpha, Scolopendromorpha; Gongalsky et al., 2006; Korobushkin et 
al., 2016). Однако использование этих двух групп для исследования детритных трофических сетей с 

помощью изотопного анализа весьма затруднительно без предварительного выбора сопоставимой для 

анализа ткани или органа. Согласно предыдущим исследованиям (Pinnegar, 1999; Martinez del Rio et 
al., 2009), оптимальной тканью для анализа являются мышцы, однако их извлечение бывает весьма 

затруднено, например, в силу небольших размеров животных, а сложная пробоподготовка может 

существенно увеличить время анализа, что критично при работе с большими выборками. Таким 

образом, для корректной работы с данными таксономическими группами необходима детальная 
оценка изотопного состава различных органов и тканей с последующим выбором оптимального 

решения. Целью настоящего исследования является сравнение индивидуальной изменчивости 

изотопного состава различных быстроизвлекаемых тканей и органов мокриц (на примере Armadillo 
officinalis Dumeril, 1816 и Armadillidium vulgare Latreille, 1804) и губоногих многоножек (на примере 

сколопендр Scolopendra cingulate Latreille, 1829). 

Материалы и методы 

Сбор материала проводили в 2012 г. на территории государственного природного заповедника 

«Утриш», Краснодарский край (44.7072° с.ш., 37.4754° в.д.). Район исследований расположен в 
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южной части полуострова Абрау между городами Новороссийск и Анапа. Для территории характерен 

субсредиземноморский климат, среднегодовое количество осадков составляет 500 мм, средняя 

температура июля – 25ºC. Мокриц и сколопендр собирали вручную в пределах дубового-
грабинникового леса (Quercus pubescens1, Carpinus orientalis); сомкнутость крон 0.7, проективное 

покрытие травяного яруса – 30%.  

Собранных животных фиксировали 96% этанолом. Органы и/или ткани беспозвоночных 

препарировали в лаборатории с помощью микроскопа Leica MZ8 в соответствии с методикой работ 
по морфологии животных (Залесская, Шилейко, 1991; Schmölzer, 1965). Для изотопного анализа были 

использованы следующие органы и ткани мокриц: экзоскелет (далее «карапакс»), мышцы, стенки 

кишечника, половая система (далее «гонады»), ноги, гомогенизированный целиком организм. У 
сколопендр проанализированы: мышцы, кутикула (тергиты), стенки кишечника, жировое тело, 

половая система (далее «гонады»), ноги, гомогенизированный целиком экземпляр. В общей 

сложности препарировано 4 особи Armadillo officinalis, 3 особи Armadillidium vulgare, 3 особи 
Scolopendra cingulata. Для гомогенизации использовано еще по 3 особи каждого вида. Всего было 

использовано 19 экземпляров животных, проанализировано 60 образцов тканей и органов. 

Анализ стабильных изотопов углерода и азота. Препарированные органы и ткани, целых 

животных для гомогенизации, почву и опад высушивали в термостате в течение 4-5 дней при 
температуре 50-52°С, затем при необходимости измельчали при помощи мельницы Retsch MM200. 

Пробы растительного материала и почвы навешивали на весах Mettler Toledo MX6 по 1000 мкг с 

точностью до 1 мкг, пробы тканей макрофауны – по 500 мкг. Для измерения соотношения 
стабильных изотопов использовали комплекс оборудования, состоящий из элементного анализатора 

Thermo Flash EA 1112 и изотопного масс-спектрометра Thermo Finnigan Delta V Plus, в Центре 

коллективного пользования «Инструментальные методы в экологии» при ИПЭЭ РАН (г. Москва). 
Для калибровки оборудования применяли международные стандарты МАГАТЭ USGS40 и USGS41, в 

качестве лабораторного стандарта использовали казеин. Изотопный состав углерода и азота 

выражали в тысячных долях отклонения от международного стандарта (δ, ‰): 

δnX(‰) = [(Rпроба/Rстандарт) − 1]  1000, 

где X – элемент (C или N), n – это масса более тяжелого изотопа, R – молярное отношение более 

тяжелого изотопа к более легкому в анализируемом образце (Rпроба) и стандарте (Rстандарт). Образцы 

лабораторного стандарта (казеин) анализировали после каждой 10-й пробы, стандарты МАГАТЕ – 

после каждой 30-й пробы. Аналитическая ошибка определения δ13C и δ15N не превышала 0,15‰. 
Совместно с определением изотопного состава, в каждой пробе было также определено общее 

содержание углерода и азота (%). 

 Статистическая обработка. Поскольку изотопный состав углерода и азота отдельных 
экземпляров животных даже в пределах вида мог существенно варьировать в зависимости от 

пространственной неоднородности изотопного состава базовых ресурсов, то значения δ13C и δ15N 

тканей и органов были нормированы на δ13C и δ15N мышц соответствующего организма согласно 
уравнениям (Korobushkin et al., 2014):  

MC-δ13C = δ13Cмышцы − δ13Cткань/орган или MC-δ15N = δ15Nмышцы − δ15Nткань/орган. 

