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Обобщены современные представления о лектинах и связывающихся с ними гликоконъюгатах, 
об особенностях и закономерностях их взаимодействия, защитной роли и потенциале в организме 
человека. Проведен анализ терминов, подходов к классификации лектинов. Акцентированы осо-
бенности природных и синтетических гликоконъюгатов, распознаваемых и связываемых лекти-
нами, при симбиотических взаимоотношениях, во врожденном иммунитете на уровне рецепции. 
Рассмотрены уровни специфичности лектинов. Наблюдается потребность в расширении иссле-
дований гликоконъюгатной специфичности лектинов и их систем, оценке коммуникационного 
потенциала гликоконъюгатов в отношении любых белковых комбинаций, в том числе лектино-
вых. Отмечено участие систем лектинов и гликоконъюгатов в передаче сигналов, коммуникациях. 
Лектины проявляют себя как базисные для надстроечных гликоконъюгатных эффекторов в рас-
творимых и на твердых клеточных фазах в каскадных направленных сборках, формируя интерак-
томную сеть. Лектины и гликоконъюгаты, как неразрывно кофункционирующие, перспективны 
в биологии, медицине и биотехнологиях.

Ключевые слова: лектины, гликоконъюгаты, определение, классификация, специфичность, систе-
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ВВЕДЕНИЕ
Проблемам гликоиммунологии и глико

медицины, связанным с детекцией, надзором, 
защитой и коррекцией взаимоотношений меж-
ду гликаны-связывающими белками, в том чис-
ле лектинами, и гликоконъюгатами (ГК) уделя-
ется повышенное внимание (Cummings, 2019; 
Lakhtin et al., 2021; Gabius et al., 2022; Essentials of 
…, 2022). К лектинам относятся белки, распоз-
нающие и связывающие ГК. К природным ГК 
относятся гликокопротеины (ГП), гликолипиды 
(ГЛ), липополисахариды (ЛПС), протеогликаны 
(Пг), пептидогликаны (ПГ) и модифицирован-
ные полисахариды (ПС). Синтетические ана-
логи и имитаторы природных ГК (www.lectinity.
com) служат альтернативой в исследовании вза-
имодействий с участием лектинов (Лахтин и др., 
2020а, 2020б; Tuzikov et al., 2021). Цель статьи — 
дать современные представления о лектинах и 

распознаваемых ими ГК в связи с защитной ро-
лью в организме.

ОБЩИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О ЛЕКТИНАХ
Повышенный интерес к лектинам обуслов-

лен важностью гликома в организме человека, 
использованием лектинов и ГК для функцио-
нальных сборок на поверхностях и в межклеточ-
ных коммуникациях, разработкой биосенсоров, 
анализом кофункционирования белковых си-
стем и ГК с защитными свойствами (Лахтин и 
др., 2018, 2019, 2023б; Cummings, 2019; Lakhtin 
et al., 2021; Gabius et al., 2022). Лектины — угле-
воды/ГК-распознающие белки, в том числе ГП, 
отличной от иммуноглобулинов (Ig) природы, 
способные к обратимому связыванию углеводов 
и ГК без нарушения их ковалентной структуры в 
контактах. Использование в определении лектина 

https://elibrary.ru/keyword_items.asp?id=2334704
https://elibrary.ru/keyword_items.asp?id=2485942
http://www.lectinity.com/
http://www.lectinity.com/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Tuzikov+A&cauthor_id=33443721
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термина “ГК” объясняется не только его большой 
емкостью в обозначении разнообразных углевод-
содержащих соединений, но и вкладом в связы-
вание с лектинами гетерогенных составляющих 
мишени, как в случаях лектинового распознава-
ния Asn- или Ser/Thr-связанных гликопептидов, 
кластерного расположения гликанов в составе 
ГП, усиления связывания углеводов в соста-
ве ГЛ (Лахтин, 1987; Лахтин и др., 2010, 2023а, 
2023б). Термины “углеводы и ГК” в определении 
лектина означают наличие упорядоченных по 
структурной специфичности к лектинам рядов 
гликомишеней. Из числа лектинов исключают 
антитела (АТ) к углеводам, а также многие фер-
менты углеводного обмена (ФУО), когда в ре-
зультате взаимодействия с углеводами изменя-
ется химическая структура углеводов в контакте 
(Лахтин и др., 2010). Однако у ряда ФУО присут-
ствует дополнительный независимый от катали-
тического центра углевод-связывающий модуль 
(СВМ, carbohydrate binding module), что позво-
ляет рассматривать такие ферменты как истин-
ные, а не ложные лектины (Lakhtin et al., 2021). К 
лектинам также относят ряд цитокинов: фактор 
некроза опухолей альфа (TNF-α), лимфотоксин, 
интерферон (ИФН)-γ (гепарин-связывающий 
домен в С-концевой области), интерлейкины 1, 
2, 6 и др., факторы роста (EGF, EGF-подобные), 
гормоны (варианты эритропоэтина (ЭПО)) и их 
рецепторы, дефенсины α-типа.

Лектины как белки не иммуноглобулиновой 
природы отличаются от АТ. Лектины как более 
древние в сравнении с АТ молекулы обычно в 
меньшей степени комплементарны сложным 
структурам углеводов и ГК. Связывание угле-
водов и ГК с  лектинами, способность лекти-
нов ингибироваться этими лигандами зависит 
от  организации участков узнавания, простран-
ственного расположения таких участков в  мо-
лекулах лектинов, валентности лиганда, спо-
собности вовлекать в узнавание мишеней два 
и более относительно удаленных друг от друга 
участков узнавания. Однако в ряде случаев лек-
тины обладают преимуществами в сравнении 
с АТ: способностью к более выраженным об-
ратимым взаимодействиям с мишенями, боль-
шей проницаемостью в направлении мишени, 
склонностью к гетероолигомеризации с  обра-
зованием полифункциональных комплексов и 
надмолекулярных ансамблей с  новыми специ-
фичностями (Лахтин и др., 2010, 2023а). Лектины 
с различной специфичностью способны распоз-
навать гликаны в составе CD-антигенов (cluster 
of  differentiation antigens). Ряд антигенов (CD18, 
CD21, CD22, CD94, CD161, CD206, CD209) функци-
онируют как лектины (Лахтин и др., 2018, 2019; 
Feinberg et al., 2021; Essentials of…, 2022).

В молекулах лектинов заложены принципы 
кофункционирования с Ig. Лектины I-типа (Ig-
like) человека имеют Ig-подобные домены (в том 
числе располагающиеся рядом с углевод-свя-
зывающими, что предполагает их кофункци-
онирование), относятся к Ig-суперсемейству 
белков (Lakhtin et al., 2011b). В молекулах Ig, в 
свою очередь, заложены принципы кофункцио-
нирования с лектинами. Так, у IgG Fc-фрагмент 
взаимодействует с лектиновыми рецепторами 
макрофагов (Мф).

Система комплемента человека (СКЧ: макси
мально эволюционно продвинутая защитная 
метаболитно-клеточная система врожденного 
иммунитета, распознающая опасные для ор-
ганизма чужеродные факторы) демонстрирует 
эффективность кофункционирования ком-
плексов Ig с углеводами/ГК и лектин-протеи-
назными олигомерными ассоциатами (Лахтин 
и др., 2023б). Для лектиновых и лектины-со-
держащих паттернов характерен расширенный 
спектр мишеней, когда можно наблюдать не 
только лектин-паттерновые взаимодействия, но 
и межпаттерновые аффинные взаимодействия, 
построенные на принципах взаимоузнавания 
партнерами, как лектины-ГК. В организме по-
вышение надежности узнавания определенного 
образа и эффективности дальнейших действий 
в отношении образа достигается кофункциони-
рованием ряда узнающих систем, в том числе 
дублированием действия в  отношении одной 
и той же мишени, включая лектиновые. Благо-
даря поливалентности лектинов и их мишеней, 
наличия двух и более реакционных участков в 
полипептидах и ГК, углевод-реакционные ак-
тивности сохраняются в составе комплексов 
и ансамблей — более сложных структур, чем 
простой комплекс лектина с углеводами/ГК. 
Полимеризация лектинов, образование гете-
рологичных лектиновых комплексов и ансам-
блей может способствовать появлению новых 
лектиновых активностей в местах контактов, 
криптах, отсутствующих у исходных молекул.  
В этом заключается способность лектиновой мо-
лекулы образовывать динамичную часто упоря-
доченную систему лектиновых множественных 
форм (лектиновых комбинаций) с варьирующей 
специфичностью к ГК, организовывать каскады 
воздействия, влиять (в том числе одновремен-
но) на различные звенья метаболома (Лахтин и 
др., 2022а). Так, первоначальное узнавание лек-
тином ГК инициирует развитие в гемолимфе 
животного каскада с участием фенолоксидазы 
(классификация ферментов КФ 1.14.13.7, далее 
КФ из обзора Лахтин и др., 2010) или ЛПС-инду-
цированной коагуляции. Маннан-связывающие 
белки (MBP, mannan binding protein) иницииру-
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ют лектиновый каскад системы комплемента че-
ловека (СКЧ).

Лектины распространены, организованы, 
функционируют практически во всех живых 
организмах как системы. К лектинам первона-
чально относили агглютинины клеток, напри-
мер, эритроцитов с поверхностными слож-
ными углеводными антигенами групп крови 
и преципитины в отношении ПС, ГП, ГЛ, 
полинуклеотидов и прочих углеводсодержа-
щих полимеров — ГК из прозрачных растворов. 
Первые лектины из  растений (фитолектины) и 
животных охарактеризованы как гемагглюти-
нины. Для  агглютинации и преципитации лек-
тинами им необходима би/поливалентность  — 
наличие не менее двух экспонированных 
наружу углевод-связывающих участков (УСУ) 
или углевод-связывающих доменов (УСД) в мо-
лекуле, независимо от числа входящих в состав 
молекулы субъединиц. Поливалентные лектины 
легко обнаружить по склеиванию эритроцитов, 
просто определять углеводную специфичность 
лектинов путем предотвращения склеивания 
в присутствии простых моно- и дисахаров. Из-
начально исследовались фитогемагглютинины 
со специфичностью к простым углеводам. Вы-
явлено широкое распространение углевод-свя-
зывающих и углевод-чувствительных цитоаг-
глютининов в природе — практически во всех 
живых организмах, типах клеток и большинстве 
органелл: ядре, эндоплазматическом ретикулю-
ме (ЭР), аппарате Гольджи, лизосомах (Sharon, 
2012; Essentials of …, 2022). Помимо высших рас-
тений, широкий скрининг и работы по очистке 
лектинов охватили высшие и низшие грибы, 
бактерии, насекомые, моллюски для поиска но-
вых эффективных медицинских средств. Мно-
гие вирусы известны как гемагглютинины, бел-
ки их оболочки агглютинируют и связываются 
с твердой фазой по лектиновому механизму.  
В скрининговой агглютинации/аггрегации лек-
тинами широко используются природные и 
искусственные частицы с экспонированными 
на поверхности углеводами: частицы крахмала 
и других ПС, мембранные фрагменты клеток, 
органеллы, фосфолипидные бислои с встроен-
ными гликанами и др. Незаряженные лектины 
в среде с рН, соответствующей изоэлектриче-
ской точке (pI), повышают свою валентность 
и способность агглютинировать и преципити-
ровать углеводсодержащие мишени. Для пре-
ципитации и формирования прочной цитоаг-
глютинации требуется до двух суток, часто при 
пониженной температуре. Некоторые лектины 
способны агглютинировать/преципитировать 
только на холоде (холодовые агглютинины/
преципитины) или только при повышенных 

температурах (на фоне снижения гидрофобно-
сти молекул). Реакции зависят от рН, оптимум 
может быть в кислой области и в щелочной. 
Цитоагглютинация может зависеть от ионной 
силы и присутствия катионов металлов. У про-
биотических бактерий агглютинины и кофунк-
ционирующие с ними полипептиды широко 
представлены кислыми и щелочными белками 
и их надмолекулярными комплексами (pI 4–8). 
Следует отличать лектины от агглютининовых 
и преципитиновых ФУО (Лахтин и др., 2010; 
Lakhtin et al., 2021).

Рецепторные лектины (р-лектины) широко 
представлены на поверхности клеток и органелл 
(Лахтин и др., 2018, 2019; Krautter, Iqbal, 2021). 
Присутствие в рецепторах ферментов различных 
классов предполагает тесное кофункционирова-
ние лектинов и ферментов, в том числе в преде-
лах одной молекулы (Lakhtin et al., 2021). Пили 
можно рассматривать как наночастицы — гипер
трофированные р-лектины с определенной 
автономией в функционировании. Некоторые 
лектины способны ассоциироваться с  мем-
бранами и проявлять на поверхности клет-
ки рецепторные функции. Возникает вопрос 
о взаимоотношениях/соотношениях между 
р-лектинами и растворимыми нерецепторны-
ми. Поскольку многие лектины и подавляющее 
большинство рецепторов содержат углеводы (р-
ГК), вариантами взаимоотношений могут быть: 
а) в прямой и обратной реакции агглютинации/
опсонизации/адгезии клеток: в прямой реак-
ции (лектин–р-ГК), в обратной реакции (угле-
воды лектина–р-лектин); б) в реакции коаг-
глютинации/когезии разных систем: в системе 
клетки–клетки: в прямой (р-лектин1–р-ГК2), 
в обратной (р-лектин2–р-ГК1); в системе клет-
ки–частицы — зависит от синтезированных ча-
стиц; в системе частицы–частицы — не зависит 
от клеток и легко модулируется. Имеет место 
взаимодействие регуляторных лектинов с ре-
цепторами, включающими ключевые фермен-
ты в составе антигенов классификации “CD”. 
Рецепторы поверхности клетки могут представ-
лять сложные ассиметричные пространствен-
ные конфигурации, в том числе как результат 
сборки ансамблей. Содержание гликанов в них 
обычно высокое. Рецепторы с экспонирован-
ной лектиновой активностью и рецепторы с 
экспонированным набором ГК, по-видимому, 
функционируют и взаимодействуют по прин-
ципам структурно-функциональной органи-
зации надмолекулярных информационных 
ансамблей. В случаях важности лектинового 
узнавания для клетки и межклеточного узнава-
ния имеет место распространение и увеличение 
числа на поверхности клетки копий р-лектинов, 
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возрастает способность р-лектинов к увеличе-
нию плотности рецепторов на единицу поверх-
ности в мембране и наблюдается перестройка 
паттерна соседствующих лектинов в ответ на 
внешний сигнал в виде ГК или гликозилиро-
ванного ансамбля, что модулирует внутрикле-
точные активности.

Множественные формы лектина могут воз-
никнуть в процессе укорочения полипептида — 
внутриклеточного процессинга или внеклеточно-
го воздействия гидролаз окружения и биоценоза. 
Существует минимальный размер лектина (на 
уровне (глико)пептидов). Такие минилектины 
обладают сигнальными свойствами и участвуют 
в различных каскадных реакциях наравне с лек-
тиновыми олигопептидами. В ряде случаев фер-
ментативный гидролиз нелектиновых ГП вне-
клеточного матрикса в биоценозах может вести к 
экспрессии фрагментов со свойствами лектина, 
например, появление сиалосвязывающего фраг-
мента 23 кД из состава фибронектина.

При высоком давлении, например в усло-
виях высокоэффективной жидкостной хрома-
тографии (ВЭЖХ), олигомерные лектины без 
дисульфидных связей между субъединицами 
превращаются в мономерные лектины несубъе-
диничного (молекулярного) типа. Происходят в 
различной степени обратимые фолдинговые пе-
рестройки лектина с потенциальным переклю-
чением свойств узнавания, подобно событиям в 
мембранах клеток и органелл.

Адгезия клеток связана с сигнальными каска-
дами при участии взаимодействий лектинов и 
ГК, причем усиление адгезии может приводить к 
снижению апоптоза или повышению выживае-
мости клеток, в том числе иммунокомпетентных 
(Cummings, 2019; Krautter, Iqbal, 2021).

Сборка олигомеров может быть хаотичной и 
случайной или направленной сборкой в ансамб-
ли, что лежит в основе важных молекулярных 
процессов функционирования на поверхности 
клеток и в патогенезе ряда болезней, например, 
в случаях агрегации миелоидных пептидов при 
нейродегенеративных болезнях; при сборке ци-
токиновых ассиметричных димеров (в том числе 
гликозилированных) в вариантах “голова–голо-
ва”, “голова–хвост”, “хвост–голова”, “хвост–
хвост” с  различающимися функциями и т.д. 
Субъединицы в молекулах лектинов часто объе-
диняются с вовлечением гидрофобных участков, 
становящихся внутренними и не мешающих 
внешним границам в прочих контактах связы-
вать углеводы и ГК. Описаны взаимодействия 
субъединиц в молекуле по белок-углеводному 
типу: в лектине из бобов сои SBA (далее обозна-
чения лектинов и их источники смотри в книге 
Лахтин и др., 2010), в альфа-галактозидазе (КФ 

3.2.1.22) растений Vicia faba, других видов и гри-
бов-микромицетов. Такой принцип поддержа-
ния внутримолекулярной конформации путем 
нековалентного белок-углеводного взаимодей-
ствия распространен и в случаях высоко асси-
метричных фрагментов молекул, например, при 
поддержании гликан-белковой конформации в 
CH2-домене Fc-фрагмента Ig, в молекуле реком-
бинантного ЭПО человека, экспрессированного 
в клетках СНО хомяка. Важным результатом 
сборки субъединиц в лектине может быть факт 
появления новой специфичности — лектиновой 
или другой, связанной с образованием простран-
ственного кармана. Субъединица лектина из за-
родышей пшеницы WGA (wheat germ agglutinin) 
ведет себя как хитоолигосахарид-связывающая, 
тогда как гомодимерная молекула лектина про-
являет еще и сиало(Sia)-специфичность, причем 
участок связывания сиаловой кислоты распола-
гается в межсубъединичной щели. Тетрамерный 
галактозо(D-Gal)-связывающий лектин клеще-
вины — RCA120, состоит из димерных RCA60, поч-
ти идентичных структур, однако RCA60 является 
N-ацетил-D-галактозамин(D-GalNAc)-связы-
вающим лектином. Ra-реактивный фактор кро-
ви является ЛПС-распознающим, но специ-
фичность этого фактора не идентична таковой 
MBP, являющегося лектиновым компонентом 
Ra-реактивного фактора. Природа предлагает 
мощный регуляторно-сигнальный механизм на-
правленной сборки новых информационных ан-
самблей с новыми лектиновыми свойствами на 
поверхности и внутри клеток, в биологических 
жидкостях, смешанных культурах консорциу-
мов. В лектиновой субъединице обычно присут-
ствует УСУ (описаны случаи наличия двух оди-
наковых или различных УСУ).

Примером важности сборки для лектиновой 
специфичности являются события в  СКЧ. Так, 
для связывания с бактериями важна три- (и вы-
ше)-олигомеризация MBP, причем участок свя-
зывания ПС бактерий расположен в простран-
стве между тремя углевод-узнающими доменами 
С-концевых областей полипептидов. Для сле-
дующего этапа — активации СКЧ — необходи-
ма еще более высокая степень олигомеризации 
MBP, причем остается возможным путь акти-
вации СКЧ в присутствии фиколинов системы 
свертывания крови, содержание которых в сы-
воротке крови человека сравнимо или больше 
количества MBP.

Лектины можно рассматривать как молекулы 
с уникальной специфичностью к наборам це-
лых молекул ГК (лектины характеризуются уни-
кальными ранжированными по специфичности 
рядами ГК), что важно для направленной сбор-
ки лектиновых ансамблей. Стандартизация и 
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установление тонкой и супертонкой углеводной 
специфичности коммерческих лектинов, пер-
воначально классифицированных как лектины 
с простой (моно/дисахаридной) специфично-
стью, позволили расширить число узнаваемых 
мишеней посредством лектина и ранжировать 
мишени по возрастанию сродства к каждому из 
лектинов. Обнаружено важное свойство лекти-
нов — их способность распознавать внутренние 
конфигурации углеводных остатков в протяжен-
ном/длинном гликане (Лахтин, 1987). Сиалосвя-
зывающие или галактозосвязывающие лектины 
способны “чувствовать” и по-разному распоз-
навать присутствие в гликанах замаскирован-
ную сиаловой кислотой галактозидную (D-Gal) 
группу или другой коровый углеводный остаток 
(остатки) в гликане. Лектины микроорганиз-
мов проявляют сходную с лектинами организма 
или дополняющую сложную специфичность к 
конфигурациям углеводов в ГК. Сходство ука-
зывает на возможное конкурентное (регулятор-
ное в коммуникациях) или синергическое (ад-
дитивное, но обусловленное различающимися 
механизмами) кофункционирование лектинов 
различного происхождения в организме и ми-
кробных консорциумах человека (с участием 
лектинов бактерий, пищевых лектинов, лекти-
нов млекопитающего в  желудочно-кишечном 
тракте (ЖКТ)). Важным свойством лектинов 
является их способность распознавать плот-
ность сближенных в пространстве углеводных 
мишеней, например, концевых углеводных 
групп одного типа: сиаловых в составе три- или 
тетраантенных Asn-гликанов комплексного 
типа; маннозы (D-Man) в Asn-гликанах олиго-
маннозидного типа; N-ацетил-D-глюкозамина 
(D-GlcNAc) в составе Asn-гликанов гибридного 
типа; любых одинаковых концевых углеводных 
остатков в составе нескольких расположенных 
рядом Ser/Thr-гликанов в виде кластеров и пло-
щадок (Лахтин, 1987). Ключевой для понимания 
регуляторного потенциала лектинов является их 
сигнальная способность переключаться в про-
цессе узнавания с одной мишени на  другую, с 
узнавания протяженных и подвижных Asn-гли-
канов на узнавание коротких Ser/Thr-гликанов в 
составе гликопептидов за счет увеличения числа 
близких друг к другу остатков Ser/Thr — способ-
ность реагировать на углеводные коды и считы-
вать их (Gabius et al., 2022).

В результате обнаружения ГК-специфич-
ности систем лектинов становятся понятными 
возможные сетевые механизмы взаимодействия 
лектиновых систем и систем ГК в биоценозах. 
В случае модельных исследований in vitro с ис-
пользованием панели лектинов важно знать тип 
изучаемого ГК, поскольку один и тот же лектин 

выявляет не только идентичные последователь-
ности углеводов или гликопептидов, но способен 
к переключению специфичности (Лахтин, 1987; 
Лахтин и др., 2010). WGA в сочетании с другими 
лектинами может выявлять встречающиеся в ГП 
экспонированные остатки Asn-связанной не-
фукозилированной хитобиозы (бета-GlcNAc)2; 
кластеры из остатков D-GlcNAc в составе Asn- 
или Ser/Thr-гликанов в составе ГП ядерных пор; 
полилактозаминные повторы в (LacNAcn) удли-
ненных максимально подвижных и максималь-
но конформационно приспособляемых антен-
нах Asn-гликанов комплексного типа в составе 
рецепторных ГП опухолевых клеток — маркеров 
онкологических заболеваний. WGA выявляет и 
кластеры/площадки концевых остатков N-аце-
тил-D-нейраминовой кислоты (NeuNAc, Sia) 
в ГП и ГЛ, связывается с хитоолигосахаридами 
в составе различных хитинов, хитозанами и их 
синтетическими аналогами.

Актуально выявление минорных лектинов с 
редкой или уникальной специфичностью к ГК 
с потенциальными сигнальными функциями, 
присутствие которых характерно в симбионтных 
биоценозах. Интересны фитолектины — пря-
мые или потенциальные регуляторы взаимо-
отношений с микроорганизмами, в том числе 
через ПС-капсулы. Примерами служат фито-
лектины: трифолиин-А; SBA; лектин ECA ко-
раллового дерева Erythrina crystogalli. Минорные 
остатки маннозы в экзо-ПС-клубеньковых бак-
терий участвуют в биоузнавании в системе рас-
тение–симбионтные бактерии. В биологических 
жидкостях лектины и ГК организма способны 
акцептировать специфические сигнальные ГК и 
лектины микроорганизмов, например, в случае 
паттернового распознавания ГК грамположи-
тельных и грамотрицательных бактерий в при-
сутствии лектиновых сорбентов.

В реализации специфичности лектинов клю-
чевую роль играет конформация углеводов в 
составе узнаваемой трехмерной структуры эпи-
топа. Можно представить себе случаи, когда 
в развернутой денатурированной цепи поли-
мерного ГК узнаваемые несколько углеводных 
остатков из состава эпитопа неденатурирован-
ного ГК будут неотличимы по положению от 
прочих углеводов денатурированного ГК. Осо-
бенности взаимодействия лектинов с углевод-
ным эпитопом являются точной характеристи-
кой специфичности лектинов.

Дегликозилированный ГП способен взаимо-
действовать с гликанами типов, удаленных из 
ГП, и тем самым проявлять свойства лектинов 
со сложной (гликановой) специфичностью, как 
в случае рекомбинантного ЭПО человека. Так, 
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в негликозилированных рекомбинантных цито
кинах человека, экспрессированных в бактери-
ях, в области ряда экспонированных участков 
потенциального Asn-гликозилирования опреде-
ляется внешняя полость (исходная или остаточ-
ная “память”), которая способна комплементар-
но вмещать гликаны, что позволяет цитокину 
дополнительно функционировать в качестве 
лектина. В случае рекомбинантного негликози-
лированного ЭПО человека в области Asn52 есть 
полость связывания ГК, у  негликозилирован-
ного ИФН-γ человека реализуется в С-концевой 
области способность связывать гликозамино
гликаны, разнообразно представленные в биоло-
гических жидкостях биоконсорциумов человека.

Поскольку Asn-гликаны являются гидро-
фобными, а гидрофобность зависит от  типов 
гликанов, может иметь место их направленная 
или регулируемая сборка по  принципу гидро-
фобно-гидрофобных взаимодействий, что пред-
ставляет собой один из случаев кластеризации 
гликанов в паттерны на поверхности клетки. 
Такие взаимодействия полностью устраняются в 
условиях ВЭЖХ в органических растворителях, 
причем диссоциированные гликаны, олигону-
клеотиды и другие ГК сохраняют способность 
избирательно реагировать с частичковыми лек-
тинами.

MBP человека реагирует на широкий спектр 
ГК поверхности микробов, узнает не только 
маннаны или олигоманнозиды, но и ГК с кон-
цевыми остатками углеводов в  ряду снижения 
способности к узнаванию: альфа-метил-D-ман-
нозид (Me-альфа-Man)/Man  > N-ацетил-D-
глюкозамин (GlcNAc) > L-фукоза (Fuc)  >  
> N-ацетил-D-маннозамин  (ManNAc)  > аль-
фа-метил-D-глюкозид  (Me-альфа-Glc)  > глю-
коза (Glc). Широкая ГК-специфичность МBP и 
прочих вовлекаемых в функционирование CКЧ 
лектинов и лектин-подобных белков определяет 
широкую ГК-специфичность СКЧ в целом.

В случаях лектинов, имеющих два и более 
УСУ различной специфичности, возможно пе-
реключение или кооперация специфичности в 
процессе взаимодействия с внешними сигнала-
ми, например, в случае разделенных/раздель-
ных доменов узнавания гликозаминогликанов 
или сиалосодержащих ГК в молекуле факто-
ра Н (factor H (FH)) СКЧ.

Число комбинаций олигосахаридов в углевод
ных последовательностях с учетом типов связей 
и вариантов конформаций гексоз и пентоз очень 
высокое, а их способность к кодированию ин-
формации выше по сравнению с любыми други-
ми природными полимерами (Gabius et al., 2022). 
Эволюцией отобран и поддержан принцип уз-
навания белком, в первую очередь, углеводов. 

Этот принцип должен быть основой ключевых 
жизненно важных процессов — внутриклеточ-
ных и межклеточных — в любых иерархических 
системах организма. Отсюда вытекает важная 
роль функционирования лектинов — сигналь-
ная и суперсигнальная (одна из иерархически 
высших сигнальных). Принцип неопределенно-
сти в узнавании широко распространен в приро-
де на уровне считывания кодов — кодирование 
аминокислоты несколькими комбинациями ну-
клеотидов; микрогетерогенность сиалирования  
и/или полилактозаминирования антенн Asn-
гликанов в популяциях молекул одного и того же 
типа ГП; микрогетерогенность гликанов, оста-
ющаяся несмотря на исчерпывающую обработ-
ку ГП N-эндогликозидазой типа PNG-азы или 
клеточной системы туникамицином, на уровне 
функционирования систем распознавания, на-
пример, СКЧ. Широта узнаваемых посредством 
лектинов и лектиновых систем образов и пат-
тернов, в меньшей степени выраженная у АТ как 
узко/высокоспецифичных, является характер-
ным признаком сигнальности молекул лектинов. 
Такая широта адекватна имеющему место варьи-
рованию ГК на поверхности микроорганизмов, 
миметированию ГК, например миметированию 
олигосахаридов (глико)пептидами. При узна-
вании, условно одним лектином, варьирование 
ГК поверхности микроба в случаях антагонизма 
не спасает его от обнаружения такого рода лек-
тином/лектиновым ансамблем с последующей 
блокировкой внешних воздействий микроба 
или запуском каскада на его поражение. В слу-
чаях синергизма и симбиоза распознавание пар-
тнера другим лектином/лектиновым ансамблем 
ведет к сближению партнеров и успешному ко-
функционированию.

Лектины часто ведут себя как сигналы, супер-
сигналы и метаболомбиотики (влияют сразу на 
несколько узлов метаболомной сети) — мони
торинговые агенты для поддержания статуса си-
стемы и сигналы предупреждения в виде сети 
прямых и обратных связей, информирующие 
каждую из иерархических систем — органеллу, 
клетку, орган, организм, способные к систем-
ному запуску каскадов ферментов и сети мета-
болических процессов, контролирующих работу 
и непосредственно участвующих в функциони-
ровании жизненно важных систем обеспечения.