Для проверки влияния различных тканей и органов на изотопный состав углерода, азота, а также 
отношение валового содержания углерода к азоту (C/N) вида использовали однофакторный 

дисперсионный анализ (ANOVA). Для множественного сравнения средних применяли критерий 

достоверно значимой разности (Tukey’s HSD test). Перед анализом выборки проверяли на 
нормальность распределения с помощью анализа распределения остатков (Statistica residuals tool). 

Для всех данных рассчитывали среднее и стандартную ошибку среднего. При проверке 

статистических гипотез за уровень значимости принято p < 0.05. Обработку данных проводили с 
помощью программы Statistica 13.3 (TIBCO Software, США).  

Результаты и обсуждение 

Изотопный состав углерода и азота мокриц A. officinalis (F = 13.0, p < 0.0001 и F = 32.8, p < 0.0001 

соответственно) и A. vulgare (F = 11.7, p=0.0002 и F = 21.3, p < 0.0001 соответственно) статистически 

                                                             
1 Латинские названия растений приводятся по работе С.К. Черепанова (1995). 
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значимо зависел от анализируемой ткани или органа. Вариабельность значений достигала 5.3‰ для 

MC-δ13C и 5.9‰ для MC-δ15N. Наиболее высокие δ13C и, наоборот, низкие δ15N отмечены в карапаксе, 

отличаясь от мышечной ткани у обоих видов более чем на 4.1‰ и 5.1‰ соответственно (рис. 1). За 
счет низкого содержания органического углерода (около 19%) и азота (около 2%) соотношение C/N в 

карапаксе составляло в среднем 9.9±0.8‰ и 8.4±0.4‰ у A. officinalis и A. vulgare соответственно, при 

значениях около 3.5‰ в мышцах обоих видов. Данные различия связаны со значительным 

содержанием в экзоскелете инертных неорганических соединений (карбоната кальция), 
формирование которых сопровождается накоплением 13C (Jacob et al., 2005), тем самым обогащаясь 

относительно метаболически активных тканей (мышцы, жир и др.). И, наоборот, обеднение карапакса 
15N относительно мышц связано с высоким содержанием хитина, изотопный состав которого у 
членистоногих обыкновенно имеет низкие значения δ15N (Schimmelmann, DeNiro, 1986; Webb et al., 

1998). Схожие результаты были получены и ранее для других групп беспозвоночных животных с 

кальцинированным экзоскелетом (Kolasiński et al., 2008; Maraun et al., 2011), в том числе подробнее – 

для крупных почвенных сапрофагов – двупарноногих многоножек (Семенюк, Тиунов, 2011а, б).  

 
 

  

  

Рис. 1. Нормированные на мышцы значения изотопного состава углерода (MC-δ13C, 

среднее±стандартная ошибка) и азота (MC-δ15N, средне±стандартная ошибка) тканей и органов 

мокриц A. officinalis (а и б соответственно) и A. vulgare (в и г соответственно). Условные обозначения 
для рисунков 1-2: 0.0±0.0‰ – изотопная подпись мышц, «целиком» – экземпляр, гомогенизированный 

целиком, «кишка» – стенка кишечника; разные буквы указывают на статистически значимые 

различия между средними, согласно результатам HSD Tukey’s test, при p < 0.05. 

 
Значения MC-δ13C и MC-δ15N гомогенизированных целиком экземпляров и отдельно ног мокриц 

не отличались значимо друг от друга вне зависимости от вида (рис. 1) и были обогащены 13C 

относительно мышц в среднем на 1.7‰ и 2.3‰, но обеднены 15N в среднем на 1.3% и 1.8‰. При этом 
величины MC-δ13C ног и гомогенезированных A. vulgare значимо не отличались от таковых 

карапакса. Соотношение C/N указанных органов варьировало от 5 до 5.8 у обоих видов, занимая 

промежуточную позицию между мышцами и карапаксом. Полученные данные указывают на 
существенное содержание карбонатов в покровных тканях конечностей крупных мокриц, а также 

значимое участие экзоскелета в гомогенизированных образцах, что затрудняет их использование для 

оценки трофической позиции таксона в детритных пищевых сетях. Состав экзоскелета мокриц может 
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также существенно варьировать в зависимости от видовой принадлежности (Hopkin, 1991): от мелких 

видов с мягкими покровами (представители сем. Trichoniscidae. Ligiidae) до крупных животных со 

значительно кальцинированным карапаксом (как, например, A. vulgare и A. officinalis в нашем 
исследовании). Возраст животного также, вероятно, будет значимым фактором, влияющим на 