В клетках к лектин-зависимым процессам от-
носятся: сортинг в органеллы (лизосомы и др.), 
обмен материалом между органеллами, про-
цессинг в ЭР и аппарате Гольджи, транспорти-
ровка ГП для их секреции, процесс секреции. 
Различают суперсигнальные молекулы в виде 
полидоменных структур и в составе ансамблей. 
Суперсигналы, по-видимому, могут быть пред-
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ставлены, по крайней мере, двумя считываемы-
ми крайними инфоформами: а) в законсервиро-
ванном виде в составе полидоменных структур 
и надмолекулярного высокоинформационного 
ансамбля; б)  в  виде образованных из суперсиг-
нальных структур необходимых ключевых уко-
роченных сигналов. Суперсигнальные молекулы 
лектинов и лектин-подобных ГП со скрытой или 
не тестируемой обычными способами активно-
стью лектинов могут содержать набор ключевых 
площадок для регулировки и сборки ансамблей. 
Сиалосвязывающий FH СКЧ включает 20 доме-
нов, в том числе домен 13 и домены 16–20 как 
УСУ сильного узнавания гепарина и сиаловых 
кислот, соответственно; домены 6–10 — слабого 
узнавания сиаловых кислот. Компонент С3 СКЧ 
организован как суперсигнальный исходный 
массив, образующий множество сигнальных 
фрагментов, — регулятор сборки варьирующих 
по функциям макроансамблей с участием лекти-
нов, гликанов, адгезинов. В С3 идентифициро-
вано более 14 участков связывания: для факто-
ров B, H, P; рецепторов комплемента CR1–CR5; 
адгезинового пептида Arg-Gly-Asp в CR3; участ-
ков расщепления фактором I; ковалентного свя-
зывания С3b посредством Gln991; присоединения 
лектина через Asn63, 917-гликаны и др. FH и С3 
взаимодействуют в присутствии сиалированной 
поверхности, что ведет к переключению в С3-и-
нициируемом каскаде сигналов С3b в фрагмент 
iC3b со свойствами лектина. Различают сигналь-
ные фрагменты из состава суперсигнальных мо-
лекул и надмолекулярных ансамблей. Являясь 
кофакторами сигнальных лектинов, протеина-
зы (КФ 3.4.21-24) активно участвуют в создании 
одиночных и размноженных распределенных 
сигналов второго эшелона: генерируют эффек-
торные лектины (укороченные минилектины 
с сконцентрированной независимой от других 
биоактивностей лектиновой активностью с вы-
сокой проницаемостью и повышенной точно-
стью в отношении определенного круга мише-
ней), включая дегликозилированные, из состава 
более протяженных лектинов. Такие пакеты сиг-
налов являются более быстрыми и эффектив-
ными, действуют с большей ожидаемой надеж-
ностью по сравнению с исходными лектинами. 
К такого рода сигналам относится латентный 
сиалосвязывающий лектин, экспрессируемый 
из состава полифункционального протяженного 
лектин-подобного ГП внеклеточного матрик-
са (фибронектина) в виде укороченного (23 кД) 
фрагмента. Зимогены (например, протеиназ) 
проявляют свойства лектинов, а после укоро-
чения гидролазой происходит переключение на 
активацию ферментативной активности. При-

мером сигнальных лектинов являются и низко-
молекулярные галектины млекопитающих. Се-
мейство галектинов включает не менее 15 членов 
(Caballero et al., 2020; Gabius et al., 2022; Essentials 
of …, 2022). Они способны регулировать процес-
сы в ядре клетки, связывать и транспортировать 
нуклеиновые кислоты в виде инфокомплексов. 
Должны присутствовать и функционировать 
аналоговые лектины с сигнальными свойства-
ми, подобные галектинам. CиалоГК с протеина-
зой способны участвовать в переключении фраг-
мента С3b в укороченный типичный лектиновый 
сигнальный фрагмент iC3b с  иными биологиче-
скими функциями. Сигнальные фрагменты iC3b 
и С3d проявляют свойства ПС-распознающих 
лектинов, которые узнают определенные виды 
и штаммы дрожжей. Укороченный Н-подобный 
фактор функционирует как сиало(Sia)-узнаю-
щий  — сигнал остается сиалораспознающим, 
но с большей маневренностью и кофакторной 
способностью влиять на ферментативные про-
цессы. Сигнальные фрагменты компонента 
С3 комплемента (C3a, C3b, iC3b, C3dg) участвуют 
в реализации различных функций, таких как 
проницаемость эндотелия сосудов, усиление 
фагоцитоза посредством Мф, удаление из кро-
ви иммунных комплексов, пролиферативный 
ответ, дифференцировка В-лимфоцитов. Имеет 
место регуляторное ранжирование превосход-
ства сигнальных лектиновых/лектин-подобных 
опсонинов в рядах преимущественного связы-
вания с лектинами/лектин-подобными рецеп-
торами: с СR1 (С3b > C4b > iC3b); CR2 (С3d = CD21, 
ГП-140); CR3 (iС3b/фибриноген/CD11b/CD18;  
ГП-180/90); CR4 (iС3b > С3d > C3g = СD11c/CD18; 
связывание iС3b/С3dg Са2+, Mg2+-зависимым об-
разом); CR5 (C3d/C3g; связывание C3d и iC3b, не-
зависимо от присутствия ионов Са2+ и Mg2+). В 
ранжировании заложен мощный потенциал пе-
реключения функций. Поскольку нуклеиновые 
кислоты относятся к природным ГК, возможны 
варианты лектиновых сигналов, связывающих, 
транспортирующих и считывающих олигону-
клеотидные последовательности и более слож-
ные структуры хромосом, как это описано для 
галектинов (галектин-3), пентраксинов, сыво-
роточного галактозид-связывающего амилоид-
ного вещества “Р” (SAP), взаимодействующих в 
том числе с гистонами хроматина.

Принципиально различать: добиваться дис-
социации лектина и мишени после факта ассо-
циации путем добавления специфичных угле-
водов в среду или до ассоциации в присутствии 
специфического углевода. Во втором случае  
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исследуется углеводная специфичность лекти-
на, в первом случае — оценивается вовлечение в 
связывание с мишенью неуглевод-связывающих 
участков лектина, поэтому десорбция лектина 
или ГК в процессе аффинной хроматографии 
не является полной, кроме случаев активации 
ферментов. Во втором случае для эффекта тре-
буются в десятки, сотни, тысячи раз меньшие 
концентрации специфического углевода или ГК. 
Дополнительные “защелки и стыки” не типа вза-
имодействий лектин–ГК часто происходят после 
первого акта лектинового узнавания, что можно 
в ряде случаев рассматривать как фиксирующие 
и стабилизирующие ансамбль, ведущие к повы-
шению надежности его функционирования.

Часто под терминами “чувствительность ре-
акции связывания лектина с ГК” понимают спо-
собность углевода ингибировать такую реакцию, 
что является одним из ключевых признаков лек-
тина. Связывание углевода и чувствительность 
к присутствию углевода могут описывать разные 
события. Многие процессы межмолекулярного 
биоузнавания с участием белков чувствитель-
ны к присутствию, отсутствию или изменению 
гликанов, что играет важную роль при болезнях. 
Удаление сиаловой кислоты из Asn-гликана ве-
дет к повышению его гидрофобности и способ-
ствует усилению сорбции ряда белков. Полное 
дегликозилирование CH2-домена Fc-фрагмента 
Ig генно-инженерным путем снижает сродство 
С1q компонента СКЧ к  области CH2-CH3 доме-
нов Fc-фрагмента Ig в нативных конформаци-
ях — дегликозилированных IgG разных подклас-
сов человека и IgG2b мыши. C1q, как миметик 
лектина, проявляет лектины-подобные свой-
ства — ведет себя как сиалочувствительный и 
чувствительный к конформационной структуре 
Asn-гликанов в CH2-домене Fc-фрагмента IgG 
человека.

Одно из самых больших и наиболее изучен-
ных семейств лектинов — семейство Са2+-зави-
симых лектинов — лектинов С-типа, в которое 
входят, преимущественно, фитолектины и лек-
тины животных. Конканавалин А (КонА) содер-
жит специфические для типа металла участки 
(участки связывания только Mn2+ или только 
Mg2+/Ca2+).

Лектины пшеницы (WGA) и лектины фасо-
ли (PHA) могут содержать металлы. Катионы 
металлов часто вводят в буферы для улучшения 
связывания ГК с иммобилизованными/сор-
бированными лектинами в составе сорбентов 
и лектин-опсонизированных клеток. Катионы 
металлов могут стабилизировать лектины (осо-
бенно, “металл”-зависимые) и их комплексы. 

Катионы металлов выступают и в  качестве ко-
факторов в наборе биологических реакций лек-
тинов и в переключении таких реакций, напри-
мер, переключение Mn2+-зависимых реакций на 
Mg2+-зависимые в случае КонА.

Указанием на лектиновую природу поли-
пептида служит выявление в  аминокислотной 
последовательности УСД, обычно в концевом 
положении полипептида; в консервативных ме-
стах расположения олигопептидов, соответству-
ющих пространственному/эпитопному УСУ по 
базе данных для известных белков. Усиление 
связывания гликанов достигается путем уве-
личения числа повторов УСД в полипептид-
ной цепи, например, до 8 раз в случае маннан/
олигоманнозид-связывающего р-лектина Мф 
(Feinberg et al., 2021). Для специфичного к сиа-
ловым кислотам FH характерно увеличенное/
амплифицированное число доменов связыва-
ния углеводов. Отсутствие доменов связывания 
углеводов не означает отсутствие трехмерного 
УСУ в белке.

Среди гликозил-гидролаз и гликозил-окси-
доредуктаз дрожжей, микромицетов, бактерий 
микробиоценозов выявлено около 60 СВМ-не-
зависимых от каталитического участка белковых 
модулей сорбции на ПС в составе первичной 
структуры аминокислотной последовательно-
сти (Lakhtin et al., 2021). Такие модули отража-
ют свойства лектинов: обратимо связываются 
с углеводами без их ковалентной химической 
модификации, имеющей место в результате 
действия каталитического участка любого ФУО 
на связываемый углевод. В случаях бифункци-
ональных ферментов со свойствами настоящих 
(не ложных) лектинов можно констатировать 
расширение ассортимента лектинов и одновре-
менно расширение диапазона биологических 
активностей в составе имеющихся в биоценозе 
систем лектинов. CBM широко используются в 
рекомбинантных технологиях.

Взаимодействия пробиотических микроорга-
низмов между собой, с другими клетками и по-
верхностями в ЖКТ и других экологических ни-
шах организма человека могут снижаться после 
частичного разрушения гидролазами углеводного 
обмена или периодатом экспонированных на по-
верхностях углеводов на фоне сохранения функ-
ционирования лектинов в системах. Это указы-
вает на имеющееся в биоконсорциумах активное 
кофункционирование систем лектинов и ГК. 
Поскольку дегликозилированные в бактериаль-
ных системах белки приобретают лектин-подоб-
ную способность ассоциироваться с углеводами, 
микрогетерогенность нативного или частично 
дегликозилированного белка должна вести к сни-
жению проявления лектин-подобной активно-
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сти по сравнению с полностью дегликозилиро-
ванным белком и способствовать образованию 
множественных лектин-подобных форм белка 
с  ограниченной или тонкой, в сравнении с воз-
можностями полностью дегликозилированного 
белка, специфичностью к ГК. Гликомика клеток, 
биоценозов неразрывно обусловлена образова-
нием и функционированием лектиновых систем.

Многие древние с еще не “разошедшимися” 
в независимые полипептиды функциями белки 
в случае таксономически ранних организмов 
или такие белки как зимогены, гормоноподоб-
ные, факторы роста, цитокины и др. у высших 
форм организмов, унаследовавшие древние 
каскадные системы, такие как СКЧ и система 
свертывания крови, помимо своей основной 
функции, сохранили способность связывать 
углеводы — быть лектинами. Примерами слу-
жат многие димерные и другие интерлейкины, 
экспрессированные в E. coli ИФН-γ или ЭПО 
человека, протеиназы внутриклеточного про-
цессинга белков, узнающие и отщепляющие 
концевые гликопептиды; гликозидазы с неката-
литическими белковыми модулями сорбции на 
ПС. Сравнивая уже изученные (традиционные) 
эффекторные белки с лектинами, можно выя-
вить ранее неизвестные полифункциональные 
лектины в биологических жидкостях человека: 
СКЧ, системы пентраксинов и фиколинов кро-
ви, множество форм надмолекулярных комплек-
сов с лектиновыми свойствами, “сброшенные” 
в кровь р-лектины, например, CR1 СКЧ, поверх-
ностно-клеточные лектины клеток крови, Мф и 
других клеток человека.

Для лектинов характерна широта узнаваемых 
образов, повышающая вероятность установле-
ния контакта и требующая ранжирования обра-
зов с точки зрения паттерновой специфичности. 
Отсюда — необходимость в факторах, корректи-
рующих лектины для развития событий после 
контакта лектина с мишенью. Ключевым свой-
ством лектинов является их способность к ко-
функционированию в рамках различных систем 
и иерархий. Лектины участвуют в сборке поли-
функциональных ансамблей. Углеводная часть 
мишеней и углеводы в самих лектинах являются 
дополнительными факторами сборки и кофунк-
ционирования.

Лектины являются эффективными кофакто-
рами ферментов. Наборы лектинов по-разному 
модулируют, стабилизируют, иммобилизуют и 
выделяют множественные формы ферментов 
всех классов (Лахтин и др., 2010). Способность 
протяженных полифункциональных молекул 
лектинов к переключению функций может ре-
ализовываться с вовлечением кофакторов — 

наводится типом ГК, комплексированием с 
гидрофобными белками, типом протеиназы и 
т.д. Способность лектинов и лектин-подобных 
белков к кофункционированию важна для кор-
ректировки суммарного узнавания в лектиновом 
и нелектиновом взаимодействии с мишенью и 
для повышения эффективности результата. Наи-
более древние врожденные системы, например 
защитные, включают минимальный белковый 
набор — лектин, эстераза/протеаза, гликозида-
за; или набор лектинов и цитолизин. Возможно 
функциональное совмещение лектина (его УСУ) 
и остатков Lys в одной молекуле. Проявляя свой-
ства шаперонов, лектины активно участвуют и во 
внутриклеточных процессах. Лектины активно 
воздействуют на эндоцитоз и фагоцитоз, цито-
скелет, сортинг в лизосомы (р-лектины семейства 
Р для захвата ГК c экспонированными остатками 
Man-6-P-), взаимоотношения с ядром.

Выявляемые с помощью гликопротеомики и 
гликомики белки с УСД и УСУ являются осно-
вой для повышения разнообразия углеводы-уз-
нающих систем в связи с  функционированием 
в составе комплексов и ансамблей (Cummings, 
2019; Krautter, Iqbal, 2021; Gabius et al., 2022; 
Essentials of …, 2022). Олигомерные лектины в 
любых комплексах и полифункциональных ан-
самблях способны сохранять свойства лекти-
нов, что повышает функциональный потенциал 
нелектиновых компонентов ансамбля. При  ор-
ганизации ансамблей сохраняются принципы 
полипептидной, субъединичной, эпитопной 
(пространственной) организации лектинов. 
В надмолекулярном ансамбле с лектиновыми 
свойствами отражено присутствие таких осо-
бенностей, как пограничное положение УСУ; 
немаскированность/демаскированность УСУ; 
амфифильные площадки; асимметрия слага-
емых форм и компонентов (что видно в случае 
максимально сложной пространственной орга-
низации рецепторов), направленность текущей 
и дальнейшей сборки; считываемость порядка 
сборки; векторность предполагаемых эффектов. 
Лектиновая активность является определяю-
щей, инициирующей и модулирующей/регули-
рующей в отношении проявления и развития 
каскадов прочих активностей ансамблей. Инги-
бирование углеводы-связывающих активностей 
низкомолекулярных сигнальных лектинов ведет 
к снижению способности лектиновых ансамблей 
к адгезии, спредингу (распространению по твер-
дой фазе), ограничению сигнальных функций.  
В симбиотических системах описаны частич-
ковые ансамблевые формы бактериального 
лектина, наилучшим образом способные к  вы-
полнению сложных симбиотических функций, 
которые не ограничиваются только вовлечением 
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первичных УСУ в молекуле, но используют так-
же новые возникшие типы УСУ надмолекуляр-
ных структур. В способных к кристаллизации 
белковых слоях поверхности клетки грамполо-
жительных бактерий заложены не только прин-
ципы сборки белкового массива, но и созданы 
условия для функционирования более редких 
белков узнавания в общем белковом матриксе.

Реализованное узнавание мишени посред-
ством лектина — это образование фенотипи-
ческого инфокомплекса. В инфокомплексе со-
храняется информация об особенностях ГК. Он 
может информационно меняться во времени: 
достраиваться, обогащаться фенотипической 
“информацией”, диссоциировать. Диссоциация 
такого обратимого комплекса может рассматри-
ваться как обратимое считывание информации. 
Дальнейшая судьба высвобожденного сигналь-
ного лектина может заключаться в рецикличном 
участии мониторингового считывания очеред-
ной порции информации в мишени ГК. Такой 
принцип “регенерационной” работы лектина и 
лектинового ансамбля важен для функциониро-
вания наночиповых конструкций лектинового 
типа. Инфосборка инфокомплекса предполагает 
усложнение инфоансамбля с накоплением/акку-
муляцией в нем сигналов. Может быть сформи-
рован инфосуперсигнальный ансамбль, отража-
ющий, например, реальное функционирование 
клеточных рецепторов. Cборка компонентов 
СКЧ в надмолекулярные комплексы на твердой 
фазе — поверхности клетки — характеризует-
ся строгой направленностью взаимодействия 
компонентов, стерическими ограничениями и 
отличается от сборки белковых ансамблей в рас-
творимой фазе (биологических жидкостях био-
консорциумов) активностью ансамблей. Пред-
ставления о рефолдинге ансамблей, особенно 
на  поверхности клеток, связаны с реализацией 
заложенного в них принципа лектиновой упо-
рядоченности сборки, когда расположенный 
на краю (в контактной области) ансамбля УСУ 
является базисным для остального собранного 
ансамбля, как в случае рекомбинантного лекти-
на — апикального домена шаперонина из белко-
вых тел включения E. coli, слитого с CBM типа 2 
(СВМ2) из бактерий Cellulomonas fimi.

Лектиновые инфоансамбли с сохраненными 
свойствами лектинов в составе комплексов с ГК 
функционируют в режимах переключения био-
логических функций. В этом — ключи к понима-
нию сложного спектра реакций распознавания в 
сети метаболических осей, передачи сигналов в 
организме (Лахтин и др., 2022а, 2022б; Cummings, 
2019; Gabius et al., 2022). Инициация СКЧ не-
сколькими лектиновыми каскадами сборки мо-
жет осуществляться посредством взаимодействия 

ПС/ЛПС бактерий и дрожжей/микромицетов с 
МВР, GlcNAc-специфичными фиколинами L, Н 
или с С1q. Комплекс фиколина Н с протеиназой 
активирует СКЧ в условиях узнавания фиколи-
ном ПС грамположительных бактерий.

Примеры усложнения лектиновых сбороч-
ных ансамблей с сохранением свойств лектинов: 
кофункционирование лектина с ферментом в 
комплексах с сохранением свойств лектина; L- и 
Н-фиколин в комплексе с протеиназой MASP-2 
для инициации СКЧ. В сборке ансамблей в био-
ценозах могут участвовать два и более лектина 
и лектин-подобных ГП: с FH (доменами 8–11) 
связывается С-реактивный белок, узнающий ПС 
стрептококков c вовлечением катионов Ca2+; ви-
тронектин СКЧ связывается с гликозаминогли-
канами, взаимодействующими с белками наруж-
ных мембран бактерий; олигомеры SAP узнаются 
посредством C1q СКЧ. Ансамбли с  латентными 
лектинами могут включать Ig с Fc-фрагментами, 
в которых в домене СН2 Asn-гликаны направле-
ны внутрь Fc-фрагмента и поддерживают необ-
ходимую конформацию по механизму обратимо-
го взаимодействия лектин–гликан.

Важна степень сборки частичковых ансам-
блей типа макролектин или макро-ГК при изу-
чении взаимодействий макролектин–макро-ГК 
в реализации сложных биоактивностей. При 
активации СКЧ комплексами важна макромо-
лекулярность или протяженность ПС или ЛПС 
грамотрицательных бактерий, причем эффек-
тивность контакта С3 с ЛПС возрастает в присут-
ствии Са2+. Изолированные ПГ из Lactobacillus 
plantarum слабее узнаются СКЧ, чем исходные 
клеточные стенки бактерий. Направленная 
сборка на поверхности клетки лектинового ан-
самбля СКЧ ведет к  критическому размеру ан-
самбля и его переключению на цитолиз.

Описаны сборки пилевых адгезиновых ан-
самблей со свойствами лектинов. Построе-
ние оболочек многих вирусов предусматривает 
функционирование молекул лектинов в их со-
ставе и в составе биоконсорциумов. В консорци-
умах встречаются и фибриллярные прионовые 
ансамбли, основанные на распознавании тиро-
зинами шаперонов амилоидного агрегата белка 
с результатом усиления шапероном полимери-
зации полиглутаминовых доменов амилоидов. 
Это указывает на  потенциальную возможность 
Tyr-содержащих лектинов пробиотиков участво-
вать в сборке полифункциональных ансамблей в 
качестве шаперонов.

Присутствие ассоциированных углеводов в 
составе лектинов и связанных с лектинами влия
ет на кристаллизацию лектинов, размер и форму 
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кристаллов. Частично очищенные препараты 
лектина гороха PSA способны образовывать 
кристаллы необычной и не строго геометриче-
ской формы — каплевидные. Орторомбические 
кристаллы лектина пшеницы WGA в раство-
рах могут быть стабилизированы в присутствии 
эндогенных углеводов. Гликаны способствуют 
ускорению кристаллизации, например, в про-
цессе получения кристаллов лектинов методом 
гель-фильтрационной колоночной хроматогра-
фии. Тип лектина, тип углевода определяет тип 
кристаллов. Гомогенные углеводы и гликозиды 
используются для  формирования кристаллов 
лектинов заданной формы. Появление микро-
гетерогенности по углеводам или белку ведет к 
остановке сборки кристаллов. Для биоэлектро-
ники представляют интерес кристаллы на осно-
ве лектинов и адгезинов, высокоорганизован-
ные олигослои с “вкраплениями” лектинов, как 
в случае криптовой локализации маннозо-чув-
ствительного белка FimH в массиве нелектино-
вых образующих фимбрии белков E. coli, или в 
виде мозаики гликанов на поверхности белка, 
узнаваемые комплементарными мишенями — 
поверхностями гликанового или лектинового 
типа. Получают кристаллы олигопептидных 
лектинов с комплементарными им рецепторами 
поверхности клеток. Возможны и аналогичные 
жидкокристаллические системы лектины–ГК 
в виде способных к контакту упорядоченных 
фаз-партнеров. Лектин-подобные SLP (surface 
layer proteins) пробиотических штаммов бакте-
рий обладают высокой способностью к кристал-
лообразованию, что нашло применение в био-
нанотехнологиях.

Хотя лектины и можно считать белками с 
относительно повышенной гидрофобностью, 
излишняя выраженность гидрофобности мо-
жет мешать реализации узнавания углеводов 
посредством лектинов за счет переключения 
молекулы из  лектинового режима в режим ли-
пофильных взаимодействий, в том числе с мем-
бранами клеток. Сравнительное ранжирование 
лектинов по шкале гидрофобности полезно для 
оценки и прогноза цитолитических, инсекти-
цидных и др. биологических активностей лекти-
нов. Имеет место рациональное кофункциони-
рование гидрофобных и углевод-связывающих 
разделенных или максимально сближенных 
участков, в  последнем случае это обеспечива-
ет более высокую результирующую константу 
связывания гликанов ГК, в том числе в составе 
ГЛ. Для гидрофобных лектинов характерно вы-
раженное присутствие во вторичной структуре в 
варьирующей степени выраженных бета-струк-
турных элементов, например, у фитолектинов 
семейства Гевеина. Множественные формы лек-

тина (изолектины WGA-I, -II, -III) различаются 
между собой по относительному содержанию в 
них элементов вторичной структуры. Это опре-
деляет и различия биологических активностей 
изоформ WGA, и их способность к кофункцио-
нированию с цитокинами. Пробиотические ад-
гезиновые лектины и гемагглютинины, подобно 
многим фитолектинам, проявляют выраженные 
гидрофобные свойства. В присутствии органи-
ческих растворителей и детергентов упорядо-
ченность вторичной структуры лектинов снижа-
ется. Присутствие углеводов в лектинах снижает 
гидрофобность, способность к спонтанной агре-
гации, повышает растворимость в воде.

Большинство лектинов относится к ГК типа 
ГП. Содержание углеводов может варьировать в 
лектине, расширяя его биологические активно-
сти (сетевые и иерархические). Лектины из се-
мян фасоли — мукоидная форма PHA-M и бел-
ковая форма PHA-P — содержат около 50% или 
10–15% углеводов соответственно, причем все 5 
изолектинов фасоли различаются по содержа-
нию углеводов и катионов металлов. Возможно 
присутствие минорных количеств процессинго-
вых форм, наряду со зрелыми, не содержащими 
углеводы изоформами WGA, или возможно ва-
рьирование ассоциированных углеводов в ин-
тервале 40–80% в составе множественных форм 
лектина из клубней картофеля STA. Содержа-
щие углеводы PHA-M и STA скорее относятся к 
Пг, чем к ГП. Это сближает потенциал биологи-
ческих свойств обоих лектинов с лектиновыми 
Пг внеклеточного матрикса и биологических 
жидкостей животных. В консорциумах ЖКТ 
функционируют ансамбли типа Пг, включаю-
щие пробиотические лектины. Посредством 
ВЭЖХ можно разделять системы множествен-
ных форм пищевых и потенциально пробиоти-
ческих лектинов, различающихся углеводной 
частью. Препараты лектинов без углеводов или 
слабо гликозилированные лектины практически 
не дают форм в условиях ВЭЖХ. Это относится 
и к лектин-подобным белкам поверхности лак-
тобацилл, низко гликозилированных и характе-
ризующихся отсутствием или низким содержа-
нием цистеина и дисульфидных связей.

Специфичность лектина к углеводам опреде-
ляется в реакции ингибирования лектина. Опи-
саны и случаи активации фитолектинов и лекти-
нов животных в присутствии углеводов. Лактоза 
(Lac) и в меньшей степени галактоза активиру-
ют Са2+-зависимую агглютинацию трипсини-
зированных эритроцитов мыши. В комплексах 
с ПС лектины могут приобретать повышенную 
способность к цитоагглютинации. Компоненты 
СКЧ усиливают взаимодействие между собой 
на углеводных корректирующих площадках. Ре-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 144  № 1  2024

ЛАХТИН и др.14

цептор комплемента CR3 при взаимодействии 
с бета-глюканом усиливает эффективность 
NK(natural killers)-клеток, на поверхности ко-
торых присутствуют ключевые для реализации 
NK-активности р-лектины С-типа. С установле-
нием шаперонной способности гликанов — спо-
собности влиять на конформацию, поддерживать 
и корректировать необходимый фолдинг белка 
для его успешного (ко)функционирования — 
становится понятной регуляция в ту или иную 
сторону результирующей активности комплекса 
лектина с полисахаридным или гликановым эф-
фектором. В клеточных системах активация лек-
тина как агглютинина возможна в случаях синер-
гизма лектина, ГК-связывающей способности в 
отношении клеток и участия катионов металлов.

Изолектины фасоли различаются по содер-
жанию катионов металлов. Препараты лектинов 
могут быть ассоциированы с катионами метал-
лов (Ca2+, Mg2+), хотя эти катионы не всегда не 
участвуют в организации и функционировании 
УСУ. Некоторые активности лектинов пробио-
тических бактерий не зависят от металлов, но 
бактерии эффективно накапливают важные для 
узнающих белков металлы, резерв которых обе-
спечивает бесперебойное функционирование 
лектиновых полифункциональных ансамблей.

Лектины следует отнести к факторам имму-
нитета в смысле их участия в защитных реакциях 
в биоценозах. Лектины — белки неиммуногло-
булиновой природы, отличающиеся от АТ, полу-
ченных против углеводных антигенов. Посколь-
ку константы связывания гликанов лектинами 
могут быть значительно (вплоть до нескольких 
порядков) меньше по сравнению с АТ, один и 
тот же лектин может многократно рециклически 
использоваться в биоконсорциуме в режиме сиг-
нального узнавания широкого набора мишеней 
ГК, формируя статус распознавания ГК биоце-
нозом. У ряда лектинов позвоночных животных, 
насекомых и бактерий обнаружены Ig-подобные 
домены в аминокислотных последовательно-
стях, что позволило объединить такие лектины 
в иммуноглобулиновое суперсемейство (лекти-
ны I-типа). Установлено качественное сходство 
лектинов с АТ в реакциях белок-гликозидного 
узнавания с  использованием сенсорных глико-
чипов. В сравнении с АТ и ферментами (ФУО) 
лектины часто характеризуются более слабым 
(но более обратимым) взаимодействием с более 
широким набором ГК, что позволяет ранжиро-
вать ГК по специфичности к  лектину. Слабые 
взаимодействия с участием лектинов могут уси-
ливаться как увеличением числа копий лектинов 
на клеточной поверхности (например, у Мф), 
так и кластеризацией (сближенностью) углевод-
ных антенн и эпитопов в ГК-мишенях.

Доступно получение химерных лектинов 
генно-инженерным путем слияния фрагментов 
лектина (с его УСД или СВМ) с интересующим 
белковым эффектором другой (например, не-
лектиновой) природы. Описаны аналоги при-
родных лектиновых ансамблей — многочис-
ленные конъюгаты лектиновых полипептидов 
и субъединиц с  различными эффекторами, по-
вышающими функциональный потенциал ком-
плексных лектинов как носителей лекарств. 
Возможности этого направления открыты, по-
скольку генно-инженерное масштабирование 
производства лектинов разработано. Использу-
ется экспрессия генов терапевтических белков in 
vitro и in vivo, слитых с олигопептидами связы-
вания углеводов для получения вариантов поли-
функциональных лектинов.

Переключение функций лектинов при нали-
чии дополнительных к УСУ участков связыва-
ния в молекуле лектина — реализация имити-
рующей способности самих лектинов. Описаны 
случаи имитирования свойств лектинов у ФУО. 
Лектин-подобность исследуемых белков с из-
вестными функциями относится к примерам 
имитирования новых свойств белками. Так, 
фосфолипаза А2 (КФ 3.1.1.32) пчелы способна 
взаимодействовать с эритроцитами углевод-за-
висимым образом (модулироваться, в том числе 
активироваться), АТФаза (КФ 3.6.1.34-37) спо-
собна ингибироваться гликозидами.

ФУО контактируют с углеводами или ГК и по-
этому среди потенциальных белковых миметиков 
лектинов ФУО находятся на первом месте. Ими-
тирующий лектиновые свойства фермент после 
связывания каталитического участка с углеводом 
в оптимальных для узнавания и связывания, но 
недостаточных для модификации химической 
структуры ГК условиях должен быть способен к 
обратимой диссоциации. Такие процессы посто-
янно происходят в природе, например, в случае 
“поиска” ферментом адекватного углеводного 
субстрата или в случае минимального изменения 
(в том числе мутационного) структуры самого 
каталитического участка. Биологический смысл 
функционирования таких ферментов в качестве 
лектина представляется эволюционно важным 
и поддержанным в процессе отбора. Это выгод-
но клеткам и организму “экономически” и ин-
формационно. Такие ферменты в регулируемых 
условиях микроокружения в клетке, клеточном 
окружении, органелле, на мембране, другом но-
сителе могли бы в режиме переключения вре-
менно выполнять функции лектина.

C1q является лектин-подобным мультисубъ-
единичным ансамблем, поскольку он связы-
вает отрицательно заряженные ПС и ЛПС и 
является миметиком лектина, чувствительным 
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к конформации Fс-фрагмента Ig, обеспечива-
емой Asn-гликанами. Миметиками лектинов 
являются и олигомерные IgM с расширенной 
ГК-специфичностью. Значительное сходство 
углевод-связывающих АТ и лектинов обнару-
живается в условиях их взаимодействия с гли-
кочиповой поверхностью, имитирующей двух- 
и трехмерную поверхность клеток. В системе 
лектин-подобные миметики–ГК могут функ-
ционировать и Ig-миметики ГК — антиидиоти-
пические АТ против идиотипических АТ к ГК, 
имитирующие функциональный эпитоп ГК.

“Образные” конструкции миметиков лекти-
нов небелковой природы, в  дополнение к си-
стемам лектинов, по-видимому, присутствуют в 
организме, и интерес к ним востребован. Воз-
можно их конструирование при скрининге об-
разов в технологиях с использованием фаговых 
дисплеев с повышенным сродством к гликанам 
и ГК. Скрининг миметиков лектинов возможен 
и при использовании наборов синтетических 
ГК на твердофазных поверхностях сенсорных 
чипов с  возможностью детекции сравнитель-
ного сродства ГК к миметикам. К  потенциаль-
ному миметированию можно отнести случаи, 
когда известен лишь факт вовлечения реагента 
в реакцию с углеводным партнером, но мало из-
вестно о структуре лектин-подобного реагента 
или известно, что это не белок. Миметирование 
лектиновой активности потенциально может 
возникнуть на стыках в процессе сборки любых 
ансамблей, подобно случаям возникновения 
принципиально новой специфичности лекти-
на на стыках белковых субъединиц изолектинов 
пшеницы WGA.

С точки зрения неразрывности функциони-
рования лектинов и ГК важным является и ими-
тирование ГК. Миметики ГК могут выявляться с 
использованием твердофазных наборов УСУ (на-
боров на твердых поверхностях) или УСУ-подоб-
ных структур, аналогично чиповому скринингу 
миметиков лектинов. Имитирование прямого и 
обратного взаимодействий между миметиками 
лектинов и миметиками ГК, не содержащими 
углеводы, открывает необозримые возможности 
в области конструирования небелковых поли-
функциональных ансамблей лектинового типа 
для нанотехнологий и биоэлектроники.

При рассмотрении сложных лектиновых 
взаимодействий на молекулярном и межкле-
точном уровнях следует учитывать возможные 
“обратные связи”. Так, фитолектины и лекти-
ны животных избирательно взаимодействуют с 
микробными мишенями (Jégouzo et al., 2020), а 
лектины микроорганизмов избирательно вза-
имодействуют с мишенями макросистем. Оче-
видна необходимость системного определения 

лектинов: лектин как часть системы, лектин 
как система, лектин в  противопоставлении 
ГК (лигандам-партнерам). ГК-специфичность 
лектинов всегда зависит от системы, в которой 
исследуется лектин и описывается набором си-
стемных понятий. В этом выражена приспосо-
бляемость, ориентация лектина и лектиновой 
системы на текущий статус биоценоза в орга-
низме. На специфичность лектина может влиять 
выбор типа клеток, типа ГП или ГЛ, сорбиро-
ванных на дне лунок планшета или ковалентно 
связанных с сорбентом в колонке, или присут-
ствие альбумина в качестве фонового белка в 
случае блотингового анализа лектиновых форм 
цитокинов (например, ЭПО). Лектины распро-
странены в одних и тех же источниках в виде 
системных наборов связывания и узнавания 
различающихся углеводов, причем с различной 
локализацией и различными физико-химиче-
скими свойствами. Каждый из лектинов может 
реагировать с системой различных углеводсо-
держащих структур, узнавая в них характерные 
составляющие — гликаны, звенья и последо-
вательности углеводных остатков. Существует 
потребность в оценке системных взаимодей-
ствий и взаимовлияния между системой лекти-
нов и системой партнерских ГК. Для лектинов 
характерен расширенный и ранжированный 
по аффинному сродству спектр узнаваемых 
образов — ГК, в том числе в ансамблях и на 
поверхности клеток, предполагающий участие 
дополнительных навигационных кофункциони-
рующих систем, в том числе ФУО и цитолизи-
нов белковой и другой природы, узнавания для 
“уточнения”, выделения образа ГК-мишени из 
набора и воздействия на выбранный образ ГК 
в зависимости от конечной цели (в зависимости 
от предполагаемого развития каскада реакций). 
Так работает СКЧ, защищая организм от чу-
жеродных антигенов, и осуществляется конку-
рентное выживание пробиотических микробов 
в биоценозах, когда объединяются несколько 
крупных узнающих систем и подсистем: лекти-
новых/лектин-подобных и литических. Реаги-
рующий с ПС и углеводной частью природных 
ГК СКЧ можно рассматривать как лектиновую 
углеводы-распознающую опсонизирующую и 
презентирующую организму антигены систему, 
работающую по лектиновому и лектин-подоб-
ному принципу на этапах инициации и разви-
тия реакций СКЧ и включающую ключевые для 
СКЧ лектин-подобные компоненты С3 и С4.  
В СКЧ функционирует набор лектинов (в скобках 
ГК-доноры): МВР (маннаны), пропердиновый 
фактор Р (кислые гликаны), Ra-реактивный фак-
тор (коровые гликаны в ЛПС); L- и Н-фиколины 
(ГК с концевыми GlcNAc); фактор Н и фактор 
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Н-подобный укороченный, связывающие сиа-
ловые кислоты в мишенях; фрагменты iC3b и С3d 
(Лахтин и др., 2023б). СКЧ кофункционирует с 
системой свертывания крови с  участием фико-
линов c коллаген- и фибриноген-подобными 
доменами. Углеводная часть мишени, напри-
мер Asn-гликаны, ЛПС, ПГ, является причиной 
множественных форм мишеней для лектинов. 
Параллельно отбору множественных форм ГК 
развивалась способность лектинов к восприя-
тию широты набора гликомишеней. Это повы-
шает эффективность межклеточного узнавания 
и мониторинг межклеточных контактов при 
функционировании микробиоценозов в орга-
низме хозяина. Все микробы симбиотических/
пробиотических консорциумов способны обе-
спечивать человека лектиновыми наборами. 
Системы лектинов различаются по специфич-
ности, локализации, биологической активно-
сти. Наборы лектинов в биоценозах включают 
не только лектины, производимые каждым из 
участников биоценоза, но и “системные лекти-
ны” сигнального характера, являющиеся про-
дуктом совместного функционирования. Их 
признаки: минорные количества, сигнальные 
функции, “смешанная специфичность”, уни-
кальность лектиновых ансамблей.

СВОЙСТВА И ПРИНЦИПЫ  
ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ЛЕКТИНОВ,  

ПОДХОДЫ К КЛАССИФИКАЦИИ
Лектины относятся к углеводы/ГК-связыва-

ющим белкам. Это наиболее широкое и простое 
определение лектинов постоянно дополняется в 
зависимости от прогресса науки: открытия новых 
свойств новых лектинов, разработки новых тех-
нологий, возникновения новых концепций. Если 
в основу фенотипирования лектинов положить 
ингибирование белок-углеводного взаимодей-
ствия, то сразу выяснится, что не только адек-
ватные углеводы, но и соответствующие (оли- 
го)пептиды будут приводить к одному и тому же 
результату — диссоциации лектинов и связан-
ного с ним углевода или гликана. Правомочно 
говорить о лектинах как углевод/гликан/ГК/оли-
гопептид-связывающих белках — инструментах 
исследования белков и углеводов (Лахтин, 1987; 
Лахтин и др., 2023а; Lakhtin et al., 2011b).

Лектины — одни из наиболее древних белков 
распознавания углеводов и ГК. Лектины часто 
представляют собой ГП, хотя встречаются и не
гликозилированные белки. Лектины способны 
узнавать простые углеводы и наборы углеводных 
конфигураций, что зависит от типа ГК-мишени. 
Лектины часто выявляются как цитоагглютини-

ны/преципитины/адгезины, причем специфич-
ные для лектинов углеводы обычно препятствуют 
агглютинации или осаждению полимеров из рас-
творов и адгезии. Лектины часто олигомерны и 
при этом сохраняют способность к прямому свя-
зыванию углеводов. Лектины являются инициа-
торами сборки полифункциональных ансамблей 
с сохранением лектиновых свойств. Лектины 
могут участвовать в процессах кристаллизации. 
После связывания лектинов с углеводом/ГК и 
последующей диссоциации лиганд остается хи-
мически неизмененным в контакте. Связыва-
ния углеводов посредством лектинов может не 
быть, например, из-за отсутствия соответствую-
щих катионов металлов (например Са2+ в случае 
лектинов С-типа). Лектины содержат простран-
ственный эпитоп-подобный УСУ с возможным 
вовлечением стабилизирующих пространство 
катионов металлов. Один и тот же УСУ в лекти-
нах может вовлекаться или переключаться в ре-
ализацию ряда биологических активностей лек-
тинов. Лектины способны изменять/дополнять 
собственную углеводную специфичность, напри-
мер, в результате олигомеризации и в надмолеку-
лярных ансамблях. Лектины, как правило, содер-
жат дополнительные функциональные домены 
и эпитопы связывания отличных от углеводных 
мишеней, что обеспечивает их полифункцио-
нальность. Лектины могут проявлять чувстви-
тельность к  углеводам без обязательного связы-
вания с ними (на определенном минимальном 
расстоянии от углеводов) и с вовлечением других 
типов взаимодействий лектинов с мишенью.

Лектины как углеводы/ГК-связывающие 
белки отражают современные представления о 
наличии и организации УСД в аминокислотной 
последовательности или УСУ в пространствен-
ной организации полипептида. Такого опреде-
ления лектинов достаточно для генно-инже-
нерных работ с целью выявления УСД и УСУ, 
для конструирования узнающих нано- и микро-
ансамблей на основе лектинов.

Общеприняты представления о важности 
лектинов для функционирования врожденного 
иммунитета. Ряд общепризнанных лектинов из-
бирательно экспрессируются на иммунокомпе-
тентных клетках. Говоря о лектинах, как белках 
неиммунной природы, подразумевают их отлич-
ную от Ig природу, несмотря на значительное 
сходство иммунохимического поведения лекти-
нов и Ig. С открытием Ig-подобных доменов в 
лектинах животных (лектинах I-типа) cтало не 
совсем корректным определение лектинов как 
белков с неиммуноглобулиновыми свойствами. 
Устарело и представление о лектинах как белках 
(например, ГП) с преимущественными агглю-
тининовыми или преципитиновыми свойства-
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ми в отношении углеводсодержащих веществ. 
По-прежнему, плюсами рассмотрения лектинов 
как агглютининов является подчеркивание как 
простоты их обнаружения, так и их нетоксич-
ности. Решаются традиционные противоречия 
при рассмотрении и классификации бактери-
альных лектинов и лектин-подобных белков, в 
том числе с “приобретенными” токсическими 
свойствами. Укороченные до размера УСД или 
УСУ, минимальные лектины и многие пищевые 
лектины, а также образуемые лектины-ГК-вза-
имодействиями патологические камни в орга-
нах и тканях рассматриваются как нетоксичные.  
С учетом открытых в  последнее время сиг-
нальных функций лектинов млекопитающих, 
лектины можно рассматривать как углеводы/
ГК-чувствительные считывающие нетоксичные 
сигнальные олигопептид(ы)-содержащие струк-
туры, участвующие в пептид-углеводных про-
цессах без изменения ковалентной структуры 
партнеров взаимодействия.

Продолжаются поиски (нет одобренного все-
ми исследователями согласования) удобных и 
одновременно полных и исчерпывающих вари-
антов классификационных обозначений лекти-
нов, учитывающих таксономическое положение 
источника. Например, как классифицировать 
лектины в рамках надмолекулярных ансамблей, 
у которых исходные молекулы — не лектины, а 
лектиновая активность появляется только в ан-
самблях на стыках молекул? Лектин-подобные 
белки остаются дополнительным далеко не ис-
черпанным источником дальнейшего пополне-
ния числа настоящих (не ложных) лектинов.

Представления о лектин-подобных белках 
часто возникают в случаях, когда: а) выявляют-
ся свойства лектинов у изученных ранее белков 
с другими функциями; б)  в  полипептиде выяв-
лен структурный элемент лектинов, однако не-
возможна прямая демонстрация углевод-связы-
вающей способности и специфичности белка; 
в) в полипептиде выявлены общие с лектинами 
структурные элементы, не относящиеся непо-
средственно к УСУ и УСД; г) изучение изоли-
рованного белка находится в ранней стадии на 
фоне обнаруженных общих с лектинами при-
знаков; д) встречаются разногласия, когда сход-
ные или идентичные белки относят одними ис-
следователями к лектин-подобным, другими — к 
настоящим лектинам.

Накопление знаний о лектинах идет быстры-
ми темпами, открываются и описываются но-
вые лектины, новые их структурные элементы, 
новые подгруппы, группы, семейства, супер-
семейства, надсуперсемейства, объединяющие 
лектины с прочими белками. Информационный 
поиск о лектинах затруднен в связи с: а) посто-

янно меняющимися названиями как групп, так 
и индивидуальных лектинов; б) переключением 
или подчеркиванием информационного интере-
са к максимально прогрессирующим группам и 
подгруппам лектинов.

К лектинам относят белки, не синтезируемые 
как Ig, способные к обратимому связыванию с 
углеводами без изменения химической струк-
туры углеводов в контакте (месте связывания). 
Все лектины обладают широко варьирующими 
свойствами, которые лежат в основе всех суще-
ствующих классификаций, являются резервом 
для  предложений по объединению лектинов 
(Lakhtin et al., 2011b; Essentials of …, 2022).

Принципы классификации лектинов про-
должают меняться и дополняться, зависят от 
предпочтения групп и школ исследователей к 
используемому определению лектинов, от пе-
реключения исторически складывающихся 
интересов исследователей в  отношении новых 
аспектов изучения лектинов и новых лектинов 
(Лахтин и др., 2023а).

Встречаемость способных связывать угле-
воды консервативных структур УСД в  амино-
кислотной последовательности — основной 
относительно ранний критерий современных 
классификаций лектинов. Ряд исследователей 
не относят к лектинам (не указывают на лекти-
новую природу) ферменты с ПС-связывающими 
хорошо охарактеризованными СВМ, независи-
мыми от каталитического участка.

Встречаемость общих дополнительных не 
углевод-связывающих структур в лектинах явля-
ется основанием для классификационного рас-
ширения групп и семейств лектинов. Например, 
сиглеки с Ig-подобными доменами относят к 
семейству лектинов I-типа, а лектины с колла-
ген-подобными доменами — к семейству кол-
лектинов.

Углеводная специфичность может исполь-
зоваться в качестве критерия функциональных 
классификаций лектинов. Трудность использо-
вания этого критерия заключается в постоян-
но происходящих изменениях, дополнениях и 
углублениях сведений о специфичности каждого 
из лектинов и его множественных форм. Сре-
ди галактоза/лактоза (Gal/Lac)-связывающих 
галектинов галектин-8 способен распознавать 
β-1,2-глюканы на поверхности Candida spp. Су-
ществуют примеры редкого сочетания углеводной 
специфичности лектинов, выделяющие такие лек-
тины в особые группы, например, в случае манно-
зо(Man)- и (сиаловые кислоты(Sia))-связывающе-
го лектина PCA из корневищ Polygonatum cyrtonema 
(сходного с  агглютинином GNA подснежника 
Galanthus nivalis), N-ацетилглюкозамин(GlcNAc)- 
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и N-ацетилгалактозамин(GalNAc)-связывающих 
тахилектинов. Сходство углеводной специфич-
ности стало заметным критерием классификации 
лектинов в связи с выросшим интересом сначала 
к галектинам, затем к сиалосвязывающим рецеп-
торам — сиглекам. Среди гликозоаминогликаны/
(анионные ПС)-связывающих белков многие ис-
следователи изучают гепарин-связывающие бел-
ки как лектины из-за привлекательности уже от-
работанного лектинового подхода. Пентраксины, 
ориентированные на связывание сульфатирован-
ных галактозидов, называют лектин-подобными 
белками или белками с лектиновыми свойствами. 
Наиболее поздними являются представления о 
группах лектинов, специфичных к “паттернам”, 
обычно лектинов, представляющих собой надмо-
лекулярные ансамбли на поверхности клетки и в 
местах прочих межфазных контактов.

По распространению в природе лектины 
делятся на лектины беспозвоночных и позво-
ночных животных, фитолектины из низших и 
высших растений, лектины бактерий, лекти-
ны вирусов (Lakhtin et al., 2011b; Sharon, 2012, 
Essentials of …, 2022). Среди беспозвоночных жи-
вотных традиционными стали группы лектинов 
из  слизевиков, простейших, губок, моллюсков, 
червей, членистоногих, эхинодерм, оболочеч-
ников. Высок интерес к р-лектинам млекопита-
ющих; лектинам грибов (в том числе дрожжей); 
лектинам бактерий, особенно фимбриальным и 
пилиновым; лектинам вирусов, особенно лек-
тинам с тонкой специфичностью к сиаловым 
кислотам и их производным. По сходству угле-
водной/ГК-специфичности лектинов живых 
организмов они могут быть объединены в функ-
циональные надсуперсемейства, что может быть 
важным для оценки сбалансированного функ-
ционирования лектинов в биоценозах, напри-
мер, в организме человека. Особенно это отно-
сится к лектинам быстро эволюционирующего 
функционального надсуперсемейства распозна-
ющих сиаловые кислоты белков, включающих 
не только лектины животных и растений, но и 
сиалоадгезины бактерий и фимбрии S и X. Важ-
ны классификации лектинов по их принадлеж-
ности к одному и тому же организму, например, 
биоценозу человека.

Различают следующие основные группы и се-
мейства лектинов.

Лектины животных
Лектины животных представлены, главным 

образом, как: а) лектины, содержащие эволю-
ционно консервативные УСД; б) лектины, свя-
зывающие сульфатированные гликозаминогли-
каны, появившиеся в результате конвергентной 

эволюции. Среди эволюционно консерватив-
ных лектинов выделяются большие семейства 
лектинов С-типа (Ca2+-содержащие), S(soluble)/
Lac-типа (галектинов (Gabius et al., 2022)), Р-ти-
па (акцептирующие фосфорилированные угле-
воды рецепторы). Лектины животных включа-
ют не менее 12 структурных подразделений. К 
ним также относятся лектины, пентраксины и 
тахилектины, лектины I-типа (Ig-домен-содер-
жащие), фиколины, цитокиновые лектины (ин-
терлейкины и факторные). Лектины животных 
характеризуются в рамках взаимодействий хо-
зяин—микроорганизмы, что важно при анализе 
патологий (Jégouzo et al., 2020).

Эукариотические лектины органелл функ-
ционируют в лизосомах (лектины Р-типа), ЭР 
(Са-зависимые кальретикулин и кальнексин, 
EDEM), интермедиаторном компартменте 
ЭР-Гольджи (лектин ERGIC-53), Гольджи-ком-
партменте (белок VIP36), секреторных гранулах 
тромбоцитов и эндотелиальных клеток (Р-се-
лектин), ядрах клеток (галектин-3) и т.д.

Лектины С-типа
Лектины С-типа — это Ca2+-зависимые лек-

тины, которые могут содержать коллаген-по-
добные домены. Это суперсемейство включает 
лектины семейства коллектинов и семейство 
фиколинов. Суперсемейство лектинов вхо-
дит в  надсуперсемейство коллагеновых белков 
с прочими содержащими коллагены белками. 
Коллектины и фиколины функционально могут 
быть разделены на две функциональные группы: 
участвующие в инициации и функционирова-
нии СКЧ и действующие в качестве опсонинов.

Растворимые лектины С-типа. 1) Коллектины 
(маннозо/маннан-связывающий белок  — МBP 
млекопитающих, сурфактановые белки А и D, 
бычий конглютинин и др.). Связывают маннозу, 
N-ацетилглюкозамин, маннаны. Олигомерны, 
включают 3–6 одинаковых субъединиц, степень 
олигомеризации является ключом к типу функ-
ционирования коллектина. 2) Фиколины (Н-, 
L-, M-). Особенностью фиколектинов являет-
ся их участие в “cross-talking” между системой 
свертывания крови и СКЧ. 3)  Гиалектины. Пг 
представлены агреканами хрящей позвоночных 
животных и другими. 4) Сурфактантные лекти-
ны А и D (SP-A, SP-D). Функционально сходны 
с фосфолипид/сурфактант-связывающими бел-
ками. SP-А и SP-D распознают паттерны ПГ и 
липотейхоевые кислоты (ЛТК) в дополнение к 
MBP, распознающего паттерны ЛПС.

Рецепторные лектины С-типа включают се-
лектины, рецепторы асиалогликопротеинов 
печени (ASGPR — лектины Эшвела), манно-
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зосвязывающие рецепторы Мф, тромбомоду-
лин эндотелиоцитов и др. Наиболее известны 
рецепторы хоминга лимфоцитов (селектины L), 
рецепторные лектины эндотелиоцитов (селек-
тины  Е), рецепторные лектины тромбоцитов 
(селектины Р). Встречаются р-лектины С-типа, 
способные солюбилизироваться и в укорочен-
ном виде проявлять усиленные углевод-связы-
вающие свойства.

Лектины I-типа
Рецепторные лектины I-типа — неиммуно-

глобулиновые белки и не Т-клеточные рецеп-
торы, узнающие гликаны с возможным участи-
ем Ig-подобных доменов. Семейство лектинов 
I-типа включает сиглеки и др. Относятся к су-
персемейству Ig.

Возможно расширение лектинов I-типа в су-
персемейство лектинов I-типа за счет прокари-
отических лектинов. Обнаружен Ig-подобный 
структурный мотив в пилинах фимбрий грам
отрицательных бактерий и показано, что лекти-
новые домены пилинов Ig-подобны.

Сиглеки — гомологичное подсемейство ре-
цепторных лектинов I-типа со связывающими 
сиаловые кислоты активностями и характе-
ристическими структурными особенностями 
N-концевой области. Семейство распознаю-
щих сиаловые кислоты лектинов, включающее 
15 членов. Разделяются на подсемейства: 1) 
эволюционно консервативное (сиглеки 1, 2, 4); 
2) быстро эволюционирующее, включающее 
CD33(сиглек-3)-родственные группы (сиглеки 3 
и 5–13 у приматов). Группа CD33-родственных 
Ig-подобных сиглеков является быстро развива-
ющейся эволюционной группой белков сиалома 
(сиалилтрансферазы более консервативны) с 
перспективой дальнейшего классификационно-
го деления. Рецепторные сиглеки после солю-
билизации лучше исследуются на наличие у них 
лектиновых свойств.

Возможна топографическая классификация 
сиглеков по локализации в хромосомном аппа-
рате (сиглеки млекопитающих локализованы в 
19 хромосоме), например, сиглек 10 локализован 
в виде кластера генов в области 19q13.3-4.

Возможны классификационные подгруппы 
по: а) числу Ig-подобных доменов, сиглеки 14 и 
5 имеют три или четыре домена, соответственно; 
б) тонкой сиалоспецифичности растворимых 
сиглеков 1, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, в том числе для вы-
явления тонких различий между сходными по 
гликан-связывающим свойствам сиглеков 5 и 
14; в) функциональным признакам — участию 
рецепторов в метаболических путях.

Классификация сиглеков как антигенов яв-
ляется главной из возможных функциональных 
классификаций сиглеков. CD33-родственные си-
глеки — группа лектинов врожденного иммуни-
тета с потенциалом запускать каскады апоптоза, 
реагировать на ингибиторные сигналы. CD22 яв-
ляется В-клеточным сиглеком 2, участвующим в 
зависимом и независимом от сиаловых кислот 
сигналинге. CD170 (сиглек 5), подобно другим 
CD33-родственным сиглекам, содержит две тиро-
зиновых структуры в цитоплазматической части, 
ответственные за сигналинг. CD169 (сиглек 1) на 
CD14

+/CD14
+CD16

+-моноцитах/Мф функциони-
рует в процессах, связанных с хроническими бо-
лезнями и опухолями.

Сиглеки 5–11 могут быть классифицированы 
как ингибиторные рецепторы, содержащие мем-
бранный проксимальный ингибиторный имму-
норецепторный тирозиновый мотив (I/V/L/)
XYXX(L/V).

В отдельную функциональную группу могут 
быть отнесены сиглеки, регулирующие иммун-
ный ответ путем зависимой или независимой от 
каспаз активации иммунной системы. Специ
фическими для нервной системы функциями 
обладают ортологи сиглека 4, встречающиеся 
только в нервной ткани млекопитающих, обна-
руживаются в геномах ряда рыб. Cиглек 8 чело-
века является изофункциональным паралогом 
аллергенного сиглека F, экспрессирующегося 
при аллергических болезнях легких на некото-
рых CD4

+-клетках и эозинофилах мыши.
Возможно углубление классификации cигле-

ков за счет учета влияющих на специфичность и 
функционирование сиглека, ассоциированного 
с сиглеком адаптера, — шаперонного или нави-
гаторного белкового или небелкового партне-
ра, например, активирующего сиглек 14 белка 
DAP12. Положено начало новой подгруппе сигле-
ков, включающей кофункционирующие комби-
нации сиглеков, например, в связи с открытием 
спаренного функционирования сиглеков 14 и 5.

Возможно функциональное объединение си-
глеков с прочими узнающими сиаловые кислоты 
лектинами вирусов, бактерий, растений, беспо-
звоночных животных.

Прочие группы и семейства лектинов
Рецепторные лектины Р-типа. Белки этого се-

мейства немногочисленны. Связывают Man-6-
фосфат в составе ГК, подлежащих сортингу в 
лизосомы, зависимо или независимо от катион-
ного заряда.

Гликозаминогликан-связывающие раствори-
мые и рецепторные лектины и лектин-подобные 
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белки животных, высших растений, грибов, 
бактерий, вирусов: гепарин-, гиалуронан-, суль-
фо-ПС-, сульфо-ГК-связывающие. К этому 
функциональному надсуперсемейству можно 
отнести и связывающие сульфатированные ГК 
члены семейства лектинов С-типа: растворимые 
протеогликановые лектины нервной ткани, L- и 
Р-селектины и GalNAc-4-сульфат-специфич-
ный рецептор Мф, сиглеки, пентраксины, та-
хилектины, лектины гриба Arthrobotrys oligospora. 
В это же надсуперсемейство можно включить 
фибронектин, фактор VIII свертывания крови, 
антитромбин III, пропердин, FH, цитокины с 
гепарин-связывающим доменом и др. Оболочеч-
ные вирусные ансамбли (простой герпес (herpes 
simplex), энтеровирусный везикулярный стома-
тит (picornavirus-foot-and-mouse-disease), вирус 
иммунодефицита человека (ВИЧ)), некоторые 
простейшие и бактерии проявляют специфич-
ность к гепарансульфату, гепарину, декстран-
сульфату.

НОВЫЕ ПОДХОДЫ К КЛАССИФИКАЦИИ 
ЛЕКТИНОВ

Паттерн-распознающие лектины. Речь идет о 
реализации новых подходов к функциональным 
классификациям лектинов и лектин-подобных 
белков на основе прежних данных о ГК-специ-
фичности лектинов как части паттерновой спец-
ифичности. Эскалация в изучении специфич-
ности любого лектина к наборам ГК-мишеней 
с  возрастающей по сложности организации с 
целью дальнейшей углубленной стандартизации 
лектинов должна привести к представлениям об 
узнавании наборов паттернов — гетерогенных/
мозаичных содержащих ГК поверхностей, в том 
числе поверхностей надмолекулярных рецептор-
ных и нерецепторных ансамблей. Общей для га-
лектинов является их способность распознавать 
бета-структурные суперскладки типа “jelly-roll”. 
Важную роль играют наборы синтетических 
паттерновых ГК в  исследовании любых лекти-
нов. В узнавании паттернов важную роль могут 
играть миметические свойства ГК-компонентов 
паттернов, например, приближенное сходство 
чужеродных ЛПС, липоолигосахаридов бакте-
рий с эндогенными антигенами мозга и других 
тканей человека.