изотопную подпись мокриц – увеличение размера тела членистоногих, как правило, 

пропорционально увеличению относительного веса экзоскелета (Jacob et al., 2005; Семенюк, Тиунов, 

2011a; Gongalsky, 2021). Например, карапакс диплопод составляет от 5 до 25% в зависимости от 
линьки и возраста особи (David, Vannier, 1995). Для исследования в водных экосистемах зачастую 

применяют методику предварительного растворения карбонатов в соляной кислоте (Mateo et al., 

2008; Serrano et al., 2008), однако использование данного метода для проб наземных членистоногих 
показали, что обработка соляной кислотой может существенно повлиять на значения δ15N образца 

(Семенюк, Тиунов, 2011б). Таким образом, использование гомогенизированных образцов, а также 

конечностей требует дополнительных исследований видовых и возрастных ограничений. 
У обоих проанализированных видов мокриц δ13C и δ15N стенки кишечника, половой системы, и 

мышц значимо не отличались друг от друга (рис. 1). Тем не менее, стенки кишечника A. vulgare были 

несколько обеднены 15N относительно мышц (на 1.4±0.4‰), что может быть вызвано остатками пищи 

в пищеварительной системе. Несмотря на избирательное извлечение стенки кишечника, специальных 
процедур промывки или чистки перед изотопным анализом не проводилось и, в целом, 

затруднительная процедура, выходящая за рамки настоящей работы. 

Органы и ткани сколопендр показали низкую вариабельность изотопного состава (рис. 2):      
MC-δ13C значимо не различались (F=2.4, p = 0.086), варьируя по средним значениям в диапазоне 

1.5‰.  

  

Рис. 2. Нормированные значения изотопного состава углерода (а; MC-δ13C, среднее±стандартная 
ошибка) и азота (б; MC-δ15N, средне±стандартная ошибка) различных тканей и органов сколопендр 

S. cingulata. 

 

Разброс значений MC-δ15N был еще ниже – 1.3‰. Кутикула сколопендр была несколько обеднена 13С 
и 15N относительно мышц (в среднем на 1.4 и 0.7‰ соответственно; рис. 2). Соотношение C/N в 

кутикуле было немного выше, чем в мышцах, но сопоставимо (3.8±0.1 и 3.3±0.1 соответственно). Это 

указывает на отсутствие во внешних хитинизированных покровах губоногих многоножек 
неорганических карбонатов, в отличие от карапакса мокриц в нашем исследовании или 

двупарноногих многоножек (Семенюк, Тиунов, 2011б). В тоже время полученный результат вполне 

согласуется с предыдущими исследованиями изотопного состава δ13C тканей и органов 
беспозвоночных, указывающих на различия между хитинизированными органами и мышцами 

большинства беспозвоночных (Traugott et al., 2007; Frossard et al., 2013). К примеру, 

хитинизированные головные капсулы двукрылых отличались от остального тела на 0.9‰ (Frossard et 

al., 2013), что сопоставимо с результатами настоящего исследования.  
Наибольшее отклонение от мышц, а также дисперсия значений MC-δ13C (в среднем 1.3±0.7‰) 

была характерна для проанализированных стенок кишечника сколопендр. Обеднение 13С 

относительно мышц, вероятно, вызвано присутствием небольшого количества остатков пищи, 
симбионтов или паразитов, и вполне соответствует накоплению 13С на один трофический уровень – 

по разным оценкам эта величина составляет около 1‰ (Тиунов, 2007; Korobushkin et al., 2014; 

Potapov et al., 2019). В потенциальные объекты питания сколопендр входит широкий круг 
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сапротрофных, хищных беспозвоночных и даже мелких позвоночных животных (Залесская, 

Шилейко, 1991; Potapov et al., 2022), что без должной очистки пищеварительной системы может 

существенно повлиять на изотопные значения. 

Заключение 

Ввиду сильной вариабельности изотопного состава углерода и азота различных тканей и органов 

мокриц, для корректной оценки трофической позиции животных рекомендуется использование 

мышечной ткани или гонад. Использование стенки кишечника возможно только при условии 
обязательного извлечения остатков пищи. У небольших видов мокриц могут быть взяты для анализа 

ноги, но для крупных животных (как A. officinalis в настоящем исследовании) использование 

конечностей и гомогенизация животных нежелательна из-за сильной обызвествленности кутикулы, 
составляющей значительную долю от общей биомассы животного. Перед использованием каких-либо 

тканей и органов, отличных от мышц, рекомендуется предварительный анализ изотопного состава 

δ13C и δ15N. 
Для оценки трофического положения хилопод с помощью анализа δ13C и δ15N кроме мышц могут 

быть использованы как гомогенизированные пробы отдельных животных, так и только конечности 

или отдельные части организма; использование пищеварительной системы – нежелательно. 
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