Лектины как узнающие структуры могут и 
должны вовлекаться в функционирование слож-
ных рецепторных каскадов узнавания, напри-
мер Toll-подобных (TLR) и других рецепторов. 
Предполагаются активные взаимоотношения 
по  типу “cross-talking” между системой рецеп-
торных лектинов С-типа и TLR-системой узна-
вания паттернов клеточных стенок микроорга-

низмов, между лектин-содержащими системами 
СКЧ и свертывания крови, между любыми про-
чими лектин-содержащими системами узнава-
ния в биоценозе человека.

НАДСЕМЕЙСТВА И СУПЕРСЕМЕЙСТВА  
ЛЕКТИНОВ

Многие лектины способны дополнительно 
связывать неуглеводные лиганды без  участия 
УСУ, что является основанием вхождения лек-
тинов в белковые надсемейства (суперсемей-
ства, “над” обозначает объединение по функ-
циям сходных по структуре групп лектинов), не 
обязательно включающие только лектины.

В рамках функционального надсуперсемей-
ства лектинов имеет место скоординированное 
участие суперсемейства лектинов С-типа и се-
мейства галектинов с  вовлечением сигналинга 
через L-селектин в Ig-обусловленных ответах. 
В пользу эволюционной закрепленности и под-
держки значимости такого надсуперсемейства 
свидетельствуют данные о встречаемости систе-
мы гомологов МBP, галектинов, L-селектина у 
протохордовых.

Коллектины и пентраксины распознают пат-
терны ПГ и/или ЛТК.

ЛПС-связывающие белки и лектины. Раство-
римый укороченный антиген CD14 является лек-
тин-подобным в узнавании ЛПС-паттерна.

Пептидогликан-связывающие белки и лек-
тины. Связывающие экспонированные в ПГ 
остатки D-GalNAc, например, белки из гемо-
лимфы гусениц насекомых. Сюда относится ряд 
D-GlcNAc-связывающих остатки хитобиозы и 
хитоолигосахаридов в составе ГП и ПС фито-
лектинов. Могут быть объединены с  нелекти-
новыми ПГ-паттерн-связывающими белками в 
функциональное суперсемейство, например, с 
пептидогликан-связывающим липопротеином 
наружной мембраны Haemophilus influenzae, свя-
зывающим пептидную область в ПГ.

Фимбрии типа 1 и FimH E. coli связывают пат-
терны мембраны лейкоцитов и клеток ЖКТ, 
фимбрии K88ab и K88ac E. coli распознают ин-
дивидуальные наборы паттернов.

Для лектиновых компонентов растворимых 
надмолекулярных ансамблей характерно ран-
жированное узнавание сложных ГК-паттернов, 
например, наборов ганглиозидов и глобозидов. 
Лектин-подобный gp120 ВИЧ-1 избирательно 
взаимодействует через паттерн gp41 с CD4-пат-
терном Т-лимфоцитов человека.

Используются представления о межпаттерно-
вом узнавании (Лахтин М. и др., 2019). CD2 рас-
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познает CD43 (паттерн ГК). CD14 служит рецепто-
ром узнавания паттернов ЛПС, ПГ и ЛТК, причем 
узнавание ускоряется вовлечением ЛПС-связы-
вающего белка в составе антигена CD14.

Фитолектины являются примером макси-
мального разнообразия групп и семейств лек-
тинов. Больше всего выделено и охарактери-
зовано лектинов из семян бобовых растений, 
большинство из которых относится к лектинам 
суперсемейства С-типа (КонА, PHA, PSA, LCA 
и др., см. ниже). Специфичность фитолектинов 
к углеводам сильно варьирует от простой, тон-
кой и супертонкой — к коровой и паттерновой. 
Возможны функциональные классификации 
фитолектинов — по их способности узнавать 
ГП, ПС, ГЛ и антигены.

Лектины вирусов. Недостаточно классифи-
цированы, обычно — из состава оболочечных 
ГП. Наиболее известными лектинами вирусов 
являются оболочечные гемагглютинины виру-
са гриппа, gp ВИЧ и белки бактериофагов всех 
главных макросоставляющих отделов. Лектины 
вирусов штамма SARS-Co-2 (оригинального и 
его мутантов — возбудителей COVID-19) специ
фичны к рецепторной экзопептидазе — ангио-
тензинпревращающему ферменту  2  (аngiotensin 
converting enzyme 2, ACE2, КФ 3.4.17.23) эндоте-
лиальных клеток кровеносных сосудов человека.

(Сиаловую кислоту (Sia))-распознающие ге-
магглютинины со сложной специфичностью 
к Sia-ГК. Гемагглютинины вируса гриппа че-
ловека и животных характеризуются сложной 
паттерн-подобной специфичностью к полива-
лентным (N-ацетил-D-нейраминовая кислота 
(NeuNAc) и ее производные)-содержащим ГК.

D-Gal-Cer-специфичный gp120 ВИЧ-1. Лекти-
новые субъединицы растворимых лектиновых 
ансамблей в составе формул ВnАm (В — лектин и 
А — фермент). Широко распространены в при-
роде. Углеводная специфичность В-субъедини-
цы, как правило, известна. В-субъединица часто 
является D-Gal-связывающей. Изолированный 
лектиновый компонент этих лектиновых над-
полипептидных ансамблей нетоксичен и может 
использоваться в качестве адъювантов пищевых 
вакцин. Такого рода молекулы лектинов опи-
сываются формулами ВА, (BА)2, реже — (BА)4 
и полимерные формы. Встречаются формулы 
В5А. В-олигомер с лектиновыми субъединица-
ми может включать S2 и S3, специфичные к га-
лактолипидам и ганглиозидам, соответственно. 
Вирусы выступают как надмолекулярные угле-
вод-связывающие ансамбли. Эукариотические и 
прокариотические клетки, органеллы, фрагмен-
ты мембран как лектиновые ансамбли, специ-
фичные к ГК и ГК-содержащим паттернам.

Ряд лектинов включает ФУО с независимы-
ми от каталитического участка доменами сорб-
ции на нерастворимые ПС и цитокины. К ним 
относятся, например, лектиновые растительные 
хитиназы класса I с гевеин-подобным структур-
ным компонентом, дополнительным к катали-
тическому. Известно более 550 таких природных 
белков, содержащих около 30 типов модулей 
сорбции (СВМ) на нерастворимые ПС. Класси-
фицировано около 60 типов CBM некаталитиче-
ского типа.

Цитокины с лектин-подобными УСД и УСУ.  
В широком смысле роль эндогенных лектинов 
животных рассматривается как цитокиновая, 
углевод-связывающие цитокины следует отно-
сить к лектинам в качестве самостоятельного 
семейства.

Лектины бактерий. В значительно меньшей 
степени изучены и в недостаточной степени 
классифицированы по сравнению с лектинами 
животных и растений.

Пилиновые фимбриальные лектины. Фимбрии 
типа 1 E. coli; узнают паттерн-подобный набор 
ГП лейкоцитов с молекулярной массой (м.м.) 
70–80, 100, 150 кД. FimH (D-Man/маннан-
специфичный лектин) E. coli: узнает паттерны 
гликокаликса и внеклеточного матрикса кле-
ток ЖКТ хозяина. Фимбриальные лектины К88  
E. coli; узнают паттерн-подобный набор ГП с 
м.м. 25, 35, 40–42, 60, 80 кД в слизистой обо-
лочке кишечника и ГП с м.м. 16, 23, 35, 40–70, 
74, 210, 240 кД в мембранах щетинкового слоя 
ЖКТ. Возможно вхождение фимбриальных лек-
тинов в суперсемейство лектинов I-типа; лекти-
новые домены фимбриальных адгезинов F17-G, 
PapGII и FimH характеризуются Ig-подобным 
фолдингом во вторичной структуре.

Пилиновые нефимбриальные, несубъединич-
ные нетоксиновые лектины. Наименее изучены и 
мало классифицированы. Часто встречаются ре-
комбинантные терапевтические лектины, в том 
числе слитые с УСД белки, экспрессированные 
в бактериях.

Непилиновые лектины поверхности бактерий. 
Включают лектин-подобные белки SLP поверх-
ности бактерий, белки гликокаликса бактерий, 
ассоциированные с капсулами белки. Непилино-
вые лектины поверхности симбиотических бак-
терий включают лектины азотфиксирующих и 
пробиотических бактерий. Примеры лектинов 
азотфиксирующих бактерий: лектины поверх-
ности Azospirillm brasilense sp7, 75; A. lipoferum 43, 
59b, Rhizobium leguminosarum 252, Paenibacillus 
polymyxa 1460. Специфичные к L-Fuc (фуко-
зе) или D-Gal (A. brasilense); смеси L-Ara (ара-
бинозы), D-Man (маннозы) и глюкуроновой 
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кислоты (A. lipoferum). Лектины пробиотических 
штаммов бактерий (Lakhtin et al., 2011a, 2011b, 
2019): лектины Lactobacillus acidophilus; лекти-
ны Bifidobacterium adolescentis МС-42 и B. bifidum 
№ 1, связывающие ГК с концевыми остатками 
D-GalNAc или D-Man; GA1/Gal-Cer-специ-
фичный нейтральный лектин B. longum SBT 2928 
из культуральной жидкости; коллаген-связы-
вающий щелочной лектин-подобный адгезин  
L. fermentum RC-14 и L. reuteri NCIB 11951. Лек-
тины лактобацилл (L. plantarum 337D и 11/16), 
по-видимому, способны распознавать и связы-
вать углеводы не только на эпителии ЖКТ хозя-
ина, но и на собственном гликокаликсе. Это мо-
жет лежать в основе межпаттернового узнавания 
с участием лектинов лактобацилл между паттер-
нами гликокаликсов лактобацилл L. acidophilus, 
L. plantarum и эпителия ЖКТ.

Прочие непилиновые лектины поверхности 
бактерий, различающиеся по  специфичности. 
Fuc(фукоза)-связывающие лектины; лектины 
Pseudomonas aeruginosa (PA-I, II), связывающие 
D-Man, L-Fuc, L-Gal; лектины Streptomyces ssp., 
связывающие L-Fuc, D-Man. D-GalNAc-специ-
фичный лектин бацилл B. thuringiensis, устойчи-
вый к щелочным рН, из внутриклеточных белко-
вых включений. Глюкан-связывающие лектины: 
лектины поверхности стрептококков сходны 
по специфичности с глюкозилтрансферазами 
(КФ 2.4.1…) и входят вместе с ними в суперсе-
мейство стрептококковых и клостридиальных 
белков с консервативным повторяющимся мо-
тивом в С-концевой области. Sia-связывающие 
лектины, в том числе сиалоГЛ-связывающие; 
адгезины, фимбрии E. coli, Neisseria subflava, 
Helicobacter pylori, Streptococcus suis, Bacillus subtilis 
316М, гемагглютинины бактерий и вирусов.

Прочие неклассифицированные лектин-подоб-
ные белки. К ним относятся дефенсины, кати-
онные и другие антимикробные пептиды (AMP) 
позвоночных животных, бактериальные транс-
портеры углеводов, белки поверхностных слоев 
бактерий и бактериоцин-подобные комплекс-
ные белки и олигопептиды микроорганизмов.

Классификация лектинов по особенностям  
вторичной структуры

Поскольку важным свойством лектинов яв-
ляется их гидрофобность и амфифильность, 
исследованы особенности поверхности моле-
кул наиболее типичных и хорошо охарактери-
зованных фитолектинов, лектинов животных и 
бактерий. Проведен модельный расчетный ана-
лиз 8 основных элементов вторичной структуры 
(Лахтин и др., 2009), таких как альфа-спирали, 
310-спирали, антипараллельной бета-структуры, 

параллельной бета-структуры, бета-изгиба типа 
Т3, остальные типы бета-изгибов, S-повороты, 
нерегулярная конформация лектинов и лек-
тин-подобных белков — по результатам спектров 
кругового дихроизма (КД-спектров) лектинов в 
дальней ультрафиолетовой области и сопостав-
ления результатов с данными литературы по 
КД-спектрам и рентгеноструктурного анализа 
(РСА) белков всех основных структурных клас-
сов. По результатам количественного содер-
жания указанных выше элементов вторичной 
структуры фитолектины, лектины животных, 
ряд лектинов бактерий и лектин-подобные бел-
ки классифицированы на группы и подгруппы. 
Трехбуквенные обозначения лектинов включа-
ют название вида и слово agglutinin (A) или lectin 
(L).

Группа I. С выраженными бета-складчаты-
ми полосами: фитолектины (AIA, APA-I, BPA, 
CAA, ConA, CSA, CSC-Ia,b; CSL, DBA, Ecol, 
GSA-I,IV; LCA, LOL-I, LYA, MPA, OVA, PCA, 
PHA-P, PLA, PNA, PSA, RPA, SBA, SJA, VFA, 
VVA, WFA, PTA-I, PTL, UEA-I, PRA-II), лек-
тины беспозвоночных CRA, HPA, LPA, белки 
бактерий; подгруппа I-1) с варьирующим содер-
жанием бета-параллельных, бета-антипарал-
лельных и альфа-спиралей: I-1-1) фитолектины 
(ВРА, САА, CSC-Ia, CSL, MDA, PNA, VVA); I-1-
2) фитолектины (AIA, CSA, DDA-I, MPA, OVA, 
PCA, PRA-II, PTL, RPA); I-1-3) фитолектины 
(APA-I, RCA-I, II); I-1-4) лектины животных 
(AFL, CBP30, CHL, CRA, HPA, LPA); I-1-5) фи-
толектины (AFA, Col, RHL, RLL).

Группа II. C варьирующим содержанием бе-
та-изгибов “t-3” и “t-0”: II-1) фитолектины 
(BPA, CAA, CSC-Ia,b, CSC-II; DBA, LCA, MPA, 
PLA, PNA, SBA, UEA-I, VVA); II-2) фитолекти-
ны (APA-I, RCA-I, II); фитолектины и лектины 
животных (AFA, CBP30, CBP-C, Col, CRA, LPA, 
RHL).

Группа III. C варьирующим содержанием бе-
та-поворотов “S”: III-1)  фитолектины (AIA, 
OVA, PCA, PHA-P, PSA, PTL); III-2) фитолекти-
ны (CSA, CSC-Ia, CsC-II, PNA); III-3) фитолек-
тины (DBA, LCA, MPA, RPA-II, SBA, UEA-I); 
III-4) лектины животных и фитолектины (AFA, 
CBP30, CBP-C, RHL, RLL); III-5) лектины жи-
вотных (AFL, CRA, LPA).

Группа IV. C выраженными дисульфидными 
связями: фитолектины семейства Гевеина (HBA, 
WGA-I, II, III; UDA).

Группа V. C полипролиновой конформацией 
типа 2: фитолектины (DIA-I, II; STA, экстен-
зины).

Группа VI. Со структурным компонентом лек-
тинов С-типа: CHL, MBP-A.
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Группа VII. С мотивом лектинов животных 
S-Lac-типа (L-14-II быка и человека; CBP30 хо-
мяка; лектин легкого крысы).

Группа VIII. C бета-складчатым перифериче-
ским расположением и бета-спирализованной 
бочкообразной структурой в центре: лектины 
бактерий и лектин-подобные белки (В-субъеди-
ница холерного токсина, термолабильный ток-
син E. coli).

Группа IX. C коровой бета-складкой и парой 
спиралей на каждой из сторон складки. Бакте-
риальные лектин-подобные белки: Gal-, Glc-, 
L-Ara (арабиноза) или Rib  (рибоза)-связываю-
щие рецепторы E. coli и S. typhimurium.

Группа X. С повторяющимся 19-членным 
аминокислотным мотивом короткой антипарал-
лельной бета-структуры, соединенной с двумя 
бета-поворотами: лектин-подобный филамент-
ный гемагглютинин FHA B. pertussis.

Для лектинов характерна гидрофобная струк-
тура — бета-структура. Фитолектины значитель-
но отличаются по молекулярной организации от 
лектинов животных, лектинов бактерий и лек-
тин-подобных белков, что позволило располо-
жить их в различные группы и подгруппы. Такое 
расположение лектинов в различных группах и 
подгруппах указывает на: а) потенциальную со-
вместимость, синергизм и возможное кофунк-
ционирование в организме млекопитающих 
фитолектинов, поступающих с пищей или био-
логически активными добавками (БАДами), и 
лектинов хозяина (человека); б) введение в орга-
низм человека нетоксичных лектинов и их ком-
плексов не нарушит функционирование систе-
мы собственных системных лектинов человека.

Функциональные классификации лектинов 
являются более поздними  — надстроечными 
по отношению к структурным классификаци-
ям лектинов, основывающимся только на при-
сутствии у лектинов общих структурно сходных 
элементов — УСД, УСУ и других (Лахтин, 1987; 
Lakhtin et al., 2011a, 2011b, 2021; Essentials of …, 
2022). Преимуществом функциональных клас-
сификаций лектинов является фокусирование 
на функционально значимых определенных об-
ластях поверхности лектинов, часто затрагиваю-
щих УСУ, и примыкающие к УСУ зоны. Установ-
ление общих особенностей функционирования 
лектинов животных, растений, простейших, 
бактерий, вирусов всегда было акцентирован-
ной задачей исследователей, позволяющей объ-
яснить сложные процессы в биоценозах, исходя 
из представлений о  лектиновых системах узна-
вания. Ближайший путь дальнейших функцио-
нальных классификаций лектинов — изучение 
и оценка надмолекулярных лектиновых сборок. 

Это позволяет приблизиться к выяснению лек-
тиновых механизмов межпаттернового узнава-
ния (и его количественного контроля) — избира-
тельного взаимодействия партнерских сложных 
поверхностных конфигураций, различающихся 
функционально и элементами вторичной струк-
туры.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Лектины и распознаваемые ими и связываю-

щиеся с ними ГК играют важную защитную роль 
и характеризуются большим потенциалом цен-
ных для организма человека активностей. Про-
веденный анализ терминов в связи с лектинами, 
а также подходов к их классификациям выявил 
ряд до сих пор до конца не решенных и спорных 
вопросов. Представления о лектинах неразрыв-
но связаны с особенностями распознавания ими 
природных и синтетических ГК, которые спо-
собны инициировать, изменять, модулировать 
и переключать активности мультифункциональ-
ных лектинов при симбиотических взаимоотно-
шениях, во врожденном иммунитете и на уровне 
рецепции. Лектины самостоятельно и в ком-
плексах с ГК служат базисом для надстроечных 
эффекторов в растворимых и на твердых клеточ-
ных фазах в составе направленных надмолеку-
лярных сборок. Лектины, распознаваемые ими 
ГК и их коммуникационный потенциал пер-
спективны в биологии, медицине и биотехно-
логии. Наблюдается потребность в расширении 
исследований гликоконъюгатной специфично-
сти лектинов и их систем, оценке любых комби-
наций белков и их систем как лектиновых.
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The Potential of Lectins and their Recognized Glycoconjugates in the Human Body
M. V. Lakhtin, V. M. Lakhtin, A. Yu. Mironov*, V. A. Aleshkin,  

S. S. Afanasyev, S. Yu. Kombarova
Gabrichevsky Moscow Research Institute of Epidemiology and Microbiology, Rospotrebnadzor, Moscow, Russia

*e-mail: andy.60@mail.ru
The modern concepts of lectins and glycoconjugates binding to them, the features and patterns of their 
interaction, the protective role and potential in the human body are summarized. The analysis of terms, 
approaches to classifications of lectins is carried out. The features of natural and synthetic glycoconjugates, 
recognized and bound by lectins, in symbiotic relationships, in innate immunity at the reception level 
are emphasized. The levels of specificity of lectins are considered. There is a need to expand research 
on the glycoconjugate specificity of lectins and their systems, to assess the communication potential 
of glycoconjugates in relation to any protein combinations and systems as lectins. The participation of 
lectin and glycoconjugate systems in signal transmission and communication is noted. Lectins manifest 
themselves as basic for superstructure glycoconjugate effectors in soluble and solid cell phases in cascade 
directed assemblies forming the interactome network. Lectins and glycoconjugates, as inextricably co-
functioning, are promising in biology, medicine and biotechnologies.
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ВВЕДЕНИЕ
Северное оленеводство является ведущей 

сельскохозяйственной отраслью традиционного 
природопользования в Арктической зоне РФ.

В настоящее время большое внимание уде-
ляется исследованиям, связанным с  Арктиче-
скими территориями РФ. Несомненно, в пер-
вую очередь они связаны с охраной территории, 
с разведкой и добычей полезных ископаемых, 
развитием Северного морского пути (Сапожни-
кова и др., 2022). В то же время следует отметить, 
что решение периодически возникающих эко-
логических проблем, вопросы рационального 
использования природных ресурсов и сохране-
ния отраслей традиционного природопользова-
ния, повышения жизненного уровня коренных 
малочисленных народов Крайнего Севера и 
особенно вопросы продовольственной безопас-
ности территории так же актуальны и требуют 
конкретных решений.

Проблему сохранения генетических ресурсов 
местных пород и сортов растений мировое со-
общество тесно связывает с необходимостью со-
хранения культурных традиций, биологизацией 
сельского хозяйства, с продовольственной без-
опасностью, устойчивым развитием сельского 
хозяйства и агро-, эколандшафтов в мире и в его 
отдельных регионах, а также качеством жизни в 
целом (http://www.fao.org.; Столповский и др., 2013).

В то же время некоторые авторы отмечают, 
что для обеспечения возрастающих потребно-
стей в продукции животного происхождения, 
особенно мяса и мясопродуктов, требуется уве-
личение их производства, однако решение этой 
задачи связано с рядом проблем, одной из ко-
торых является ограниченность генетических 
ресурсов (Багиров и др., 2009; Савельева, 2013; 
Fuglie, 2004; Regmi et al., 2008).

В.А. Багиров с соавт. (Багиров и др., 2009, 
2018) считают, что прогресс в  животноводстве 
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они представляют собой большую научную и практическую ценность в деле сохранения агрораз-
нообразия в Арктической зоне РФ.
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возможен при наличии в популяции генетиче-
ского разнообразия, при  наличии генотипов, 
адаптированных к конкретным условиям. Со-
хранение сельскохозяйственных животных и их 
рациональное использование — стратегические 
и наиважнейшие задачи в животноводстве — это 
задачи федерального уровня. Одним из путей ра-
ционального ведения животноводства является 
создание новых источников животноводческой 
продукции, а также вовлечение в сельскохозяй-
ственное производство ресурсов дикой фауны 
(Столповский и др., 2022).

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ РЕСУРСЫ ЖИВОТНЫХ 
АРКТИКИ

При рассмотрении вопроса оценки генетиче-
ского потенциала копытных, обитающих в Ар-
ктической зоне РФ, и перспективах его исполь-
зования, следует определить два направления:

1. Развитие генетического потенциала домес
тицированных видов животных, которое в ос-
новном представлено оленеводством.

2. Сохранение и рациональное использова-
ние генетического потенциала основных видов 
крупных копытных животных дикой фауны.

Домашний северный олень
Домашнее оленеводство оказывает суще-

ственное влияние на формирование продоволь-

ственной базы Арктической зоны РФ, особенно 
в автономных округах (рис. 1).

При этом оленеводство следует рассматри-
вать не только как исторически сложившуюся 
отрасль в северном хозяйстве природопользо-
вания, но и как форму сохранения уникальных 
северных этносов.

В 2022 г. насчитывалось около 1.7 млн голов 
домашних северных оленей. Наибольшее количе-
ство животных было зафиксировано в Ямало-Не-
нецком автономном округе (700 тыс. гол.), далее 
в Ненецком автономном округе (175.5 тыс. гол.), 
республике Саха (Якутия) (171 тыс. гол.) и Чукот-
ском автономном округе (145 тыс. гол.).

Оценивая природный потенциал поголовья 
северных оленей в Арктической зоне РФ с учетом 
оленеемкости пастбищ, возможность увеличения 
поголовья животных составляет более 460 тыс. 
особей. Особенно большие перспективы уве-
личения поголовья домашних оленей имеются 
в Магаданской обл., Республике Саха (Якутия), 
Чукотском автономном округе и Эвенкийском 
муниципальном районе Красноярского края.

Оценивая генетический потенциал домашнего 
оленеводства, стоит напомнить, что в Минсель-
хозе СССР в 1985 г. утверждены четыре породы.

Ненецкая порода — оленей разводят на тер-
ритории Мурманской, Архангельской, Тюмен-
ской областей, Коми АССР, Красноярского края 
(Таймырский автономный округ) (рис. 2).

Рис. 1. Стадо домашних оленей на Ямале (Фото К. А. Лайшева).
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Чукотская порода — разводят на территории 
Магаданской обл. (Чукотский автономный округ), 
Камчатской обл., Республики Саха (Якутия).

Эвенская порода — разводят на территории 
Республики Саха (Якутия), Магаданской и Кам-
чатской областей.

Эвенкийская порода — разводят на террито-
рии Красноярского края (Эвенкийский муни-
ципальный район), Хабаровского края, Респу-
блики Саха (Якутия), Тувинской, Бурятской, 
Иркутской, Читинской, Амурской, Сахалин-
ской областей.

Более детальный анализ краниологических и 
морфологических признаков позволяет внутри 
пород выделить экотипы. Так, например, в не-
нецкой породе можно говорить о пяти экотипах: 
кольском, печерском, ямальском, колымском, 
таймырском. В  чукотской породе может быть 
выделен экотип харгин; в эвенской — тундровый 
и горно-таежный; в эвенкийской — эвенкий-
ский, охотский, тофаларо-тувинский (Южаков 
и др., 2018, 2023).

Генетическая уникальность каждой породы 
обусловлена ее структурой и адаптивностью к 
агроклиматическим условиям разведения. Для 

изучения генофондов северных оленей исполь-
зовались различные генетические маркеры.

Одними из первых были исследованы белки 
и изоферменты крови с помощью которых был 
проведен геногеографический анализ (Шубин, 
1969; Шубин, Ефимцева, 1988; Бороздин и др., 
1989). Полученная информация позволила опре-
делить направление и интенсивность простран-
ственно-временного течения эволюционного 
процесса для северного оленя.

Изучение митохондриального генома северно-
го оленя проводилось как для изучения домести-
кации и породного разнообразия, так и в рамках 
экологических и историко-демографических ис-
следований расселения R. tarandus. По отдельным 
митохондриальным маркерам было изучено ге-
нетическое разнообразие северных оленей в се-
верных территориях как европейской, так и ази-
атской части России (Харзинова и др., 2015, 2019; 
Доцев и др., 2020; Столповский и др., 2020; Додо-
хов и др., 2020; Соловьева и др., 2022а, 2022б).

В настоящее время проводятся исследования 
генетического разнообразия ядерного генома 
пород и подвидов северного оленя. Проведено 
полногеномное секвенирование (Li et al., 2017; 
Weldenegodguad et al., 2020).

Рис. 2. Важенка с теленком ненецкой породы (Фото К. А. Лайшева).
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Наиболее перспективное и важное направ-
ление в генетике северного оленя — поиск ассо-
циаций генотипа и фенотипа. Активное иссле-
дование данных направлений стало возможным 
благодаря открытию так называемого ОНП 
(однонуклеотидного полиморфизма или SNP, 
single nucleotide polymorphism). Считается, что за 
последние 40 лет открытие SNP является одним 
из крупных достижений в области молекуляр-
ной генетики. Создание панели SNP-маркеров, 
ассоциированных с хозяйственно значимыми 
признаками, повысит эффективность селекци-
онно-племенной работы в оленеводстве (Семи-
на и др., 2022; Кошкина и др., 2022; Крутикова, 
Пегливанян, 2023).

Точные знания о генетической специфично-
сти популяции необходимы для выбора селекци-
онной стратегии, для улучшения продуктивных 
качеств пород и для создания селекционно-пле-
менных программ для каждого выделенного 
экотипа.

Например, на Нарьян-Марской сельскохо-
зяйственной опытной станции на  основании 
изучения межмикросателлитной последователь-
ности ДНК у молодняка и взрослых особей оле-
ней Малоземельской тундры и о. Колгуев была 
проведена сравнительная оценка внутригруппо-
вого и внутрипопуляционного полиморфизма 
ДНК и уровня гетерозиготности. Установлено, 
что, несмотря на относительно высокий уровень 
сходства отдельных особей по исследованным 
участкам ДНК, значения этого показателя сви-
детельствуют о существенном генетическом раз-
нообразии соответствующих микросателлитных 
локусов у оленей, что дает возможность исполь-
зовать оленей о. Колгуев для прилития крови 
оленям Малоземельской тундры и контролиро-
вать генетическое разнообразие и инбридинг, 
что, в свою очередь, обеспечивает устойчивое 
разведение популяций (Южаков и др., 2018; Ро-
маненко и др., 2020; Крутикова, Пегливанян, 
2023).

Для изучения генетической дифференциации 
и филогении пород и популяций северного оле-
ня (Rangifer tarandus L.) разработана тест-систе-
ма, основанная на мультиплексном ПЦР-анали-
зе 16 высокополиморфных STR-маркеров: Rt6, 
BMS1788, Rt30, Rt1, Rt9, FCB193, Rt7, BMS745, 
С143, Rt24, OheQ, С217, С32, NVHRT16, T40 и 
C276. С помощью разработанной тест-систе-
мы исследованы 397  животных из 11 выборок, 
четыре из которых относятся к диким формам 
северного оленя, а остальные представляют не-
нецкую, эвенскую и эвенкийскую породы, раз-
водимые в различных климатических зонах РФ. 
Для 16 микросателлитных локусов идентифици-
ровано 204 аллеля, некоторые из них могут счи-

таться породо-специфичными. Статистический 
анализ микросателлитных данных показал, что 
разработанная тест-система является эффектив-
ным инструментом для идентификации доме-
стицированных и диких форм северного оленя, 
тестирования породной принадлежности жи-
вотных и определения миграционных потоков 
вида на обширной территории их обитания.

Выявлены существенные межпородные раз-
личия в современных популяциях северных оле-
ней. В целом, в доместицированных популяциях 
оленей наблюдается снижение общего уровня 
генетического разнообразия, возможно, это по-
следствия снижения численности и увеличения 
уровня изоляции (Столповский и др., 2020).

Дикий северный олень
Дикий северный олень (Rangiferi tarandus 

tarandus) — наиболее массовый вид копытных в 
Арктике. Наибольшее количество диких север-
ных оленей обитает на  Таймыре. Численность 
таймырской популяции в начале XXI в. дости-
гала около 1 млн гол. и имела огромное хозяй-
ственное значение. За 35 лет ее эксплуатации 
было изъято более 1.9 млн гол. (рис. 3).

В настоящее время из-за комплекса абиоти-
ческих и биотических факторов (чаще всего это 
связано с бесконтрольной добычей и промыш-
ленным освоением территорий) численность 
диких копытных в регионе сократилась и состав-
ляет немногим более 200 тыс. особей (Якушкин 
и др., 2001; Колпащиков и др., 2003; Кочкарев и 
др., 2018; Бондарь, Колпащиков, 2019б). Числен-
ность диких северных оленей в других регионах 
Арктической зоны РФ существенно меньше за 
исключением Чукотского автономного округа 
и северных районов Республики Саха (Якутия) 
(Кривошапкин, 2019; Слепцов, Жондоров, 2023; 
Давыдов и др., 2023).

Генетические исследования по диким север-
ным оленям в целом связаны с изучением харак-
теристики современного состояния генетиче-
ского разнообразия популяций дикого северного 
оленя, обитающих на территории Арктической 
зоны РФ, с  разработкой тест-систем для иден-
тификации доместицированных и диких форм 
северного оленя, с определением миграционных 
потоков вида на обширной территории их оби-
тания.

Д.А. Баранова с соавт. (Баранова и др., 2012) 
провели анализ полиморфизма нуклеотидных 
последовательностей фрагмента контрольно-
го региона мтДНК для  оценки генетического 
разнообразия дикого северного оленя (Rangifer 
tarandus), населяющего европейскую часть Рос-
сии, включая Республику Коми, Архангельскую, 
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Мурманскую области и Карелию. Филогенети-
ческий анализ показал близкое родство евро-
пейских северных оленей с дикими северны-
ми оленями Сибири, а у северных оленей из 
Мурманской обл. был описан общий гаплотип 
с дикими северными оленями, населяющими 
Юго-Западную Норвегию. Предполагается, что 
дикие северные олени Европейского Севера 
России в недавнем прошлом составляли еди-
ную популяцию с  оленями, населявшими се-
вер азиатской части Евразии. Д.А. Соловьева с 
соавт. (Соловьева и др., 2022а) изучили харак-
теристику современного состояния генетиче-
ского разнообразия пород домашнего оленя и 
популяций дикого северного оленя, обитаю-
щих на территории Республики Саха (Якутия), 
с использованием STR-маркеров и отметили, 
что в структуре генетического древа четко вы-
деляются два кластера: дикие и домашние груп-
пы северного оленя, а полученные результаты 
могут быть полезны при разработке научно-о-
боснованных программ по сохранению дикого 
северного оленя.

Ю.А. Столповский с соавт. (Столповский и 
др., 2020) по результатам своих исследований 
генофондов диких и одомашненных оленей 
сделали вывод, что более 70% уникального ал-

лелофонда сосредоточены в диких популяциях 
северных оленей.

Популяции диких северных оленей — это 
уникальный генетический материал, который 
можно использовать в природоохранных и хо-
зяйственных целях. Исследования генофондов 
диких северных оленей позволит оценить сте-
пень родства и/или изолированности внутри-
видовых группировок. Выяснение популяцион-
но-генетической структуры дикого северного 
оленя России важно для разработки стратегии 
управления и сохранения ресурсов этого вида.

Овцебык
Овцебык (Ovibus moschatus) — с одной сто-

роны, это сравнительно новый вид для Аркти-
ческой зоны РФ, с другой — восстановленный, 
ранее живший на Таймыре вид копытных жи-
вотных (рис. 4).

Реакклиматизация овцебыка началась в 
1970-х гг. прошлого столетия. В 1974 г. на Вос-
точный Таймыр и о. Врангеля выпустили 50 ов-
цебыков, завезенных из Канады и США. Цель 
интродукции овцебыков на Таймыр и о. Вран-
геля — создание места накопления племенного 
материала для последующего расселения в тун-

Рис. 3. Стадо диких северных оленей на Таймыре (Фото В. А. Куксова).
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дровые зоны Российской Арктики, чтобы за-
полнить пустующую экологическую нишу круп-
ными копытными животными (Якушкин, 1998; 
Якушкин и др., 2012).

За 50 лет реадаптации вида численность ов-
цебыков в различных регионах РФ выросла бо-
лее чем в 180 раз и составляет в настоящее время 
9.07 тыс. особей (Бондарь, Колпащиков, 2019а; 
Борисюк, 2019; Корякина, 2021).

По данным некоторых исследователей, через 
10 лет при среднегодовом приросте популяции 
19% и ежегодном изъятии 2% численность овце-
быков достигнет 20 тыс. особей. Расчеты пока-
зывают, что при изъятии за 10 лет 2.0 тыс. живот-
ных общая стоимость только мясной продукции 
будет составлять 40 млн руб. (Попов, 2019; Ми-
шуков и др., 2020).

Следует особо отметить, что овцебык — един-
ственное копытное животное, которое оседло 
живет в самых бесплодных районах Арктики. 
В ее отдельных регионах травянистой расти-
тельностью покрыто всего 12–15% поверхности 
земли, а запасы кормов составляют 2.8–7.0 ц/га. 
Стоит напомнить, что усвояемость корма у ов-
цебыка в пять раз выше, чем у крупного рогато-
го скота, поэтому использование генетического 
потенциала овцебыка в гибридизации перспек-

тивно и необходимо (Якушкин, 1998; Якушкин и 
др., 2012; Бондарь, Колпащиков, 2019а).

Генетические исследования по овцебыку не-
многочисленны, что в первую очередь связано со 
сложностью отбора биологического материала.

Н.В. Гордеева с соавт. (Гордеева и др., 2009) 
провели оценку генетического разнообразия 
в микросателлитных локусах (ожидаемая ге-
терозиготность и число аллелей на локус) у 
интродуцированных овцебыков. Показатели 
генетического разнообразия оказались доволь-
но высокими для популяций, образовавшихся 
от  незначительного числа особей-основателей. 
Последствия генетического дрейфа оказались 
не так значительны, как можно было ожидать, 
очевидно благодаря высокой скорости мутиро-
вания нейтральных микросателлитных локусов 
и быстрому росту образовавшихся популяций.

Н.В. Бардуков с соавт. (Бардуков и др., 2011) вы-
полнили сравнительный анализ трех популяций 
овцебыков, обитающих в Восточной Гренландии, 
на п-ве Таймыр и о. Врангеля по двум типам мо-
лекулярно-генетических маркеров — ISSR-PCR 
и IRAP-PCR. Обнаружены отличия; так данные 
по ISSR-PCR соответствовали истории про-
исхождения популяций, степени близкород-
ственных скрещиваний, однако полиморфизм 

Рис. 4. Стадо овцебыков на Таймыре (Фото В.И. Кирпиченко).
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IRAP-PCR-маркеров оказался наибольшим у 
реинтродуцированных групп по сравнению с 
исходной популяцией.

М.И. Соколова и С.С. Кузьмина (Соколова, 
Кузьмина, 2020) отмечали, что активно ведутся 
работы по изучению генома овцебыка, проведен 
хромосомный анализ современных и вымерших 
овцебыков внутри вида, степень их родства, при 
этом до сих пор не разрешен вопрос: от какого 
подсемейства произошел овцебык, от подсемей-
ства бычьих или от подсемейства козьих? В связи 
с последними достижениями науки, развитием 
технологий, созданием новых методик изучения 
ДНК этот спорный вопрос решается.

Дальнейшие наблюдения за популяцион-
но-генетическими изменениями популяций ов-
цебыков в ходе освоения Севера России помогут 
лучше представить микроэволюционные про-
цессы, действующие в природных популяциях, 
позволят оптимизировать методику расселения 
овцебыка в Арктической зоне РФ, выявить хо-
зяйственно-полезные гены, которые можно бу-
дет использовать в селекционно-племенной ра-
боте на других видах животных.

Снежный баран
Снежный баран (Ovis nivicola) — один из 

редких видов копытных в Северной Азии. В 
настоящее время по современной классифи-
кации различаются четыре подвида снежного 
барана (путоранский, чукотский, якутский и ко-
рякский), причем первые два относятся к особо 
охраняемым “краснокнижным” видам (рис. 5).

Ареал обитания снежного барана на западе ох-
ватывает плато Путорана, на востоке его граница 
доходит до Чукотского автономного округа. Как 
уникальный представитель копытных животных, 
адаптированный к обитанию в экстремально 
жестких условиях высокогорий Крайнего Севе-
ра, снежный баран имеет особую значимость. В 
настоящее время обширные малопродуктивные 
территории высокоширотных горных ландшаф-
тов плато вовлечены в хозяйственный оборот 
лишь посредством промысловой эксплуатации 
таймырской популяции диких северных оленей. 
При восстановлении численности в отдельных 
регионах снежный баран может стать перспек-
тивным объектом охоты, что позволит получать 
продукцию от еще одного представителя фауны 
копытных животных Заполярья. Помимо хозяй-
ственной ценности снежного барана, следует 
подчеркнуть важность экологической роли вида 
в горных биоценозах Крайнего Севера. Некото-
рые ученые справедливо отмечают, что снежный 
баран, являясь единственным крупным расти-
тельноядным млекопитающим, круглогодично 

использующим кормовые ресурсы верхних по-
ясов гор, играет важную роль в энергетическом 
обмене между различными трофическими уров-
нями биоценозов (Железнов, 1975; Ларин, 1984; 
Филь, Мосолов, 2010; Дунайцева, 2020; Сипко, 
Поярков, 2021; Бондарь, 2023).

О необходимости сохранения и рациональном 
использовании генетических ресурсов снежного 
барана писали Ш.Н. Насибов с соавт. (Насибов и 
др., 2010), которые отмечали, что создание кри-
обанка семени снежного барана — надежный 
способ резервирования генетических ресурсов, 
который обеспечит дальнейшее рациональное 
его использование с целью получения новых 
высокопродуктивных селекционных форм сель-
скохозяйственных животных с использованием 
методов отдаленной гибридизации.

В.А. Багиров с соавт. (Багиров и др., 2016) 
представили исследования, посвященные харак-
теристике генетического разнообразия снежного 
барана и сохранению его генофонда в пределах 
крупнейшего очага распространения — горных 
экосистем Республики Саха (Якутия). Представ-
лены первые результаты исследований по созда-
нию новых высокопродуктивных селекционных 
форм посредством межвидовой гибридизации 
снежного барана с домашними овцами.

Т.Е. Денискова с соавт. (Денискова и др., 
2018) по 17 микросателлитным локусам изучили 
генетическую характеристику аллелофонда че-
тырех групп якутского подвида снежного барана 
(Ovis nivicola lydekkeri), обитающих в различных 
частях Верхоянской горной цепи: Хараулахский 
хребет, хребет Орулган, хребты Центрально-
го Верхоянья, хребет Сунтар-Хаята. Обнару-
жен значительный дефицит гетерозигот во всех 
группах и показана дифференциация изучаемых 
групп в соответствии с их географическим про-
исхождением.

А.В. Доцев с соавт. (Доцев и др., 2022) с помо-
щью полногеномного анализа исследовали гене-
тическое разнообразие 13 популяций снежного 
барана. Результаты генотипирования позволили 
выявить популяции снежного барана, которые 
являются обособленными, а также популяции, 
образованные в результате смешения соседних 
групп.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В заключении следует сказать, что генетиче-

ский потенциал копытных животных Крайнего 
Севера богат и разнообразен, но, к сожалению, 
мало изучен. Его, несомненно, необходимо ис-
следовать. Существует большой интерес к ис-
пользованию ДНК-технологии для изучения 
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диких и одомашниваемых животных Севера. 
Применение генетических систем позволяет из-
учить геном животных, определить состояние 
генетического разнообразия вида, предложить 
разумные пути поддержания уровня гетерози-
готности у одомашниваемых животных, целена-
правленно получать особей, которые наделены 
желательными для человека признаками.

Анализ описанных выше генофондов их 
структуры интересен как для  современной се-
лекции и природоохранной генетики, так и мо-
жет быть востребован в будущем при планиро-
вании развития животноводства в Арктической 
зоне на  десятилетия вперед. Уникальные адап-
тационные возможности животных к суровым 
условиям Крайнего Севера открывают широкие 
возможности по их рациональному использова-
нию. Северный олень, овцебык и снежный ба-
ран являются важнейшими компонентами высо-
коширотных экосистем, в которых практически 
не могут обитать другие виды копытных, таким 
образом они представляют собой большую на-
учную и практическую ценность в деле сохра-
нения агроразнообразия в Арктической зоне 
РФ. В  настоящее время крайне важно создать 
национальную программу поддержки арктиче-
ских генофондов, глобальный план действий по 

исследованию генетических ресурсов животных 
Севера.
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ВВЕДЕНИЕ
Ч. Дарвин (Дарвин, 1991) считал, что зачатки 

разума (способность к рассуждению — reasoning) 
так же присущи многим животным, как инстин-
кты и способность к формированию ассоциаций 
(то есть способность к обучению). Разницу между 
психикой человека и высших животных он опре-
делял как разницу “в степени, а не в качестве”.

Рассматривая особенности поведения жи-
вотных, принято считать, что действия живот-
ных могут быть наследственно обусловленными 
(закрепленными генетически) — безусловные 
рефлексы (инстинкты), а также и приобретен-
ными особями и не входящими в генетический 
код последних — условные рефлексы. Безус-
ловные рефлексы могут пропадать, возникать 

и меняться, но остаются характерными чертами 
данного вида и имеют большое значение для его 
популяций (Мантейфель, 1980). В определенных 
ситуациях условные рефлексы, например, обо-
ронительный рефлекс на  хищника, могут пре-
обладать над безусловными, вызывая их прекра-
щение (Павлов, 1970).

Ранее проявления способностей к рассужде-
нию у животных принято было считать как про-
явление когнитивного поведения, а у человека — 
интеллектуального. Но четкой границы между 
этими типами поведения не было. А к какому 
типу поведения отнести “групповое опосредо-
ванное обучение” (Мантейфель, 1980)? Не углу-
бляясь в детали различных нюансов трактовок 
когнитивного и интеллектуального поведений, 
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выделим главное отличие — когнитивное бази-
руется на инстинктах, заложенных на генети-
ческом уровне (например, гнездостроительное 
поведение), а интеллектуальное — как совокуп-
ность всех познавательных функций индивида. 
“Не вызывает сомнения положение о том, что 
любая форма поведения включает как врожден-
ные, так и приобретенные компоненты, и важ-
но выявить относительную роль тех и других, но 
решить это натуралистические наблюдения в 
природе не смогут” (Слоним, 1976, с. 27). Но он 
же констатирует, что “уже сейчас отечественная 
этология располагает достаточным материалом, 
чтобы анализировать пути формирования пове-
дения животных в поле” (Слоним, 1976, с. 63), 
то есть следует понимать так: лаборатории полу-
чили материал и предоставляют исследователям 
применять и интерпретировать его в полевых 
условиях.

Исследования этих процессов в лаборатории 
и в природных условиях не только углубили зна-
ния, но и выявили несоответствие полученных 
результатов. Поэтому было решено разделить 
понятия “этология” — изучение в лабораторных 
условиях, и “поведение” — наблюдения в при-
родной среде обитания (или же “поведенческая 
экология” (Дьюсбери, 1981)). Они не только до-
полняют друг друга, но и выявляют расхождение 
в полученных результатах. Например, при изуче
нии поведения группы волков в лаборатории 
исследователи расставляют особей по статусу 
доминирования и переносят полученные ре-
зультаты на популяции. Но в природных семьях 
этого хищника не было зарегистрировано кон-
фликтного или антагонистического домини-
рования. Есть родители и их дети, которых они 
должны успеть за год выкормить, воспитать и 
подготовить к самостоятельной жизни. Смогут 
ли низкоранговые особи при таком варианте со-
здать полноценную семью?

Как правило, результаты лабораторных ис-
следований не сразу становятся заметны для 
специалистов, изучающих экологию и пове-
дение животных в природной среде обитания. 
Следует обратить внимание на важность выво-
дов при изучении рефлекса естественной осто-
рожности как ограничителя скорости когнитив-
ного процесса (Ещенко и др., 1999). Исследуя 
зависимость характера обучения от выраженно-
сти рефлекса осторожности в популяции крыс 
Вистар, авторы пришли к следующим выводам: 
чем ниже была выраженность рефлекса осто-
рожности, тем менее устойчивым оказывалось 
сформированное поведение. Подавление реф-
лекса осторожности всегда приводило к ин-
тенсификации познавательной деятельности. 
Авторы позволяют предположить, что рефлекс 

осторожности можно рассматривать в  качестве 
инстинктивного механизма, адаптирующего 
скорость работы “когнитивной машины” к ре-
альным физиолого-биохимическим возмож-
ностям субстрата. Но является  ли алгоритм 
включения адаптивного поведения в ответ на 
реакцию рефлекса осторожности под воздей-
ствием среды обитания аналогичным у хищных 
млекопитающих и их потенциальных жертв, а 
также значение ответных реакций? Ведь часть 
низкоранговых хищников, согласно трофиче-
ской пирамиде, должны остерегаться высоко-
ранговых, а последние — человека и, например, 
волк — медведя, лося.

Поведение вида является основным марке-
ром, позволяющим установить не только его 
адаптации к состоянию среды обитания на уров-
не особи, семьи, популяционной группировки и 
популяции, но и генетически заложенные фор-
мы поведения, не подверженные изменениям 
под влиянием внешних факторов. В статье под 
когнитивным поведением понимаются прояв-
ления генетически закрепленных форм, а под 
интеллектуальным — приобретенные, как про-
явления приспособительных ответных реакций 
на условия среды обитания.

В ранней статье автора (Кочетков, 2012б) вни-
мание было уделено интеллектуальному поведе-
нию волка при охотах на лося, а цель настоящей 
работы — на примере поведенческих особенно-
стей популяционных группировок волка и лося 
на исследуемой территории указать на возмож-
ные механизмы предотвращения выедания хищ-
ником популяции жертвы. Для этого необходимо 
решить следующие задачи: на примере гнездо-
вого, территориального и кормодобывающего 
поведения волка выявить проявления интеллек-
туальной и когнитивной его форм; показать раз-
личия между когнитивным и интеллектуальным 
поведением волка; выделить особенности кон-
серватизма когнитивного и пластичность интел-
лектуального поведения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал был собран с 1975 г. по 2021 г. на 

контрольной территории в 1000 км2: заповедное 
ядро Центрально-Лесного биосферного запо-
ведника, его охранная зона и прилегающие охот-
ничьи хозяйства (ЦЛБЗ).

Основные методы исследования — регистра-
ция следов жизнедеятельности волка на посто-
янных и временных маршрутах с последующим 
их картированием; тропление следов в снежный 
период; имитация воя волка при установлении 
места нахождения логова и состава семьи. Для 
идентификации родительских пар семей и оди-
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ночных особей в летний период в след от перед-
ней правой стопы волка на почве автор вливал 
раствор гипса и получали слепок отпечатка. По 
длине (от пяточного рубца и до кончика когтей 
второго и третьего пальцев) и ширине (от наруж-
ного края подушечек первого и четвертого паль-
цев) идентифицировались индивидуальные раз-
меры следа родительских пар семей (Кочетков, 
2007). Это дало возможность выявить динамику 
расширения летне-осенних границ семейных 
участков обитания. В снежный период количе-
ственный, половой и возрастной (взрослые и 
молодые особи) составы семьи устанавливали 
при троплениях по следам, лежкам, характеру 
мочевых меток. При  длительных троплениях 
выяснялся характер перемещения семьи и пары 
по территории, количество пересечений со сле-
дами лося, кабана, зайца-беляка, приемы и про-
цесс охот на лося, места успешных охот, а также 
поведение отдельных семей и лосей (рис. 1).

Границы территорий семей определялись 
по крайним точкам зарегистрированных сле-
дов конкретной семьи. Перемещения лосей на 
маршрутах фиксировались в течение снежного 
периода для понимания характера перемещений 
и оседлости на участках обитания в естествен-
ной среде обитания и нарушенной (вырубки, 
окраины деревень, полей (рис. 1)).

С 2004 г. при сборе полевого материала при-
менялся навигатор Garmin GPS 60, а впослед-
ствии — Garmin GPSMAP 62s. Данные полевых 
исследований в дальнейшем были включены в 

банк данных в программах Excel 2003 и MapInfo 
Professional 8.5 SCP.

По следам волка во все сезоны года пройдено 
около 2500 км, а по маршрутам — более 19000 км 
(пешком, на лыжах, на лошади, на велосипеде, 
на снегоходе). В летний период было установ-
лено ориентировочное местонахождение лого-
ва (на участке в 2.5 км2) у 53 семей, осмотрены 
логова у 18 семей; в зимний период определе-
ны территории обитания у 24 семей, трех пар и 
семи одиночных особей. Приемы охот и процесс 
умерщвления лося волками определялся по ре-
зультатам осмотра 127 охот (успешных и неудач-
ных). Подробно методика и примеры изложены 
в статье автора (Кочетков, 2012а).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как отмечалось выше, любые акты живот-

ных поведенческого характера обязательно 
включают в себя наследственно обусловленные 
и приобретенные действия, то есть проявления 
когнитивного и интеллектуального планов явля-
ются единым целым. Рассмотрим это на примере 
особенностей гнездового, территориального и 
кормодобывающего поведения популяционной 
группировки волка в ЦЛБЗ.

Гнездовое поведение
Роды у самок волка проходят в специально 

обустроенном месте — логове. Основные тре-
бования к его территориальному расположению 

Рис. 1. Перемещения Столоватской пары по семейному участку обитания в поисках жертвы. 15 февраля 1979 г.
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— защита от  неблагоприятных погодных усло-
вий, безопасность, источник воды и кормовые 
ресурсы. Место для логова самка выбирает за-
ранее, в границах семейной территории. Если 
необходимость рожать волчат в обустроенном 
логове является когнитивным проявлением, то 
есть генетически обусловленным процессом, 
то его месторасположение является результатом 
интеллектуального поведения. Последнее очень 
лабильно и основано на приспособительных ре-
акциях к конкретным условиям. Самка выбира-
ет место для логова с учетом территориального 
размещения потенциальных жертв. При низкой 
обеспеченности основными кормами, как это 
наблюдалось в последнее десятилетие, семей-
ная пара может отсутствовать более месяца на 
территории будущего летнего участка обитания 
с логовом, сохраняя плотность потенциальных 
жертв, в первую очередь диких копытных.

В ЦЛБЗ логова обнаруживали под стволами 
ветровальных еловых деревьев, в барсучьей норе, 
поленнице дров, а в Кувшиновском р-не Твер-
ской обл. — в подполе дома заброшенной дерев-
ни. Наблюдались семейные традиции в выборе 
места под  логово. Горбуновская семья устраи-
вала его на заповедной территории возле ручья, 
речки в глухом участке леса; Белейкинская — на 
краю поля, возле речки, ручья; Устинская — на 
краю зарастающих вырубок, а в качестве водопоя 
пользовалась водой из дренажных канав, ручьев. 
Место под логово устраивают в комфортных ус-
ловиях. Для переходов часто используют дороги, 
просеки. Логово Горбуновской семьи находилось 
на берегу р. Тюдьма в 20 м от квартального стол-
ба, логово Столоватской семьи — возле ручья в 
100 м от поля и в 70 м от просеки.

С переходом выводка на мясную пищу, ро-
дители уже вдвоем обеспечивают его необхо-
димым количеством еды. Структурная орга-
низация использования территории в  ЦЛБЗ в 
районе логова была характерна для всех семей 
волка: логово, маршруты в разных направлени-
ях от логова, мочевые метки и экскременты (с 
поскребами и без), что следует рассматривать 
как когнитивное поведение, то есть генетически 
закрепленная форма организации участка оби-
тания семьи для эффективного использования 
ее ресурсов (рис. 2).

“Веерная” структура троп от логова способ-
ствует эффективному использованию кормо-
вых ресурсов семейной территории обитания. 
Во-первых, периодичность посещения мест 
обитания потенциальных жертв снижает у них 
настороженность, что повышает шансы хищни-
ка на успешную охоту. “Плановый” обход участ-
ков обитания жертв “по графику” подтвержда-
ется тропами от логова. Во-вторых, у лосей, 

основного объекта охот волка, в первые три дня 
после рождения лосята ходят еще с трудом, но 
еще через пять дней они не отстают от матери 
(Калецкий, 1978). Поэтому важно найти самку 
с детенышем в первые 8–10 дней после отела. 
Посещение разных мест обитания лося в разных 
направлениях в этот период повышает шансы на 
обнаружение самки с лосенком.

Маршруты с экскрементами и мочевыми мет-
ками (чем ближе к логову, тем заметнее тропа и 
плотнее расположены экскременты и мочевые 
метки) расширяют зону действия сигнальных 
биологических полей, что важно в летний сезон 
как расселяющимся молодым и полувзрослым 
особям, оставляющим своих родителей и семей-
ную территорию в поисках особи противопо-
ложного пола для создания семьи, так и вновь 
образованным родительским парам, формиру-
ющим свою семейную территорию. Следова-
тельно, такая структура является проявлением 
когнитивного поведения, идентичного для всех 
популяций волка и направлена на информиро-
вание других особей о наличии в данном месте 
семейной пары. Многочисленные наблюдения 
исследователей и охотников подтверждают пра-
вило, что на близость логова указывают замет-
ные тропы волков, плотность расположения 
экскрементов и мочевых меток с поскребами.

Присутствие человека вблизи логова не всегда 
включало рефлекс опасности. Нередко реакция 
родителей на антропогенный фактор проявля-
лась только при активном внимании человека к 
их следам в районе логова. Логово № 1 (рис. 2) 
было случайно обнаружено таксаторами при 
описании выделов в северной части 44 квартала. 
Следы инспекторов на просеках заповедника, 
а затем и таксаторов волки встречали часто, но 
опасности для них они не представляли. Семья 
переместилась в другое место, лишь когда лесоу-
строители потревожили их в районе логова.

При угрозе обнаружения выводка родители 
переходят в другое место, формируя аналогич-
ную “гнездовую” структуру, или же меняют так-
тику передвижений на  скрытный режим: уходят 
и возвращаются разными маршрутами, не наби-
вая заметной тропы, и, при возможности, вблизи 
логова передвигаются по стволам ветровальных 
деревьев. Следовательно, когнитивное поведение 
остается прежним — сохраняется структура марш-
рутов, но вносятся поправки интеллектуального 
плана — максимально скрытный подход к логову.

Рассмотрим проявления интеллектуального 
поведения волка при обустройстве логова в об-
щих чертах в разных природных зонах. Места 
расположения выводковых гнезд самки нахо-
дили в норах барсуков, лисиц, бобров, сурков, 
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песцов, шакалов, под  валежиной, выворотнем, 
в густом еловом подросте, под кучей сучьев, в 
разрытом старом муравейнике, в дупле упавше-
го дерева, в древесных завалах, в корнях дуба, 
старой медвежьей берлоге, в неглубокой ямке, в 
земляном валу, под нависшим обрывом или ку-
стом в поле, в развалинах старой лесной избуш-
ки, в заброшенной деревне, в развалинах чабан-
ских зимовок, среди камней, в расщелинах скал, 
пещерах, в самостоятельно вырытых норах или 
же устраивали вне нор на небольшой площадке 
среди густого бурьяна, тальника или тростника, 
в скирдах соломы или сена. Место под  логово 
выбирали около родника, болотца, озера, ручья, 
реки, солончака, снежника (в горах) и даже воз-
ле источников горько-соленой воды (Макридин, 
1978; Федосенко и др., 1978; Козловский, 1996). 
В густо заселенных людьми регионах волки при-
спосабливаются к хозяйственной деятельности 

человека. Например, в Одесской обл. в услови-
ях сельскохозяйственного освоения ландшафта 
волки часто меняют месторасположение вы-
водка, уводя щенков сначала в посевы хлебов, 
а затем в поля кукурузы, подсолнечника. Смена 
мест не только позволяла сохранить выводок, но 
и полнее использовать корма на семейной тер-
ритории (Гурский, 1978). Обозначенные выше 
разнообразные варианты обустройства логова 
подчеркивают высокую пластичность интеллек-
туального поведения семей волка в разных ча-
стях его ареала.

Родители вначале приносят части крупной 
жертвы к логову, позже приводят волчат к убо-
ям лося, а затем, после поедания, возвращают-
ся обратно. Например, родители Устинской се-
мьи 7 августа 1979 г. привели выводок к убитому  
лосю в  96  квартале заповедного ядра за 7 км от 
логова, но затем, через 6 дней, вернулись обратно. 

Рис. 2. Картосхема размещения логова и троп Горбуновской семьи в июле 1976 г. 1 — место логова (1 — в 1976 г., 
2 — в 1957 г.), 2 — тропа волков, 3 — номер квартала заповедника, 4 — экскременты (по: Кочетков, 2015).
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Лишь осенью семья оставляет логово, перехо-
дя на активный образ жизни, осваивая новые 
участки обитания и расширяя границы семей-
ной территории, что является проявлением кон-
сервативности когнитивного поведения, то есть 
генетически заложенной формой поведения — 
переход от оседлости к активному перемещению 
по  семейной территории. Это связано не толь-
ко с увеличенными потребностями в пище под-
росших волчат, но и обучению их приемам охот 
на диких и домашних животных и передаче по 
наследству правил использования кормовых ре-
сурсов семейной территории.

Район логова для волков ассоциирует с без-
опасной территорией. Это подтверждается на 
основе изучения направления выхода особей из 
оклада при охотах с флагами. 32 волка или 91% 
пересекли флаги в направлении логова и толь-
ко три особи выбрали иной путь. Выбор в сто-
рону логова предпочли взрослые (16 особей) и 
молодые (16 особей); из разных семей; в дека-
бре и марте (Кочетков, 2015). Вероятно, такую 
реакцию следует считать также проявлением 
когнитивного поведения: сохранение в памяти 
безопасного места, которое в данном контексте 
выполняет район логова.

Отметим, что у волка спектр размещения ло-
гов весьма широк: от естественных укрытий до 
антропогенных; в случае опасности они меняют 
расположение логова или переходят на режим 
“повышенной осторожности”, что способствует 
большей сопротивляемости негативным воздей-
ствиям среды обитания. Для сравнения, сурки 
или суслики копают норы на возвышенных ме-
стах с невысокой травой; птицы устраивают гнез-
да на деревьях и земле. Они привязаны к своим 
местообитаниям, поэтому и более уязвимы.

Территориальное поведение
Структура сети постоянных и временных 

маршрутов, а также часто и редко посещаемых 
местообитаний связаны с сезонностью и био-
логическими ритмами семей волка. В начале 
летнего периода размеры семейно-гнездового 
участка семьи не превышают 65 км2, но в конце 
лета составляют 120–150 км2. Темпы увеличения 
семейного участка были более высокими у пар, 
чьи логова располагались на  территории запо-
ведного ядра. Это связано с меньшим разнообра-
зием биотопов, по сравнению с охранной зоной 
или охотничьими хозяйствами, и, как следствие, 
меньшей доступностью и кормностью угодий.

В первую очередь осваиваются небольшие 
участки, затем все больше и в снежный период 
под контролем уже вся семейная территория, 
включающая логовищный район, охотничьи 

участки, постоянные и временные переходы. 
Структура территории семьи и характер ее ис-
пользования запоминаются молодыми особями, 
и при формировании ими родительских пар они 
придерживаются этого варианта, что является, 
на наш взгляд, проявлением сигнальной наслед-
ственности (или преемственности) (Лобашев, 
1961; Мантейфель, 1980) в семейных группах в 
результате биологического контакта поколений 
(Промптов, 1929). “Происходит как бы передача 
по наследству ненаследственной информации, 
не входящей в генетическую структуру организ-
ма, но через подражание и память передающей-
ся из поколения в поколение и в то же время по-
стоянно изменяющейся адекватно изменениям 
факторов среды с каждым последующим поко-
лением” (Мантейфель, 1980, с. 111).

Семейный участок обитания волка, вне зави-
симости от лабильности его размеров и границ, 
структурирован стандартно, включая в себя рай-
он логова, охотничьи участки, постоянные и 
временные маршруты и переходы. Его террито-
рия является не только местом для проживания 
и пропитания семьи, но и площадкой для воспи-
тания и обучения молодых особей, в том числе и 
передачей по наследству “свежей” информации. 
Например, в ЦЛБЗ с зарастанием лесных дорог 
между деревнями, сенокосных и пахотных по-
лей, вырубок, отсутствием посевов озимых куль-
тур изменяется размещение кормовых ресурсов 
и, естественно, структура охотничьих участков, 
маршрутов и переходов волка.

Так же происходит и передача особенностей 
сигнальных полей: накопление рядом генера-
ций фиксированной в среде информации и ее 
использование последующими поколениями. 
Такой способ передачи информации по своему 
значению равен кодированию информации в 
геноме или воспитанию потомства родителями 
у  высших животных и возможен только на по-
пуляционном уровне (Наумов, 1973). Этим обе-
спечивается адаптация к конкретным условиям 
жизни каждого поколения за  счет “достройки” 
основных функциональных систем организма 
(Симкин, 1973).

Интересны особенности использования 
кормового потенциала семейного участка оби-
тания. В период низкой численности популя-
ционной группировки волка в ЦЛБЗ регистри-
ровались единичные нападения на домашних 
животных — при изобилии и доступности госу-
дарственного и частного скота на фоне высокой 
численности диких животных. В фазе роста ко-
личество нападений и ущерб скотоводству зна-
чительно возросли, но на пике численности и ее 
снижении (на фоне заметного сокращения по-
пуляций лося и кабана) существенно уменьши-
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лись (Кочетков, 2018). Аналогичная динамика 
этого процесса наблюдалась в США и Италии: 
даже отмечалось сокращение числа нападений 
за 2–3 года до пиковой численности популяций 
(Treves et al., 2002; Gazzola et al., 2008) — то есть, 
правило “больше волка — больше ущерб живот-
новодству” не подтвердилось. Это проявление 
сигнальной наследственности, но, вероятно, 
с  перспективой на будущие поколения — со-
хранить в долговременной памяти особенности 
охот на домашних животных.

В период низкой численности популяцион-
ной группировки волка в ЦЛБЗ размер семей-
ных территорий был больше, а в фазе роста чис-
ленности — меньше (рис. 3).

При увеличении численности популяцион-
ной группировки (ЦЛБЗ) и популяции (терри-
тория Тверской обл.) волка наблюдались рост 
числа семей и уплотнение участков обитания, 
менялась конфигурация границ, но не наблюда-
лись конфликтные ситуации с новыми семьями. 
Следовательно, когнитивное поведение волка 
выражено в  самой возможности лабильности 
размера и границ семейной территории. Такие 
изменения наблюдаются ежегодно: если ста-
бильны семьи, то изменения незначительны.

Приведем примеры интеллектуального по-
ведения. Охотничьи участки и перемещения в 
пределах семейной территории популяционной 
группировки не были постоянными и зависели 
от погодных условий и размещения кормовых 
ресурсов. Зимой волки прокладывали маршру-
ты по местам, обеспечивающим возможность 
встречи с жертвой и перемещение с наимень-
шими энергетическими затратами. Использо-

вали для маршрутного обследования семейного 
участка обитания дороги, следы от снегоходов, 
речки. По дороге или речке, в местах вероятной 
встречи с лосями, волки часто шли цепью, что 
позволяло при обнаружении жертвы атаковать 
без промедления. Как правило, такие нападения 
происходили при нахождении лося не далее 50 м 
от дороги или речки. Например, в феврале 1978 г. 
на 3-километровом маршруте семьи по р. Ноч-
на на расстоянии до 50 м в обе стороны от русла 
учтено 27  лежек лосей двухдневной давности в 
кормовых участках. При глубине снега 53 см вол-
ки проваливались на поле на 18 см, а на реке — на 
13 см. При высоком и рыхлом снежном покрове 
передвигались в ельниках, где снега было мало, а 
в морозы вели поиск жертвы в кормовых участ-
ках лосей, передвигаясь, не проваливаясь, по за-
твердевшим следам этих копытных.

В летний период родительская пара охотилась 
на зайца-беляка, кормящегося молодыми расте-
ниями в посевах озимых хлебов: один волк шел 
по кромке леса, а второй — передвигался парал-
лельным курсом в 50 м от края поля. Обнаружив 
волка, заяц убегал к лесу и становился добычей 
второго участника охоты.

Кормодобывающее поведение
Рассматривая охотничье поведение волка, ав-

торы публикаций единогласны во  мнении, что 
его приемы очень разнообразны и выбор спосо-
ба добычи основывается на знании конкретного 
участка местности для успешной атаки (Федо-
сенко и др., 1978; Вырыпаев, 1980; Павлов, 1982; 
Кудактин, 1982; Корытин, Бибиков, 1985).

Не постоянен и видовой состав жертв, зави-
сящий от условий среды обитания. В  качестве 
примера приведем проявления сигнальной пре-
емственности в охотах семей волка на кабана и 
бобра. В связи с потеплением зим, уменьшени-
ем высоты снежного покрова численность по-
пуляции кабана увеличилась, что отразилось и 
на питании волка. В ЦЛБЗ на кабанов волки на-
чали успешно охотиться с 1972 г. В Дарвинском 
заповеднике в 1973–1986 гг. добыто всего лишь 
три особи, но в прилегающих к  заповеднику 
Брейтовском и Весьегонском районах — 11 осо-
бей. Если соотношение в  добыче волка между 
лосем и кабаном в процентном соотношении в 
заповеднике составило 98.1 : 2.9, то в районах — 
20.6 : 73.4 (Нестеренко, 1989). Кабаны в Карелии 
были замечены в конце 1960-х гг., но успешно 
охотиться на них волки начали через 10 лет, а с 
1980-х гг. они стали их обычной жертвой (Дани-
лов, 2005).

В ЦЛБЗ только у одной семьи была обна-
ружена шерсть бобра в экскрементах в  1976 г. 

Рис. 3. Пространственное размещение участков обитания 
семей волка в ЦЛБЗ зимой 1975/76 гг. (темная заливка) и 
1979/80 гг. (светлая заливка).
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В последующие годы в рационе волка бобр не 
регистрировался и лишь с  2006  г. он стал при-
сутствовать в питании семей и одиночек волка. 
Аналогичная ситуация отмечалась и с акклима-
тизированными в Западной Сибири европей-
скими бобрами, на которых волки долго не охо-
тились (Бондарев, 2002).

Анализ питания волка позволяет установить 
приоритет в выборе охотничьих объектов. В 
ЦЛБЗ в 1976–1997 гг. рацион шести семей со-
ставили следующие основные компоненты пи-
тания (в %% встречаемости, n = 1228 экскре-
ментов): лось — 46.2–67.0; кабан — 6.3–22.2; 
заяц-беляк — 5.0–22.0; бобр — 0.0–3.9; домаш-
ние животные — 2.6–11.8 (Кочетков, 2014). В 
2015/2016 биологическом году (в %%; n = 42) 
показатели были следующими: лось — 28, ка-
бан — 38, заяц — 7, бобр — 16, теленок — 5, ено-
товидная собака, белка и голубь — 6. Несмотря 
на снижение встречаемости лося, 66% рациона 
составили дикие копытные.

Следовательно, основу питания популяцион-
ной группировки волка составляют дикие ко-
пытные, в первую очередь — лось, что является 
проявлением когнитивного поведения, то есть 
генетически закрепленный стимул к охоте на ди-
ких копытных животных. Как общепризнанный 
факт, в зависимости от местообитаний популя-
ции волка в том или ином месте ареала, объекты 
его охот — разные виды животных, как диких, 

так и домашних, но основа рациона – это 
обитающие в данном регионе копытные 
животные. В питании волка наблюдалось доми-
нирование других видов при росте численности 
последних или в нарушенных экосистемах при 
низкой численности диких копытных живот-
ных. Например, в Алгонкинском национальном 
парке с сокращением численности основной 
жертвы — белохвостого оленя — доля его в пита-
нии волка упала с 80.5 до 36.0%, а размножив-
шихся бобров увеличилась с 7.0 до  55.0% 
(Theberge, Strickland, 1978).

Охота волка на лося проходит в два этапа: пер-
вый — применение различных способов, чтобы 
войти в контакт с жертвой для нанесения хваток, 
и второй  — умерщвление лося, нанося укусы в 
определенные части тела. Значит, умерщвление 
жертвы есть проявление когнитивного поведе-
ния, закрепленного на генетическом уровне. 
Оно не зависит ни от состояния среды обита-
ния, ни от применяемого приема охоты. Ме-
ста нанесения хваток лосю подтверждают зна-
ние волком уязвимых мест жертвы (Кочетков, 
2012а). В ЦЛБЗ большинство хваток наносилось 
в промежность  — 42.5%, бедро, голень — 29.6, 
шею — 16.5, а наименьшее — в брюхо — 3.5, го-
лову — 3.5, грудь — 2.6, бок — 0.9 и крестец — 
0.9% (рис. 4.).

Нанося хватки в промежность, бедро и голень 
волки “подрезают” сухожилия и лишают жертву 

Рис. 4. Места нанесения хваток волком лосю, обобщенная схема (по: Кочетков, 2012а).
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маневренности, а укусы в грудь, шею связаны с 
нарушением целостности крупных вен или лег-
кого и быструю смерть из-за воздушной эмболии.

При охотах на лося волки применяли разно-
образные приемы: преследование, загон, нагон, 
скрадывание, охват, тропление, отсечение те-
ленка (Кочетков, 2012а). Длительное преследо-
вание не характерно для охот этого хищника, и 
успех зависел от  грамотно применяемого в ка-
ждом конкретном случае приема. Разнообразие 
приемов есть проявление интеллектуального 
поведения, потому что связано с применени-
ем того или иного способа в зависимости от 
особенностей местности. Например, если есть 
топкие места, чистый лед реки или озера, ветро-
ломные участки леса, волки стремятся загнать 
жертву в это место. Аналогично вели себя волки, 
учитывая особенности местности, при охотах 
на копытных животных и в других частях ареала 
(Ишадов, 1977; Вырыпаев, 1980; Кудактин, 1982; 
Mech, 1970). Охотничье поведение волка осно-
вывается на знании излюбленных мест обита-
ния лося — это кормовые места: речные уремы, 
зарастающие вырубки, сенокосы и пашни, гра-
ница леса с полем, ветровальные участки леса. 
В зимний период в местах обитания лося можно 
выделить кормовые пятна (изредка посещаемое 
место кормежки) и кормовые участки (часто по-
сещаемое место с лежками, экскрементами, по-
кусами, заломами и задирами). Частота повтор-
ного посещения кормовых участков составила от 
2 до 33 дней, а мест успешной охоты на лося — от 
15 до 30 дней: эти посещения связаны с исполь-
зованием остатков жертвы в голодные периоды 
семьи. При удачной охоте на лося жертва поеда-

ется не полностью, что является когнитивным 
поведением, имеющим значение не только для 
волка (подпитка в сложные периоды), но и для 
сообщества животных, обеспечивая белковой 
пищей отдельные виды млекопитающих и птиц 
в зимний сезон. Следовательно, генетически за-
креплены функции волка как потребителя кор-
мовых ресурсов, так и “хранителя” биологиче-
ского разнообразия сообществ.

Частота контактов хищника с жертвой зави-
сит от соотношения численности волка и лося. 
Динамика численности популяционной группи-
ровки волка в ЦЛБЗ представлена на рис. 5.

В ЦЛБЗ численность лося в 1975 г. на контроль-
ной территории в 1000 км2 составляла 320–350 
особей (при плотности 3.2–3.5 особи на 1000 га), 
в 1977 г. — 3.0, в 1978 г. — 2.6, в 1979 г. — 1.2, в 
1980 г. — 0.7, в 1981 г. — 0.9, в 1982 г. — 1.7, в 1983 г. — 
0.8 особи на 1000 га. По данным Калининского 
(Тверского) областного общества охотников и 
рыболовов численность популяции лося в реги-
оне также была высокой: в 1976 г. — 17616 осо-
бей, в 1977 г. — 18080, в 1978 г. — 19548. Сниже-
ние регистрировалось в последующие годы: по 
данным авиаучета в 1984 г. было учтено 12000, в 
1985 г. — 8000 особей.

В 2015–2022 гг. численность группировки 
лося в ЦЛБЗ была низкой, особенно в заповед-
ном ядре, она сократилась до 18 особей на 210 км2 
(при высокой численности здесь обитало 60–75 
особей). На это указывают изменения в соци-
альной структуре популяционных группировок 
волка и лося (рис. 6).

Согласно диаграмме, в популяционной груп-
пировке лося преобладали одиночные особи 

Рис. 5. Динамика числа семей и численности популяционной группировки волка с 1975 г. по 1985 г. и с 2013 г. 
по 2022 г.
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(49.0–59.0%) и группы, состоящие из двух осо-
бей (25.0–41.0%). Но чем выше в  популяции 
доля таких социогрупп и меньше показатель 
стадности, тем ниже численность. Так, при плот-
ности населения лося свыше 10–12 особей на 
1000 га число групп из трех и более лосей дости-
гает 35.7–50.1%, при низкой — одиночные особи 
составляют до 42.8% на фоне невысокого пока-
зателя стадности (Зайцев, 1994).

Ежегодные наблюдения на постоянных 
маршрутах в снежный период также подтвер-
ждают низкую плотность популяционной груп-
пировки лося, не превышающую 0.5 особей на 
1000 га за последние 8 лет.

В течение 10 лет (1975–1985 гг.) в ЦЛБЗ обна-
ружено 108 мест охот волка на лося (79 убоев), в 
период 2015–2023 гг. — 8 убоев (рис. 7).

В 1981 г. в ЦЛБЗ учтено 20 убоев лося, в 
1982 г. — 17, что является показателем хорошей 
доступности и обеспеченности кормом популя-
ционной группировки волка. Это подтвержда-
ется и состоянием добытых охотниками волков: 

подкожный жир был на всем туловище, а у моло-
дых особей его толщина на спине достигала 1 см.

В зимний сезон 2015/2016 гг. в ЦЛБЗ и на приле-
гающих территориях обнаружено лишь 4 добытых 
волками лося, в 2016/2017 гг. — 4, в 2017/2018 гг. — 3, 
в 2020/2021 гг. — 1, в 2022/2023 гг. — 2, что ука-
зывает на низкие численность жертвы и эффек-
тивность охот семей хищника. В 1981 г. в среднем 
одна семья добыла 4 лося, в 1982 г. — 4.3. На-
против, в период с 2015 г. по апрель 2023 г. ре-
гистрировалось присутствие трех семей (только 
в 2016 г. — 4) и обнаружено 14 убоев, в среднем 
на год — 1.8, а на одну семью — от 0 до 1.3 лося. 
Если пересчитать на одного семейного волка 
(без одиночек), то в 1981 г. этот показатель был 
равен 1.05, в 1982 г. — 1.22, а в период с 2016 по 
зиму 2023 гг. колебания составили от 0 до 0.27. 
Почему успешных охот стало меньше?

Численность популяционной группиров-
ки лося снизилась до 40–50 особей на 1000 км2. 
Увеличился пресс на бобра и кабана. Волки чаще 
стали посещать подкормочные площадки для 
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Рис. 6. Особенности многолетней динамики социальной структуры волка (Canis lupus) и лося (Alces alces). По оси 
абсцисс: количество особей в группе, по оси ординат: частота встречаемости групп в процентах.
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кабана и успешно охотиться на молодых осо-
бей в стаде. Увеличилась встречаемость шерсти 
бобра в экскрементах волка. Если ранее поиск 
жертвы на участке обитания семьи определялся 
размещением лося, то в последние годы заметно 
возросла посещаемость рек и ручьев, населен-
ных бобрами.

Количественные соотношения в системе 
волк–лось затронули и качественные измене-
ния в поведении хищника и жертвы. В охотах 
семей обнаружены новые проявления интел-
лектуального поведения: если ранее волки го-
товили атаку на лося после обнаружения, то в 
настоящее время отмечен новый прием у одной 
семейной пары. Возвращаясь по ранее прой-
денному маршруту и запомнив места кормежек 
лосей, волки неожиданно на зарастающем поле 
с шага перешли на прыжки и пробежали так  
100 м к козьей иве, на которой были следы поку-
сов лося и рядом старая лежка, надеясь, вероят-
но, встретить здесь лося.

Чем выше численность лося, тем реже “встре-
чи” с волком. При низкой численности жерт-

вы вероятность контактов возрастает, и у лося 
включается адаптационный механизм — эффект 
повышенной настороженности (Павлов, 1970; 
Ещенко и др., 1999). Чем чаще волки попадают в 
зону внимания лосей, тем короче период “забы-
вания” встреч с хищником, тем продолжитель-
нее сохраняется состояние настороженности и 
поэтому результативность охот хищника снижа-
ется.

Вторая причина — когнитивное поведение, 
проявляющееся в особенностях генетически за-
программированного процесса охоты: от атаки 
на лося до его гибели волки не преследуют жерт-
ву длительное время. При неудачном нападе-
нии, то есть хищники не смогли приблизиться к 
жертве на необходимую дистанцию для нанесе-
ния хваток или жертва смогла уйти от атакую-
щих, преследовали жертву на дистанции 30–200 
м; по данным Н. Москвина (1978) для условий 
Тверской обл. — 20–300 м. При  обнаружении 
лося волки начинают атаку с 30 м, а расстояние 
от начала атаки и до места гибели животного сос
тавило от 30 до 725 м, то есть это расстояние 

Рис. 7. Пространственное размещение убоев лося в период 1975–1985 гг. (серая заливка) и в 2015–2023 гг. (круп-
но, цветная заливка); жирной ломаной линией выделена территория заповедного ядра.
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умерщвления жертвы, когда волки сумели при-
близиться к жертве для нанесения удачных хва-
ток. В Белоруссии пара волков бросилась к нахо-
дившимся на лежке лосям с расстояния в 20–25 
м от их маршрута. Преследовали 70–80 м. Друго-
го лося, самку, убили на лежке, не дав ей под-
няться (Поярков, 1980).

Акцентирую внимание на минимальной дис-
танции до жертвы, которая при  неуспешных и 
успешных охотах составляла 30 м, то есть успеш-
ность атак хищника возможна, если удалось 
приблизиться к жертве на небольшое расстоя-
ние. Суточная активность у лося полифазная, 
во все сезоны: летом и осенью 5–6 периодов по-
коя чередуются с 5–6 периодами активности, а в 
зимний период пики активности и отдыха чере-
дуются 7–10 раз. На отдых уходит 62% всего вре-
мени, на передвижение — 20% и питание — 18% 
(Калецкий, 1978). Следовательно, идеальные ус-
ловия для успешной атаки, если во время обна-
ружения лосей они кормятся (переходят от куста 
к кусту ивы, откусывают части веток или ломают 
их), но на питание у них уходит всего 18% вре-
мени. Бóльшую часть суток лоси лежат, но у них 
хороший слух и обоняние: лось, благородный и 
северные олени улавливают запахи на рассто-
янии до 1000 м, а волк — до  100 м (Корытин, 
1979). Поэтому осторожно подойти на 30 м, не 
обнаружив себя, — непросто. Если удалось при-
близиться и атаковать, и пока лось поднимется с 
лежки и бросится бежать, волки успеют нанести 
несколько удачных хваток, а при благоприятных 
ситуациях (например, направление ветра, непо-
года) атаковать жертву на лежке. Учитывая эти 
сложности, семьи применяли и такой прием ин-
теллектуального поведения: охватывали с двух 
сторон место ранее успешной охоты на лося или 
его кормового участка. Если жертва оказывалась 
в кольце — нападали.

Следовательно, столь эффективно охотиться, 
как при высокой численности жертвы, волки не 
в состоянии и, следовательно, элиминировать 
лося полностью не могут, так как этому проти-
водействует, с одной стороны, возросшая насто-
роженность жертвы, а с другой — когнитивное 
поведение хищника, не позволяющее ему изме-
нить генетически заложенный процесс умерщ-
вления жертвы.

Влияние волка (Canis lupus L.) на террито-
риальное и пищевое поведение оленей (Cervis 
elaphus L.) отмечают и ученые из США. Появле-
ние этого хищника после 75-летнего отсутствия, 
вызвало следующие изменения в повадках оле-
ней. В юго-западной Монтане вдоль 3000-ме-
трового участка р. Галлатин с притоком исследо-
вали восстановление ивы Бута (S. boothii). Там, 
где долина реки относительно узкая (высокий 

риск хищничества), ивы начали отрастать в 
1999 г. и к 2002 г. были относительно высокими 
(150–250 см). В отличие от этого, высота ивы на 
более широком участке долины, на открытой 
местности притока и на возвышенном участке 
(все с низким риском хищничества), как прави-
ло, оставалась низкой (<80 см). При появлении 
волков олени ушли из кормных угодий (узкая 
долина) в наиболее безопасные места, где, нахо-
дясь на возвышенном участке, могли заранее об-
наружить приближение этих хищников (Ripple, 
Beschta, 2004).

В Йеллоустонском национальном парке на-
блюдали за поведением 85 самок оленей в лет-
ний и зимний сезоны в двух вариациях: ближе 
30 м от ближайшего препятствия для бегства и 
более 30 м. Уровень бдительности животных был 
значительно выше при вхождении в 30-метро-
вую зону или при приближении на это же рас-
стояние к краю хвойного леса (Halofsky, Ripple, 
2008). Таким образом, сработал рефлекс есте-
ственной осторожности, который вызвал изме-
нения в территориальном и пищевом поведении 
(меньше времени затрачивали на поедание рас-
тительности, так как чаще поднимали голову и 
осматривались). С появлением волков маралы 
стали вести себя гораздо осторожнее: кормиться 
стали быстро, постоянно оглядываясь и прислу-
шиваясь, передвигаться стали с частыми оста-
новками (Собанский, 2008).

В Алгонкинском национальном парке при 
сокращении численности белохвостого оленя 
увеличилась доля размножившегося бобра в пи-
тании волка, но снизилась — оленя (Theberge, 
Strickland, 1978). Авторы связывают нарушения 
в рационе питания с  изменениями численно-
сти между этими видами: больше белохвостого 
оленя — чаще встречи с ним, меньше — реже, 
следовательно, выгоднее охотиться на чаще 
встречающихся бобров. Не вдаваясь в анализ 
сколько бобров заменят одного добытого оле-
ня, учитывая эффективность охот на эти виды, 
полагаю, что эти изменения следует рассма-
тривать как включение адаптационного меха-
низма — эффект повышенной настороженно-
сти и, как следствие, снижение успешных охот. 
Подтверждают это и результаты исследований в 
провинции Квебек (Канада). Было установлено 
(Messier, Crête, 1985), что при плотности лося 
более 5 особей на 1000 га популяция жертвы не 
контролировалась волками; при плотности 4 
особи на 1000 га пресс волков значительно воз-
рос, оказывая регуляционное влияние на попу-
ляцию лося; при плотности 2 особи на  1000 га 
пресс волков был незначительным, и хищники 
более широко использовали альтернативные 
пищевые ресурсы.
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Гипотетические модели функционирования 
системы хищник–жертва не столь объективны: 
в их основе зачастую короткие ряды полевых 
наблюдений или изначально неверная гипотеза. 
Так, авторитетнейший специалист в области из-
учения экологии и поведения волка Дэвид Мич 
(Mech, 1966), опираясь на гипотезу, что колеба-
ния численности хищника и жертвы взаимосвя-
заны, спрогнозировал дальнейшие изменения в 
динамике популяционных группировок волка и 
лося на о. Айл-Ройаль, но взял за основу корот-
кий промежуток наблюдений за этими видами. 
Последующие исследования опровергли этот 
прогноз.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На примере гнездового, территориального и 

кормодобывающего поведения популяций вол-
ка показаны особенности когнитивной и ин-
теллектуальной его форм. Роды в специальном 
гнезде (логове), веерная структура маршрутов с 
маркировкой экскрементами и мочевыми мет-
ками с поскребами (сигнальными биологиче-
скими полями), переход выводка семей волка 
осенью с оседлости на активные передвижения в 
границах семейной территории, непостоянство 
размеров и границ семейных территорий, про-
цесс умерщвления лося (жертвы), приоритет в 
охотах на диких копытных животных — это про-
явления когнитивного поведения, закреплен-
ного на генетическом уровне и поэтому являю-
щегося консервативным, не меняющимся под 
воздействием среды обитания.

Разнообразие мест расположения выводко-
вых гнезд самки волка, быстрая смена охотни-
чьих участков и маршрутов перемещения семей 
волка как реакция на изменения окружающей 
среды, применение разнообразных способов до-
бычи копытных животных с учетом конкретного 
места охоты, знание мест размещения потенци-
альных жертв на территории семьи — это про-
явления интеллектуального поведения, которое 
следует рассматривать как приспособительную 
реакцию к условиям среды обитания, чутко реа-
гирующей на ее изменения. В этом заключается 
пластичность этого вида поведения.

Когнитивное и интеллектуальное поведение 
выступают в качестве единого инструмента, обе-
спечивающего высокую жизнестойкость попу-
ляций волка, способствуя большей устойчиво-
сти вида в биогеоценозе.

В ЦЛБЗ и Йеллоустонском национальном 
парке критическое расстояние, определяющее 
возможность успешной атаки между хищни-
ком и жертвой, на примере волка и лося, волка 
и оленя, составило 30 м. Поэтому для жертвы 

важно своевременно обнаружить хищника за 
пределами этой дистанции, что достигается пе-
реходом на режим повышенной настороженно-
сти или бдительности. Это является защитным 
барьером, препятствующим выеданию жертвы 
хищником, так как когнитивные особенности 
поведения волка при умерщвлении жертвы пре-
пятствуют изменить этот, генетически закре-
пленный, процесс на иную стратегию охоты.
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Cognitive and Intellectual Behavior of the Wolf (Canis lupus L.):  
Barriers Preventing the Breeding of a Population of Elk (Alces alces L.) by a Predator

V. V. Kochetkov*
Central Forest State Natural Biosphere Reserve, Tver region, Nelidovsky district, Reserve, Russia 

* e-mail: kvaldai@mail.ru

An important component of animal life is behavior. The article examines two forms of behavior: cognitive, 
genetically fixed, and intellectual, acquired as an adaptation to the environment. The scientific novelty of 
the study lies in the interpretation of these forms using the example of nest-building, territorial and foraging 
behavior of families in the wolf population group. The conservatism of the cognitive and the plasticity 
of the intellectual are shown, which together ensure high vitality and stability of wolf populations in the 
biogeocenosis. As a result of a comparative analysis, it was found that with increasing contacts between a 
wolf and a moose (Central Forest Biosphere Reserve), and a wolf and a deer (Yellowstone National Park 
and southwestern Montana), changes in behavior occurred in the prey. In moose, this manifested itself in 
increased alertness, which made it difficult for the wolf to approach the prey at a distance for a successful 
attack, and deer left feeding areas, but with an increased risk of attack by a predator, and preferred safer 
habitats with better visibility to detect wolves. These are the consequences of turning on the natural caution 
reflex. Increased alertness or vigilance was a barrier against the predator eating the prey. But the wolf cannot 
change the genetically fixed process of killing the victim by changing the hunting strategy: moving from a 
short-term pursuit in case of an unsuccessful attack to a long one.

Keywords: wolf, elk, cognitive and intellectual behavior, nest building, territoriality, foraging, the effect of 
increased alertness, conservatism and plasticity of behavior
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ВВЕДЕНИЕ
Аналитические обзоры распространения ин-

фантицида среди млекопитающих представле-
ны в публикациях (Hrdy, 1979; Ebensperger, 1998; 
Knörnschild et al., 2011; Lukas, Huchard, 2014). 
Их авторы обсуждают ряд гипотез (основных 
названо четыре-пять) о биологическом значе-
нии инфантицида, при этом обращаются к идее 
полового отбора (Darwin, 1886). Как среди со-
временников Дарвина, так и в последующем не 
было единого мнения в оценке справедливости 
его учения о половом отборе. Это учение так и 
не обрело статуса научной теории, и во многих 
публикациях, выполненных за полтора века, 
констатируется описательность фактических ма-
териалов, малая степень определенности и дис-

куссионность представлений о  половом отборе 
(Морган, 1936; Майр, 1968; Шмальгаузен, 1969; 
Любищев, 1973; Грант, 1980; Пучковский, 2013; 
Панов, 2014; Glutton-Brock, Vincent, 1991). Не-
смотря на  шаткость концептуальной основы в 
виде идеи полового отбора, представления о сек-
суально избирательном инфантициде (СИИ), 
подкрепляемые результатами исследований по-
пуляций льва, обрели заметную популярность 
и нашли отражение в  публикациях, посвящен-
ных поведенческой экологии бурого медведя 
(Bellemain et al., 2005; Ballesteros et al., 2021; Ito 
et al., 2022). В этой сфере науки продолжается 
традиция эволюционной биологии двух про-
шлых веков (Воронцов, 1999): имея некоторую 
биологическую эрудицию, взяв на вооружение 
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идею панселекционизма (все в выживших био-
системах есть результат естественного отбора 
(Любищев, 1973; Левонтин, 1978)), можно на ма-
териалах по биологии, например, бурого медве-
дя порассуждать об отборе медведицами самцов, 
самцами — медведиц, теми и другими — медве-
жат, не забыв про конкуренцию гамет (Грант, 
1980; Bellemain et al., 2005) и про отбор на успех 
в размножении (Майр, 1968, с. 168–169; Lukas, 
Huchard, 2014; Morehouse et al., 2021). Объек-
тивности ради отметим, что концепция СИИ 
по отношению к популяциям бурого медведя 
характеризуется некоторыми исследователями 
как дискуссионная и нуждающаяся в уточнении 
и развитии (Пучковский, 2023; Bellemain et al., 
2005, 2006; Frank et al., 2017).

Цель статьи — аналитический обзор опубли-
кованных материалов и имеющихся мнений от-
носительно пригодности гипотезы СИИ для по-
нимания поведенческой экологии и социальной 
организации популяций бурого медведя.

КОНЦЕПЦИЯ СЕКСУАЛЬНО- 
ИЗБИРАТЕЛЬНОГО ИНФАНТИЦИДА

Удобным объектом, который оказался до-
ступным для изучения в природных условиях и 
поведенческая экология которого, видимо, по-
служила образцом для формирования концеп-
ции СИИ, оказался лев Panthera leo (Packer, Pusey, 
1995). Гипотеза полового отбора предполагает, 
что инфантицид является репродуктивной стра-
тегией, согласно которой особи мужского пола 
убивают потомство конкурирующих самцов, 
чтобы увеличить свой собственный репродук-
тивный вклад (Trivers, 1972; Packer, Pusey, 1995). 
В случае успеха самец лишает кормящую самку 
детенышей, вследствие чего лактация прерыва-
ется. У самки происходит гормональный сдвиг, 
и в ближайшие дни наступает эструс. Самец 
(или самцы — резиденты львиного прайда) по-
лучает шанс спариться с этой самкой и внести в 
ближайшие поколения именно своих потомков 
и свои гены. Такой вариант внутрипопуляцион-
ных отношений и последовательности событий 
при размножении выявлен на материалах, полу-
ченных при изучении львиных прайдов (Schaller, 
1972; Packer, Pusey, 1995; Grinnell, McComb, 
1996). Выигрыш самцов — выживание в соста-
ве прайда, что обеспечивается коллективной 
охотой, и успех в противостоянии конкурентам 
мужского пола. Потеря лактирующими самка-
ми детенышей, видимо, окупается защищенно-
стью и успешной охотой при обитании в прайде.  
В концепции СИИ самец льва характеризует-
ся как природный селекционер, озабоченный 
увеличением собственного вклада в генофонд 

прайда. Интересно, что в сравнительно ранней 
обзорной публикации (Hrdy, 1979) основной 
предмет обсуждения — последствия инфанти-
цида, осуществляемого самцами, для репро-
дуктивных стратегий самок. Однако широкую 
известность среди исследователей, изучающих 
крупных хищных млекопитающих, получила ре-
продуктивная стратегия именно самцов.

Модель СИИ нашла среди зоологов не толь-
ко сторонников, но и оппонентов. В  аноним-
ной статье (https://felidae-g2n.jimdofree.com/
panthera/panthera-leo/%D1%81%D0%BE%D
1%86%D0%B8%D1%83%D0%BC-%D0%B-
B%D1%8C%D0%B2%D0%BE%D0%B2/ дата об-
ращения 27.04.2023) представлен полезный ана-
литический обзор публикаций о социальности и 
особенностях репродукции в популяциях львов, 
достаточно подробно изученных. Существенны 
уточнения по биологии этого вида, названные в 
обзоре. Вот некоторые из них: не все львы орга-
низованы в прайды; самки в прайде более фи-
лопатричны, чем самцы; жизнь самцов-лидеров 
(производителей) в прайде редко превышает 2 
года, то есть элиминация (и, соответственно, 
оборот) самцов весьма интенсивна; социальная 
организация разных популяций львов может су-
щественно различаться; изучение родственной 
близости потомков (методами молекулярной 
биологии и радиослежения) показало, что и сам-
цы, и самки львов могут спариваться и за преде-
лами своего прайда.

Уже из цитируемых фрагментов обзора 
можно заключить, что концепция СИИ даже в 
применении к популяциям льва не очень убе-
дительна, и факты из  поведенческой экологии 
львов могут толковаться довольно многозначно. 
В частности, возникает вопрос: так ли уж значим 
вклад самцов-производителей в генофонд прай-
да, если время их индивидуального лидерства в 
среднем 2 года и лишь очень редко достигает 4 
лет? Достойны внимания и выявленные факты 
реализации самками контрстратегий, которые 
направлены на противодействие детоубийству 
самцами львов (Hrdy, 1979; Ebensperger, 1998). 
Львицы, находящиеся в составе прайда, могут 
противодействовать вторжению чужих самцов, 
в частности, вероятность таких событий может 
снижаться совместным ревом взрослых самок 
(Grinnell, McComb, 1996).

ИНФАНТИЦИД В ПОПУЛЯЦИЯХ  
БУРОГО МЕДВЕДЯ

Инфантицид (детоубийство) — практика, 
свойственная множеству животных видов (Hrdy, 
1979; Pusey, Packer, 1994; Ebensperger, 1998) и 
также зарегистрированная в  популяциях бурого 

https://felidae-g2n.jimdofree.com/panthera/panthera-leo/%D1%81%D0%BE%D1%86%D0%B8%D1%83%D0%BC-%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%BE%D0%B2/
https://felidae-g2n.jimdofree.com/panthera/panthera-leo/%D1%81%D0%BE%D1%86%D0%B8%D1%83%D0%BC-%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%BE%D0%B2/
https://felidae-g2n.jimdofree.com/panthera/panthera-leo/%D1%81%D0%BE%D1%86%D0%B8%D1%83%D0%BC-%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%BE%D0%B2/
https://felidae-g2n.jimdofree.com/panthera/panthera-leo/%D1%81%D0%BE%D1%86%D0%B8%D1%83%D0%BC-%D0%BB%D1%8C%D0%B2%D0%BE%D0%B2/
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медведя Ursus arctos (Смирнов, 2017, 2021; Пуч-
ковский, 2023; Swenson et al., 2001; Bellemain et al., 
2005; Morehouse, Boyce, 2017). Виновниками де-
тоубийства обычно оказываются взрослые сам-
цы, но в редких случаях на такие действия спо-
собны медведицы Камчатки (Гордиенко, 2012).

Отметим, что популяции льва и бурого мед-
ведя по социальной организации различаются 
очень сильно (см. ниже). Тем не менее самец 
бурого медведя (как и льва) тоже изображается 
некоторыми авторами как своего рода селекци-
онер, озабоченный вкладом в генофонд популя-
ции именно своих генов (Bellemain et al., 2005, 
2006). Насколько целесообразно детоубийство 
в такой форме для выживания популяций бу-
рого медведя — большой вопрос. Некоторые 
зарубежные коллеги предполагают, что бурые 
медведи-самцы целенаправленно выслеживают 
и преследуют конспецифичные семьи, стараясь 
убить медвежат (Swenson et al., 2001). Считается, 
что гибель детенышей инициирует включение у 
медведицы эстрального цикла (Craighead et al., 
1969; Swenson et al., 2001; Bellemain et al., 2005; 
Steyaert et al., 2014). Через несколько дней она 
готова к спариванию, а самец получает шанс 
передать потомству именно свои гены. На мой 
взгляд, в “медвежьей” модели СИИ заложена 
изрядная доля антропоморфизма. Фактов де-
тоубийства из разных частей ареала этого вида 
известно достаточно много, однако их значение 
для популяции является предметом дискуссии 
(McLellan, 2005; Bellemain et al., 2005; Steyaert 
et al., 2014). Для ответа на вопрос о полезности/
вредности инфантицида для популяции потре-
буются дальнейшие исследования с применени-
ем методов генетического мониторинга и соци-
альной этологии.

О вероятном значении инфантицида для по-
пуляций бурого медведя в научных публикациях 
высказано несколько основных гипотез: внутри-
видового хищничества; детоубийства как части 
механизма внутрипопуляционного регулирова-
ния; конкуренции за пищевые ресурсы; СИИ; 
случайных аномалий социальности. Имеются 
также варианты в пределах этих гипотез. Их до-
казанность на сегодня явно недостаточна, эти ло-
гические построения продолжают оставаться те-
мой обсуждения специалистов в биологии бурого 
медведя (McLellan, 2005; Bellemain et al., 2005; 
Steyaert et al., 2014; Yellowstone grizzly..., 2017, с. 43; 
Penteriani et al., 2020; Ballesteros et al., 2021; Ito et 
al., 2022) и служат “своего рода тренажерами для 
кабинетных упражнений” (Пучковский, 2023, с. 
83). Для меня очевидно некоторое ограничение 
инфантицидом численности популяции и его 
влияние на поведение и размещение по террито-
рии потенциальных объектов нападения со сто-

роны сильного и агрессивного самца: медвежат 
и медвежьих семей, молодых или ослабленных 
конспецифичных особей. Существенное эволю-
ционное следствие угрозы инфантицида — выра-
ботка разных форм оборонительного поведения 
медведицы, имеющей медвежат, которые вклю-
чаются при появлении взрослого медведя (Па-
жетнов, 1990а; Медведи…, 1993; Гордиенко, 2012; 
Ebensperger, 1998). Можно также предположить, 
что агрессивная реакция на людей имеет ту же 
природу, и медведица реагирует на приближение 
человека к медвежатам так же, как и на взрослого 
самца своего вида, угрожающего благополучию 
ее медвежат (Пучковский, 2009).

Столь интимная черта поведения бурых 
медведей, обитающих в закрытых (лесистых) 
ландшафтах, доступна визуальным регистраци-
ям лишь в редких случаях; непосредственно и 
сравнительно чаще она обнаруживается в осо-
бо благоприятных для  визуальных наблюдений 
(открытых) ландшафтах. На территории Юж-
но-Камчатского заказника 37 случаев нападения 
взрослых самцов на медвежьи семьи и 2 случая 
нападения одиночных взрослых самок на медве-
жат (Гордиенко, 2012). Автор этого исследования 
также отмечает, что в общей массе наблюдений 
крупные старые самцы (ширина пальмарной мо-
золи 22–24 см) заметной репродуктивной актив-
ности во время гона не проявляют, но агрессив-
ное поведение в отношении медвежат, медведиц 
и молодых медведей у этих зверей проявляется 
и во время гона, и в осенний (нажировочный) 
период.

По отдельным наблюдениям или косвен-
ным признакам реальность инфантицида при-
знается для многих популяций бурого медведя 
России (Воронов, 1974; Медведи…, 1993; Гиля-
зов, 2011; Данилов, Тирронен, 2011; Смирнов, 
2017) и зарубежья (Stringham, 1980; Bunnell, Tait, 
1981; Swenson et al, 2001; Bellemain et al., 2005; 
Yellowstone grizzly..., 2017; Penteriani et al., 2020; 
Ballesteros et al., 2021; Ito et al., 2022). Предпо-
лагаю, что представления о биологической зна-
чимости инфантицида пока складываются, в 
основном, за счет возможностей умозритель-
ного творчества при  замедленном накоплении 
фактической основы. Допускаю также, что ин-
фантицид, как и каннибализм, есть свойство не 
только отдельных популяций бурого медведя, 
но и вида в целом. Более того, инфантицид за-
регистрирован также в популяциях полярного 
U. maritimus (Derocher, Stirling, 1990) и гималай-
ского U. thibetanus (Колчин, 2019; Tamatani et al., 
2021) медведей.

Итак, многочисленные факты надежно 
свидетельствуют: смертельную опасность для 
медвежат представляют взрослые самцы сво-
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ей популяции (Пажетнов, 1990а; Медведи…, 
1993; Гордиенко, 2012; Stringham, 1980; Bunnell, 
Tait, 1981; Dahle, Swenson, 2003; McLellan, 2005; 
Steyaert et al., 2013). Зафиксированы наблюде-
ния зарубежных авторов, свидетельствующие 
о том, что в природе в период гона потерявшая 
медвежат из-за инфантицида медведица через 
несколько дней может вновь обрести готов-
ность к спариванию (Craighead et al., 1969; Sw-
enson et al., 2001; Bellemain et al., 2005; Steyaert et 
al., 2014). Однако такую причинно-следствен-
ную связь названных событий нельзя считать 
обязательным правилом для популяций бурого 
медведя (см. ниже).

КАННИБАЛИЗМ В ПОПУЛЯЦИЯХ  
БУРОГО МЕДВЕДЯ

Каннибализм (внутривидовое хищничество) 
распространен в животном мире (Polis, 1981), 
включая класс млекопитающих, а среди них 
отряд хищных Carnivora. Согласно опублико-
ванному обзору (Пучковский и др., 2017), кан-
нибализм бурых медведей зарегистрирован в 11 
субъектах РФ пяти федеральных округов России: 
Северо-Западного, Южного, Приволжского, 
Уральского и Сибирского. Факты внутривидо-
вого хищничества регистрируются в единичных 
случаях, хотя очевидно, что значительная часть 
явлений внутривидовой биологии остается 
скрытой от человека.

Каннибалами обычно оказывались более 
крупные звери, почти во всех случаях, когда по-
ловая принадлежность авторами публикаций 
регистрировалась, это были самцы. Известны 
исключения: поведение двух медведиц на Кам-
чатке (Гордиенко, 2012). Каннибалами прояви-
ли себя шатуны в республике Коми (Нейфельд, 
2004) и единственный шатун, обнаруженный в 
Кировской обл. (Торопов, 1991). В двух зареги-
стрированных случаях (Мурманская и Томская 
обл.) взрослые медведи убили и съели медвежат 
(Жданов, Павлов, 1972; Гилязов, 2011). Из об-
зора обобщающих публикаций также следует, 
что, начиная от бас. Енисея, Алтайско-Саян-
ской горной страны и далее к востоку, факты 
каннибализма регистрируются в популяциях 
бурого медведя всех сибирских и дальневосточ-
ных субъектов РФ (Бромлей, 1965; Кучеренко, 
1983; Медведи…, 1993; Чернявский, Кречмар, 
2001; Смирнов, 2017), включая Камчатский край 
(Честин и др., 2006; Гордиенко, 2012). За весь пе-
риод наблюдений (1996–2005 гг.) на модельных 
площадках в Южно-Камчатском федеральном 
заказнике исследователями было зафиксирова-
но визуально и по следам 37 случаев нападения 
самцов на медвежьи семьи (при этом погибли 

44 медвежонка и 5 медведиц); дважды одиноч-
ные взрослые самки нападали на медвежат (убит 
и съеден один сеголеток). В пяти эпизодах по-
гибли и были съедены пять средних по разме-
рам медведиц, из них две с двумя сеголетками, 
остальные три имели по одному сеголетку. Все 
погибшие при защите медвежат самки по раз-
мерам были значительно (в 2–2.5 раза) меньше 
самцов (Гордиенко, 2012, с. 113).

В Кантабрийских горах (Испания), где оби-
тают около 200 бурых медведей, зарегистриро-
ван случай нападения в брачный период самца 
бурого медведя на семью с медвежонком-сего-
летком (Ballesteros et al., 2021). Медведица пыта-
лась защитить медвежонка, но была убита. На-
падавший самец кормился на ее туше несколько 
дней. В Норвегии и Швеции каннибализм бу-
рого медведя хорошо известен и основательно 
изучается (Swenson et al., 2001). В Северной Аме-
рике внутривидовое хищничество бурого медве-
дя изучается многими коллективами исследова-
телей в  течение многих лет. Например, из 6976 
экскрементов гризли Йеллоустонской экоси-
стемы, собранных за 1975–1990 гг., 12 содержа-
ли остатки гризли и 10 — барибала U. americanus 
(Mattson at al., 1992). Очевидно, что присутствие 
шерсти и других останков в экскрементах может 
быть следствием не только внутривидового хищ-
ничества, но и поедания трупа зверя, погибшего 
от неизвестной причины.

Каннибализм бурого и других видов медве-
дей расценивается зоологами как существенная 
часть механизма саморегуляции численности 
и состава популяций (Polis, 1981; Mattson et al., 
1992; Swenson et al., 2001; Miller et al., 2003). Это-
го теоретического положения придерживаются 
и наши соотечественники (Пажетнов, 1990а; Да-
нилов, 2017; Смирнов, 2017).

Представленный обзор публикаций дает ос-
нования сделать вывод: каннибализм бурого 
медведя широко распространен в пределах аре-
ала вида и может рассматриваться как адаптация 
общевидового значения (Кожечкин, Смирнов, 
2017; Пучковский и др., 2017).

Зарубежные коллеги опубликовали обзор до-
стоверных случаев каннибализма медведей мира 
(Allen et al., 2022), причем в обзор не включались 
результаты анализа экскрементов. Из этой рабо-
ты следует, что из восьми видов медведей вну-
тривидовое хищничество свойственно четырем: 
барибалу, бурому, гималайскому, полярному. 
Среди этих видов повышенной частотой заре-
гистрированных фактов каннибализма заметно 
выделяется полярный медведь. Но этот же вид 
среди названных четырех и плотояден в наи-
большей степени.
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ОСОБЕННОСТИ ВНУТРИВИДОВЫХ  
ОТНОШЕНИЙ БУРОГО МЕДВЕДЯ

Итак, инфантицид, каннибализм и сочетание 
этих форм внутривидовых отношений встреча-
ются в популяциях льва и бурого медведя. Од-
нако можно ли по аналогии с популяциями льва 
уверенно приписывать бурому медведю страте-
гию СИИ? Далее обсуждаются характеристики 
популяций бурого медведя, в том числе те, кото-
рые не свойственны (или свойственны в малой 
степени) популяциям льва, но являются прави-
лом (или не представляют редкости) для популя-
ций бурого медведя. Социальность бурого мед-
ведя тоже заметно отличается от таковой льва и 
обсуждается в особом разделе.

Популяции бурого медведя характеризу-
ет ярко выраженная сезонность размножения 
(Строганов, 1962; Гептнер и др., 1967; Пажетнов, 
1990а; Медведи…, 1993; Смирнов, 2017; Пучков-
ский, 2023; Couturier, 1954; Bears…, 1994), причем 
гон происходит в бесснежный период, а рожде-
ние медвежат — в период зимнего сна в берлогах.

Для львиц с прекращением лактации (вне за-
висимости от причины) правилом является на-
ступление эструса и отсутствие временнóго пе-
рерыва в размножении.

Для медведиц правилом (с некоторыми ис-
ключениями) оказывается репродуктивный ин-
тервал (Пучковский, 2023; Yellowstone grizzly..., 
2017). Считается, что в средней полосе России 
медведица участвует в гоне раз в два года, хотя 
в более южных частях ареала и в неволе медве-
дицы могут рожать каждый год (Гептнер и др., 
1967; Пажетнов, 1990а). Согласно работам за-
рубежных коллег, интервал между рождения-
ми в популяциях североамериканского бурого 
медведя варьирует от 1 до 5 лет (Stringham, 1980; 
Ballard et al., 1982; McLellan, 1989), средние зна-
чения этого показателя близки к 2.5–3 годам. В 
провинции Альберта (Канада) средний интервал 
между пометами у медведицы составляет 4.4 года 
(Garshelis et al., 2005). Как следует из  обобща-
ющей публикации (Yellowstone grizzly..., 2017), 
североамериканские бурые медведи из мест с 
более суровым климатом и длительной зимой 
созревают позднее, и паузы между рождениями 
медвежат у них продолжительней. Согласно этой 
сводке, в  Северной Америке средний интервал 
между рождениями — 3 года и более. Обработ-
ка многолетних материалов, полученных на 20 
обследованных территориях (Швеция, Аляска, 
Канада, континентальные США), показала, что 
в среднем бурые медведицы рождают медвежат 
каждые 3 года (Schwartz et al., 2003). На о. Хок-
кайдо интервалы между рождениями обычно со-
ставляют 2, реже — 3 года (Moriwaki et al., 2017). 

Согласно экспертной оценке (Завацкий, 2004), 
таков же режим участия в размножении медве-
диц Западного Саяна.

Особый пример представляет реликтовая 
популяция бурого медведя, обитающая в Апен-
нинах (Центральная Италия), которую основа-
тельно изучали с 2005 по 2014 гг. (Tosoni et al., 
2017а, 2017б), и ее мониторинг продолжается. 
Медведицы этой популяции перестают кормить 
медвежат приблизительно в возрасте 1.4 года, 
но интервал между рождениями у медведиц со-
ставляет в среднем 3.7 года! Замедленный темп 
размножения апеннинской популяции авторы 
исследования объясняют давней изоляцией и 
предполагаемым высоким уровнем инбридинга 
(Tosoni et al., 2017а, 2017б). Высказано предло-
жение (Ciucci, Boitani, 2008) считать эту популя-
цию особым подвидом U. a. marsicanus.

Репродуктивный интервал медведиц в зано-
во созданной растущей популяции медведей из 
Северной Италии (Groff et al., 2017) составил 2.12 
года.

В Национальном парке Деосай (Пакистан) 
проводится мониторинг реликтовой популя-
ции гималайского бурого медведя U. a. isabellinus 
(Nawaz et al., 2008), которая охраняется с 1993 г. и 
с тех пор прирастала на 5% ежегодно. Как пред-
полагают цитируемые авторы, прирост происхо-
дил за счет размножения и иммиграции, причем 
популяция имела очень низкие собственные ре-
продуктивные характеристики. Разовая плодо-
витость местной популяции в среднем — 1.33 
медвежонка, начало размножения медведиц — 
8.25 лет, репродуктивный интервал медведиц — 
5.8 лет, период семейной жизни — 4.2 года.

Как следует из краткого обзора материалов 
о репродуктивном интервале популяций бурого 
медведя, не прослеживается обязательной при-
чинно-следственной связи между окончанием 
лактации или периода семейной жизни с насту-
плением течки.

Описаны разные модели брачных отноше-
ний в популяциях бурого медведя. Медведица 
может спариваться в один сезон с одним сам-
цом (Пажетнов, 1990а; Couturier, 1954), либо с 
несколькими (Строганов, 1962; Couturier, 1954; 
Craighead et al., 1969; Schwartz et al., 2003; Yellow-
stone grizzly..., 2017). Бурые медведи Камчатки 
в  период гона ведут себя примерно так же, как 
и медведи Йеллоустона (Yellowstone grizzly..., 
2017), спариваясь с разными партнерами (Нико-
лаенко, 2003; Гордиенко, 2012). В целом многие 
характеристики гона бурого медведя в природе, 
видимо, весьма изменчивы, все еще недоста-
точно полно изучены и освещены в литературе 
(Steyaert et al., 2012; Moriwaki et al., 2017). Но есть 
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достаточные основания присоединиться к  за-
ключению (Steyaert et al., 2012), что в популяциях 
бурого медведя возможны разные модели брач-
ных отношений: от нестрогой моногамии до по-
лиандрии и полигинии, либо даже их сочетания. 
Применение методов анализа ДНК из материа-
лов, полученных в популяциях бурого медведя 
Скандинавии и Северной Америки, позволи-
ло установить, что медвежата из одного помета 
могут иметь разных отцов (Bellemain et al., 2005; 
Yellowstone grizzly..., 2017). Исследование, прове-
денное на о. Хоккайдо, показало, что в местной 
популяции бурого медведя множественное от-
цовство в  пределах одного помета зафиксиро-
вано с вероятностью 14.6–17.1% (Shimozuru et 
al., 2019). С меньшей частотой случаются факты 
инбридинга. Цитируемые авторы полагают, что 
расселение взрослеющих особей, особенно сам-
цов, снижает вероятность инбридинга и его от-
рицательных последствий.

СОЦИАЛЬНОСТЬ БУРОГО МЕДВЕДЯ
В ряде публикаций высказывается достаточно 

определенная точка зрения, в соответствии с ко-
торой бурый медведь отнесен к несоциальным, 
одиночно живущим видам (Гептнер и др., 1967; 
Seton, 1937; Couturier, 1954; Swenson et al., 2001; 
Støen et al., 2005; Bellemain et al., 2005; Steyaert et 
al., 2014).

Представлена и противоположная точка зре-
ния, из которой следует, что для популяций бу-
рого медведя (а также других видов медведей) 
характерны многие проявления социальности 
(Пажетнов и др., 1999; Колчин, 2015; Пучков-
ский, 2023; Stonorov, Stokes, 1972; Egbert, Stokes, 
1976; Derocher, Stirling, 1990; Gilbert, 1999). 
Предложена (Пажетнов, 1990а, 1990б) и поддер-
живаема многими авторами (Кудактин, Честин, 
1993; Юдин, 2011; Смирнов, 2017; Пучковский, 
2023) логически стройная схема парцеллярного 
устройства сообществ бурого медведя: домини-
рующий самец является организатором, побли-
зости от которого располагаются более слабые 
сородичи, в том числе взрослые самцы. Большое 
значение придается (Данилов, 2017) динамич-
ности социальных отношений в зависимости от 
обеспеченности пищей, особенностей распре-
деления медведиц — с медвежатами и без них.

Часть жизни, действительно, медведи (эта 
часть особенно велика у самцов) проводят как 
одиночные животные, однако и у них есть пери-
оды совместной жизни (в  семье, гонной группе 
и проч.), и отмечены другие проявления соци-
альности. Я придерживаюсь мнения (Пучков-
ский, 2009, 2023), что образ жизни бурых медве-
дей характеризуется как одиночно-групповой. С 

функцией воспроизведения связаны кратковре-
менные объединения взрослых зверей в гонные 
группы с очень напряженными отношениями 
между членами группы, а также семейные груп-
пы, которые объединяют медведей на более дли-
тельный срок — год и более (Чернявский, Креч-
мар, 2001; Смирнов, 2017; Пучковский, 2018, 2023; 
Egbert, Stokes, 1976; Gilbert, 1999). Млекопитаю-
щим свойственно создавать временные скопле-
ния особей (агрегации) в местах с благоприятны-
ми условиями (Панов, 2010). При значительной 
концентрации пищевых ресурсов медведи тоже 
способны проявлять некоторую терпимость к 
совместному пребыванию на ограниченной тер-
ритории, образуя агрегации (Тирронен, 2010; 
Смирнов, 2017; Egbert, Stokes, 1976; Gilbert, 1999; 
Lewis, Lafferty, 2014; Sorum et al., 2023). В усло-
виях неволи при удовлетворительной обеспе-
ченности пищей также обнаруживается некото-
рая толерантность и даже привязанность между 
отдельными зверями (Colmenares, Rivero, 1983a, 
1983b). Все названные свойства популяций бу-
рого медведя и динамика их соотношения могут 
рассматриваться как примеры своеобразного 
уровня социальности в популяциях этого вида.

Семейные группы в популяциях бурого мед-
ведя хорошо известны (Гептнер и др., 1967; Па-
жетнов, 1990а; Медведи..., 1993; Данилов, 2017; 
Пучковский, 2023; Couturier, 1954; Bears…, 1994; 
Yellowstone grizzly..., 2017), в них медведи прово-
дят первые годы жизни: от одного до четырех. 
Родственные отношения могут сказываться и на 
поведении молодых зверей в первые годы само-
стоятельной жизни: медвежата-лончаки могут 
держаться вместе до наступления берложного 
периода; нам известны примеры, когда молодая 
медведица с потомством (сеголетки) держалась 
поблизости от  медведицы-матери, у которой 
были медвежата очередной генерации, а в дру-
гом случае два лончака весь летний сезон держа-
лись совместно (без медведицы) на  ограничен-
ной территории близ нашего лагеря. Подобные 
терпимые отношения между медведицами (мать 
и дочь) подтверждены на материалах Европей-
ского Севера РФ (Данилов, 2017). Согласно ис-
следованиям, проведенным в Швеции, предпо-
лагается, что у самок бурого медведя возможны 
территориальные отношения двух типов: оди-
ночное использование территории и групповое 
(Støen et al., 2005). Работа, проделанная в Фин-
ляндии (использовались генетические методы 
и радиоошейники), показала наличие положи-
тельной корреляции между близостью располо-
жения индивидуальных территорий медведиц и 
степенью их родства (Olejarz et al., 2022).

Взрослая самка для самцов бурого медведя — 
фактор интеграции в гонные группы из двух или 
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более особей (Пучковский, 2018, 2023). Отно-
шения между членами такой группы являются 
очень напряженными; при этом с утратой самкой 
привлекательности для самцов (окончание поры 
эструса) гонная группа быстро распадается. 

Источники достаточно богатых пищевых ре-
сурсов также могут стать причиной интеграции 
и формирования на этой основе более или ме-
нее тесных агрегаций медведей. Свое значение 
имеют концентрация пищи в сочетании с более 
или менее узкой локализацией, наличие семей-
ных отношений; в агрегации медведей также 
устанавливается своя временная иерархия с 
элементами толерантности, доминирования и 
агрессии (Пажетнов, 1990б; Гордиенко, 2012; 
Смирнов, 2017; Gilbert, 1999). Т.А.  Гордиенко 
(Гордиенко, 2012) приводит много примеров на-
блюдений за медведями Камчатки, в частности 
описывает пять образцов активного социально-
го поведения, ряд поведенческих форм, которые 
свойственны медведям при встрече с незнако-
мым самцом одного высокого ранга и т.д. Пол-
ное отсутствие терпимости к особям своего вида 
свойственно медведям-шатунам (Строганов, 
1962; Бромлей, 1965; Смирнов, 2017; Пучков-
ский, 2021), для которых любое другое животное 
(своего или другого вида) или человек — потен-
циальная жертва.

Из обобщающей публикации (Пучковский, 
2023) следует, что образ жизни бурого медведя 
обнаруживает значительную динамичность в 
пространственном и временном аспектах. Соот-
ветственно, уровень изменчивости социальных 
отношений в популяциях этого вида зависит от 
эколого-географических различий регионов, 
обеспеченности пищевыми ресурсами, много-
летней динамики урожая нажировочных кор-
мов, сезонности воспроизводства популяций 
бурого медведя.

В естественных объединениях особей бурого 
медведя прослеживается иерархия и элементы 
территориальных отношений (указано выше). 
При содержании в неволе исследователи обна-
руживают становление отношений доминиро-
вания/подчинения уже в группах медвежат-сего-
летков (Пажетнов, 1990а; Пажетнов и др., 1999). 
В отечественной литературе иногда используется 
очень спорная возрастная категория “пестун” 
(Миддендорф, 1851; Гептнер и др., 1967): медве-
жонок-нянька, который якобы проявляет заботу 
о младших медвежатах. Не все специалисты при-
знают реальность такого персонажа из медвежь-
их семей. Однако сотрудники центра спасения 
медвежат, основанного в Тверской обл. В.С. Па-
жетновым, в своей богатой практике наблюде-
ний за медвежатами отмечали реальные примеры 
заботливого отношения некоторых из них к мед-

вежатам, отстающим в развитии (Пучковский, 
2023, с. 67).

Все названные свойства популяций бурого 
медведя и динамика их соотношения могут рас-
сматриваться как причины (факторы) поддержа-
ния и адаптивной самоподстройки своеобразно-
го уровня социальности популяций этого вида. 
Обсуждение темы дает основания для утвержде-
ния: в популяциях бурого медведя имеется не-
который уровень социальности, отличающийся 
от типовых крайностей в  понимании социаль-
ности животных различных таксонов (Панов, 
2010) прежде всего своей динамичностью. Со-
циальность в подобной форме свойственна так-
же барибалу (Jonkel, Cowan, 1971; Gilbert, 1999; 
Stringham, 2012), полярному (Derocher, Stirling, 
1990) и гималайскому медведям (Юдин, 2011; 
Колчин, 2015).

Принято считать, что самцы льва отличают 
своих львят от потомков других самцов. На-
сколько я знаю, нет доказательств, что способ-
ностью различать своих и чужих потомков обла-
дают самцы бурого медведя. Зато использование 
генетических методов при исследовании попу-
ляций этого вида доказывает, что множествен-
ное отцовство в пределах выводка вполне реаль-
но (отмечено выше).

Биология бурого медведя обнаруживает в 
пространственной организации популяций 
этого вида взаимодействие двух тенденций: де-
зинтеграции (разобщения) и интеграции (Пуч-
ковский, 2023). Необходимость избирательного 
использования природных ресурсов (простран-
ственных, пищевых, защитных и т.д.) и избе-
гания опасных факторов вынуждает медведей 
распределяться по территории. Однако в  опре-
деленные моменты времени появляется необ-
ходимость сократить дистанцию между особями 
либо даже тесно общаться в составе агрегаций, 
семейных и гонных групп: обнаруживается се-
зонно реализуемая тенденция к интеграции. Ди-
намичность взаимодействия этих двух тенден-
ций обеспечивается коммуникациями, в составе 
которых работают дистанционные сигнальные 
системы (Наумов, 1973; Темброк, 1977; Пажет-
нов, 1990а; Биологическое сигнальное…, 2013).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Напомним о панселекционизме: это концеп-

ция, в соответствии с которой все в организации 
живых систем есть только адаптивное и являет-
ся результатом естественного отбора (Любищев, 
1973; Нельсон, 1988; Пучковский, 2013; Gould, 
1977; Goldsmith, 1990). В действительности ор-
ганизация биосистем любого уровня включает 
в себя адаптивные, нейтральные и даже умерен-
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но вредные фрагменты (Северцов, 1939; Люби-
щев, 1982; Шмальгаузен, 1982; Кимура, 1985; 
Лима-де-Фариа, 1991; Пучковский, 1999; Bock, 
1980).

Концепция СИИ сформулирована как обоб-
щение сведений о внутривидовой борьбе за су-
ществование животных разных классов (Hrdy, 
1979), в том числе млекопитающих нескольких 
отрядов (Ebensperger, 1998; Knörnschild et al., 
2011; Lukas, Huchard, 2014).

Предполагается, что стратегия СИИ свой-
ственна популяциям льва, которые из всех круп-
ных хищных зверей наиболее доступны для 
изучения и в отношении которых достигнут зна-
чительный прогресс в накоплении знаний о вну-
тривидовых отношениях. Центральное место в 
этой концепции занимает активная роль взрос-
лых самцов, которые убивают львят — потомков 
других самцов и обеспечивают воспроизводство 
и сохранение в популяции собственных потом-
ков и, соответственно, собственных генов.

Обсуждение особенностей внутривидовых 
отношений в популяциях бурого медведя обна-
руживает черты значительного своеобразия и 
отличия от внутривидовой борьбы в популяциях 
льва. В чистом виде “львиная” модель СИИ мало 
соответствует накопленным знаниям о внутри-
видовых отношениях в популяциях бурого мед-
ведя. На мой взгляд, концепция СИИ — пример 
антропоморфной вербальной модели, которая 
нуждается в замене на более перспективную 
концепцию.

Я склонен обратиться к концепции избыточ-
ности живых систем (Пучковский, 1998, 1999): 
некоторый избыток медвежат в популяциях бу-
рого медведя обеспечивает воспроизводство, 
восстановление популяции после депрессии, по-
тенциал для расширения ареала и т.д. В условиях 
нестабильности продукции пищевых ресурсов 
(или их недостаточной доступности) это — пи-
щевой ресурс на черный день. Кроме того, надо 
учесть цикличность участия в размножении мед-
ведиц — рождение ими медвежат однажды в два, 
три и более лет, в силу чего в популяции обра-
зуется избыток самцов, готовых к репродуктив-
ным услугам в период гона. В это время самцы 
озабочены реализацией своего репродуктивного 
потенциала, но готовность к размножению оз-
начает также повышенную агрессивность (при-
мер качественной избыточности: Пучковский, 
1999) и как следствие — инфантицид.

Наступление у медведицы эструса и ее го-
товности к спариванию, а в дальнейшем воз-
можность вклада самца в генофонд популя-
ции — необходимые для выживания популяции 
элементы репродукции. Но целевая установка 

самца на сексуально избирательный инфантицид и 
воспроизводство именно собственных генов — те-
леология и антропоморфизм чистой воды. Нуж-
но еще доказать, что убийца медвежат не был их 
отцом и что только он оплодотворит эту медве-
дицу — их мать, поскольку течка у медведицы 
наступает не сразу, а в гонной группе может быть 
два и более самцов. В естественных условиях нет 
никакой гарантии, что все медвежата (их в семье 
может быть 2–4) будут нести его гены, посколь-
ку медведица может спариваться с другими сам-
цами, не являющимися доминантами.

Добавлю: значительная часть львов африкан-
ских популяций живет прайдами, в которых сре-
ди взрослых особей львицы обычно составляют 
большинство (Schaller, 1972; Packer, Pusey, 1995; 
Grinnell, McComb, 1996; Kotze et al., 2018). Ви-
димо, у них нет резко выраженной сезонности 
размножения, обязательной в популяциях буро-
го медведя. В тех же популяциях бурого медведя, 
в которых эпизодически обнаруживается фено-
мен шатунизма, в годы бескормицы происходит 
массовое появление и последующая гибель ша-
тунов, среди которых большинство — взрослые 
самцы (Формозов, 1976; Смирнов, 2017; Пучков-
ский и др., 2019; Пучковский, 2021). Вероятно, в 
следующие годы избыток самцов в гонных груп-
пах снижается, уменьшается и потенциал для из-
бирательной элиминации.

Из названных особенностей поведенческой 
экологии бурого медведя следует, что концепция 
СИИ недостаточна для понимания внутривидо-
вых отношений этого вида.
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Sex-Selective Infanticide and Sociality in Brown Bear Populations
S. V. Puchkovskiy*

Udmurt State University, Izhevsk, Russia 
* e-mail: SVPuch@mail.ru

An analytical review of scientific publications containing materials or discussion of the concept of sexually 
selective infanticide (SSI) in brown bear populations (Ursus arctos) is presented. The authors of the SSI 
concept refer to the idea of sexual selection, which is a rather shaky conceptual basis. The concept was 
formed largely on the basis of materials obtained during the study of intraspecific relations in lion populations 
(Panthera leo). However, the facts from the behavioral ecology of the lion, which accumulate relatively 
quickly, can be interpreted quite ambiguously and even only when applied to this species, the concept 
of this does not look convincing enough and is obviously unnecessarily anthropomorphic. Infanticide, 
cannibalism and their combination are recorded in both lion and brown bear populations. However, the 
behavioral ecology of these species differs significantly. Brown bear populations are characterized by: 
pronounced seasonality of reproduction; the presence of a reproductive interval in bear females, which 
can vary significantly in populations with different habitat conditions and varies from 1 to 5 years; mating 
patterns can vary from lax monogamy to panmixia. Multiple paternity is possible within the litter (single 
fertility) of a brown bear. It follows from the review that brown bear populations are characterized by many 
features of sociality, the lifestyle of bears being both solitary and group. It is hardly correct to classify the 
brown bear (and other species of bears) as uniquely unsocial. From the analysis of publications on the 
behavioral ecology of the brown bear, it follows that the application of the SSI concept without significant 
additions is hardly useful for understanding the intraspecific relations of this species.
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ВВЕДЕНИЕ
Среди основных проблем современной эколо-

гии человека следует назвать, во-первых, оценку 
состояния качества природной среды, харак-
теризуемого геофизическими, геохимически-
ми и биотическими параметрами, а во-вторых, 
установление экологического резерва гео(эко-)
систем и предельно допустимых антропогенных 
нагрузок в целях разработки принципов эколо-
гического нормирования с учетом экономиче-
ских и социальных аспектов. Перечисленные 
вопросы входят в перечень задач двух основных 
направлений мониторинга — биоэкологическо-
го (Израэль, 1984) и геосистемного (Герасимов, 

1985). Мониторинг включает “… наблюдения за 
факторами воздействия и состояния окружа-
ющей среды, прогноз ее будущего состояния и 
оценку фактически прогнозируемого состояния 
природной среды” (Израэль, 1984, с. 11). При 
этом “проблема регулирования (и управления) 
качества природной среды опирается на эколо-
гическое прогнозирование и требует построения 
эколого-экономических моделей” (там же, с. 16). 
Всю систему контроля над окружающей средой 
(Израэль, 1974; Герасимов, 1975) кратко можно 
охарактеризовать следующей триадой: наблюде-
ние (оценка состояния)—контроль (прогноз)—
управление (регулирование).
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Основное содержание геосистемного мо-
ниторинга, по определению (Герасимов, 1975, 
1985), составляют комплексный анализ состоя-
ния гео(эко-)систем как целостных природных 
образований и как разнопорядковых структур-
ных единиц биосферы, оценка их устойчивости 
к внешним воздействиям, а также прогнозиро-
вание их антропогенных изменений.

В традиционном геоэкологическом монито-
ринге обычно рассматриваются экологические 
последствия преимущественно очаговых ан-
тропогенных воздействий на  природную среду: 
агро- и лесопромышленного, индустриального, 
транспортного. Особенно широко известны ис-
следования по биоиндикации техногенного за-
грязнения природных сред. К настоящему вре-
мени получило развитие изучение возможных 
функциональных и структурных преобразова-
ний природных экосистем под влиянием фоно-
вых антропогенных изменений климата, в том 
числе современного глобального потепления 
как актуальной экологической проблемы чело-
вечества (Состояние и …, 2001).

Экологическая безопасность континенталь-
ной биосферы существенно зависит от  состоя-
ния зонально-региональных типов природных 
экосистем и в первую очередь лесного покрова 
(Сукачев, 1972), который играет на суше основ-
ную роль в смягчении климатических колебаний 
(Швиденко и др., 2017). В глобальной и жизнен-
но необходимой для человека функции расти-
тельности экологическая роль лесов особенно 
велика — и прежде всего в лесодефицитных ре-
гионах. Необходимость сохранения воспро-
изводства лесных ресурсов на южной границе 
лесной зоны умеренных широт, где лесные сооб-
щества находятся в состояниях, близких к кри-
тическим, относится к числу фундаментальных 
экологических проблем. Она всегда была акту-
альной для России, в пределах которой обшир-
ная переходная полоса от леса к степи, то есть 
бореальный экотон (Коломыц, 2008), входит в 
индустриальное и демографическое “ядро” на-
шей страны. На примере бореального экотона 
Волжского бассейна проведено обоснование 
путей и методов установления тех параметров 
структурно-функциональной организации лес-
ных экосистем юга бореального пояса и севера 
пояса суббореального, которые наиболее чув-
ствительны к глобальным климатическим изме-
нениям и которые, следовательно, могут быть 
использованы для проведения регионального 
геосистемного мониторинга.

Настоящее сообщение развивает представ-
ленные ранее автором (Коломыц, 2001) науч-
но-методические аспекты геосистемного мони-
торинга. Новым является описание этих аспектов 

в форме экспериментального ландшафтно-эко-
логического исследования с реализацией пол-
ной триады мониторинга наблюдение–про-
гноз–управление. Проблема климатогенного 
геосистемного мониторинга лесов освещается 
на основе эмпирически устанавливаемых ло-
кальных и региональных ландшафтных связей, 
которые рассматриваются в качестве механиз-
мов метаболической реакции лесных биогеоси-
стем на климатические тренды, в том числе на 
современное глобальное потепление (Коломыц, 
2008, 2018).

СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ  
ГЕОЭКОЛОГИЧЕСКОГО  
МОНИТОРИНГА ЛЕСОВ

С самого начала своих исследований Ю.А. Из-
раэль подчеркивал, что мониторинг в его полном 
объеме должен включать не только “слежение” 
(повторные наблюдения), но “… также оценку 
и прогноз состояния среды … и регулирование 
качества среды” (1984, с. 11, 12), то есть реализа-
цию его всей операционной триады (см. выше). 
К сожалению, это важнейшее методологическое 
положение учения о геоэкологическом мони-
торинге выполняется крайне редко, особенно в 
региональных и локальных экологических ис-
следованиях, хотя каждый раз упоминается сам 
термин “мониторинг”. Как в отечественной, так 
и зарубежной литературе по мониторингу по-
давляющее большинство работ ограничивается 
анализом исходного (базового) состояния при-
родных и антропогенных экосистем и в лучшем 
случае — выявлением причинно-следственных 
связей динамики почвенно-биотических компо-
нентов с изменениями климата как основы для 
экологических прогнозов.

Дадим несколько примеров, излагающих 
конкретные экологические исследования и ха-
рактеризующих лишь первый этап геоэкологи-
ческого мониторинга. Планетарные дистанци-
онные данные по распределению и динамике 
растительности и построенные по ним карты 
окружающей среды рассмотрены как потенциал 
для мониторинга и моделирования воздействия 
глобальных изменений климата на раститель-
ные сообщества (Franklin et al., 2017). Прове-
денные в течение 1993–2003 гг. по Программе 
BERMS измерения потоков СО2 над бореальны-
ми лесами провинции Саскачеван (Канада) вы-
явили отрицательную роль засухи в поглощении 
углерода лиственными насаждениями (Kljun et 
al., 2007). Описан комплекс инвентаризации ле-
сонасаждений Новой Зеландии (преувеличенно 
названный как “система мониторинга”), кото-
рый в  сочетании с моделями используется для 
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облегчения прогнозирования запасов углерода в 
лесах (Beets et al., 2011).

Весьма значителен спектр аналогичных иссле-
дований на территории России. Разработаны но-
вые подходы к оценкам климатически обуслов-
ленной чистой продукции лесных экосистем как 
объективного показателя их реакции на климати-
ческие изменения (Швиденко и др., 2017). Осу-
ществлены 7-летние круглогодичные наблюдения 
за потоками СО2 из дерново-подзолистых почв 
под лесной и луговой растительностью в Окском 
бассейне (Курганова и др., 2007). Этот экспери-
мент назван “многолетним мониторингом” в его 
весьма распространенной редуцированной трак-
товке. Проведены многочисленные опыты изуче-
ния влияния современных метеорологических и 
климатических условий на состояние, феноло-
гию и тренды растительных сообществ в различ-
ных регионах Русской равнины, а также Средне-
го и Южного Урала (Гордиенко, 2017; Иванова, 
Скок, 2019; Максимова и др., 2021 и др.).

Особняком от тематики выше перечислен-
ных и многих других аналогичных исследований 
стоят весьма содержательные работы второго 
этапа мониторинга — по региональному и пла-
нетарному эколого-географическому прогнозу, 
а также по  прогнозированию углеродного ба-
ланса лесов. Здесь можно отметить прогнозные 
сценарии климатогенных изменений зональ-
ных и региональных экосистем Русской равни-
ны, Западной и Средней Сибири (Кобак и др., 
2002; Коломыц, 2008; Tchebakova et al., 2009). По 
климатическим сценариям прогнозных моде-
лей ECHAM4/OPYC3 и HadCM3 рассчитаны и 
закартированы возможные изменения продук-
тивности растительного покрова России в XXI в. 
на основе ее современной геофизической орди-
нации (Голубятников и др., 2005). Разработаны 
прогнозные аналитические и картографические 
модели углеродного баланса лесов России, ос-
нованные на интегральной наземной и спутни-
ковой информации (Замолодчиков и др., 2011; 
Швиденко, Щепащенко, 2014 и др.). Сочета-
ние глобальной модели растительности DGVM 
(dynamic global vegetation model) и модели общей 
циркуляции атмосферы позволило рассчитать и 
закартировать на основе спутниковых данных 
запасы и баланс углерода в лесах и почвах Цен-
тральной Сибири (Quegan et al., 2011).

Третий, заключительный этап мониторинга 
— управление (регулирование) находится еще в 
состоянии выдвигаемых определений, концеп-
туальных гипотез и предлагаемых научно-ме-
тодических программ. Прежде всего, речь идет 
об  экологическом нормировании как системе 
ограничений антропогенных воздействий рам-
ками экологических возможностей (Израэль, 

1986). Управление природными экосистемами 
обеспечивается введением контура их отрица-
тельной обратной связи с  климатом. Следует 
отметить также предложенное понятие “геоин-
женерия климата” как целенаправленное из-
менение параметров климатической системы с 
целью предотвращения катастрофических эко-
логических последствий глобального потепле-
ния (Израэль, Рябошапко, 2011).

Глобальные прогнозные оценки роли лесно-
го покрова в регуляции парникового эффекта 
атмосферы представлены в мелкомасштабных 
сценариях углеродного бюджета циркумполярных 
бореальных лесов Евразии и Северной Амери-
ки на основе корреляционных связей их биомов 
с ареалами температуры и осадков (Швиденко и 
др., 2017; Gauther et al., 2015). Весьма конструктив-
ной является выдвинутая концепция “монито-
ринга адаптации”, которая расширяет существу-
ющую систему климатического мониторинга и 
представляет его заключительный этап в качестве 
“мониторинга климатической деятельности — 
смягчения климатических колебаний (митига-
ции) и адаптации” (Романовская, 2019).

В целом решение экологических задач по 
оценке роли лесов в смягчении глобального 
потепления не получило еще широкого рас-
пространения. Соответственно единичными 
оказываются работы по изучению потенциала 
этого смягчения средствами лесного хозяйства 
(Швиденко и др., 2017). В обобщающей сводке 
Европейского Института леса (Леса России … 
и др., 2020) лишь ставятся вопросы об устойчи-
вом и климатически оптимизированном лесо
управлении и лесовосстановлении для смягче-
ния последствий изменения климата и развития 
лесной биоэкономики замкнутого цикла. Ред-
ким исключением является фундаментальная 
разработка стратегий управления лесами Наци-
ональных парков США в целях повышения их 
способности связывать атмосферный углерод и 
адаптироваться к ожидаемым изменениям кли-
мата (Ontl et al., 2020).

Беглый (и весьма неполный) обзор отече-
ственной и зарубежной литературы показывает, 
что каждая из трех частей триады геоэкологиче-
ского мониторинга к  настоящему времени уже 
получила самостоятельное научно-методиче-
ское развитие, однако остается практически не-
освещенной их интеграция в единую операци-
онную систему локального и/или регионального 
мониторинга. Провозглашенная почти 50 лет 
назад рамочная концепция геоэкологического 
мониторинга оказалась до сих пор не реализо-
ванной. По-прежнему стоит задача осуществле-
ния полного цикла климатогенного мониторин-
га лесов наблюдение–контроль–управление на 
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примере конкретного экорегиона, с разработ-
кой единой системы моделирования состояния 
лесных экосистем в прошлом, настоящем и бу-
дущем, а также соответствующих прямых и об-
ратных связей леса с климатом. Предлагаемые 
подходы к проведению такого экологического 
эксперимента локально-регионального порядка 
изложены в настоящем сообщении.

ИСХОДНЫЕ НАУЧНО-МЕТОДИЧЕСКИЕ 
ПОЛОЖЕНИЯ

Если для слежения за общими климатоген-
ными изменениями состояния зонально-ре-
гиональных типов природной среды широко 
используются методы дистанционного радиоме-
трического и лазерного зондирования с приме-
нением геоинформационных технологий (Бар-
талев, Исаев, 2004; Franklin et al., 2017; Santoro 
et al. 2021 и др.), то “… методология традицион-
ных полевых наблюдений … остается наилучшей 
для мониторинга постепенной трансформации 
фитоценозов, включая экзогенные сукцессии” 
(Израэль и др., 1993, с. 11). Будучи территориаль-
но достаточно ограниченными, наземные круп-
номасштабные исследования дают несоизмери-
мо более разнообразный и глубокий по своему 
содержанию материал по сравнению с данными 
сканирующих радиометров и лазерных локато-
ров при дистанционном зондировании лесного 
покрова обширных территорий со спутников, 
дронов и беспилотных вертолетов. Например, 
обнаружено, что содержание карт дистанцион-
ного зондирования по глобальному пулу био-
массы для тропических и субтропических лесов 
и лесов умеренного пояса имеют отклонения от 
данных наземной инвентаризации от 25 до 120% 
(Rodriguez-Veiga et al., 2016; Santoro et al., 2021). 
Не случайно также результаты повторного дис-
танционного зондирования бореальных лесов 
Центральной Канады в 1990–2009 гг. верифици-
ровались материалами наземных исследований 
(Gamon et al., 2004; Stinson et al., 2011). Только 
наземная коррекция фитомассы лесов на  клю-
чевых участках позволила поднять точность раз-
решения спутниковых данных по Марийскому 
Заволжью до 57–87% (Курбанов и др., 2010).

Рациональная система геоэкологического 
мониторинга должна базироваться на  уже име-
ющихся достижениях в практике изучения и 
регулирования состояния окружающей среды 
(Израэль и др., 1981). Отправной точкой науч-
ного поиска по  климатогенному мониторингу 
могут служить теоретические и методические 
разработки локальных и региональных ланд-
шафтно-экологических прогнозов по  Волжско-
му бассейну, которые были получены автором 

(Коломыц, 2008, 2018, 2020). Отметим основные 
результаты этих исследований.

1. Региональное прогнозное моделирова-
ние исходит из принципов актуализма и само-
подобия прогнозно-климатической системы и 
основано на пространственных взаимосвязях 
гидротермических параметров. Эти связи ис-
пользуются, согласно закону эргодичности, для 
установления временно́й траектории состояний 
гео(эко-)систем. В  основу прогнозных постро-
ений положены современные ландшафтно-гео-
физические связи в регионе, замыкающиеся на 
растительном покрове, почвах и первичной био-
продуктивности. Известно (Высоцкий, 1960), 
что гидроэдафический фактор является опреде-
ляющим в пространственной дифференциации 
геосистем малой размерности. Через гидроэда-
фотопы осуществляется управляющее воздей-
ствие глобальной климатической системы, и по 
ним можно проследить движение и преобразо-
вание вещественно-энергетических и информа-
ционных сигналов по  иерархической лестнице 
геосистем — от субпланетарных через регио-
нальные до локальных.

2. Установлено, что для равнинных и низко-
горных территорий умеренного пояса замыкаю-
щими звеньями в системе региональных связей 
гидротермических параметров являются летние 
запасы продуктивной влаги в почве, которые 
оказывают прямодействующее влияние на рас-
пределение фитоценологических и почвенных 
объектов. Обнаружены высокие корреляции лет-
него влагосодержания почвы с двумя параметра-
ми глобальных и региональных климатических 
прогнозов: со средней температурой июля и годо-
вым количеством осадков (соответственно обрат-
ная и прямая экспоненциальные зависимости).

3. При прогнозных оценках на первые не-
сколько десятков лет с точки зрения времен 
релаксации объектов первостепенное внима-
ние должно быть уделено не структурным пре-
образованиям гео(эко-)систем, а направлен-
ной смене их функционирования. Речь идет об 
изменениях скорости малого биологического 
круговорота и о переходе экосистемы на новый 
уровень сбалансированности продукционной и 
детритной ветвей метаболизма. Такие процессы 
занимают в таежной зоне первые несколько лет, 
а в подзоне широколиственных лесов заверша-
ются в  течение года. Эти характерные времена 
функциональной релаксации примерно соот-
ветствуют продолжительности углеродного цик-
ла в лесных фитомассах (живых и мертвых) и 
мобильном гумусе почвы. Функциональная ре-
лаксация (сдвиги в малом биологическом круго-
вороте) как первоочередная реакция экосистем 
на внешнее воздействие является приоритетным 
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объектом ландшафтно-экологического прогно-
зирования и в целом мониторинга.

4. Существенным корректирующим факто-
ром климатогенных преобразований почвен-
но-растительного покрова служит функцио-
нальный изоморфизм природных экосистем. 
Основные структурные перестройки у экосисте-
мы должны быть избирательными — предпоч-
тительными в направлении тех систем, которые 
функционально изоморфны ей, то есть имеют 
с ней наибольшее сходство либо по  первичной 
биопродуктивности (показателю автотрофно-
го биогенеза), либо по  подстилочно-опадному 
коэффициенту (параметру, отображающему 
скорость прохождения органики по детритной 
ветви метаболизма). Фактор функционального 
изоморфизма позволяет определить наиболее 
вероятные направления фитоценологических и 
почвенных переходов среди того их множества, 
которое вырисовывается в результате прогноз-
но-экологических расчетов.

Из двух главных метаболических циклов, опре-
деляющих функциональный изоморфизм, — 
водно-балансового и биогеохимического — яв-
ный приоритет остается за  вторым циклом. Как 
показал региональный информационный анализ 
(Коломыц, 2018), структурная перестройка экоси-
стем на три четверти определяется сдвигами в ма-
лом биологическом круговороте и лишь на одну 
четверть зависит от изменений режимов тепло
влагообмена. В этом состоит основной механизм 
воздействия функциональной релаксации экоси-
стем на релаксацию структурную. При внешнем 
возмущении экосистема “выбирает” ту траекто-
рию своих структурных преобразований, которая 
отвечает наименьшим изменениям процессов ее 
функционирования и которая тем самым быстрее 
обеспечивает ей новую устойчивость.

ОБЩЕЕ НАПРАВЛЕНИЕ НАУЧНОГО  
ПОИСКА

Одним из наиболее перспективных направле-
ний исследований в области климатогенного гео-
системного мониторинга может быть постановка 
серии экспериментов по изучению механизмов 
локального отклика на глобальные и региональ-
ные гидроклиматические сигналы с выявлением 
системы передаточных и трансформирующих 
функций в ландшафтных связях. Экотонный 
спектр природных зон, охватывающий основной 
водосбор Волжского бассейна, — весьма благо-
приятная модельная территория для проведения 
таких экспериментов. В условиях экотонов лес-
ные сообщества обладают повышенной чувстви-
тельностью к внешним воздействиям (Сочава, 
1979; Соколов, Пузаченко, 1986).

Сложность выявления антропогенной со-
ставляющей в глобальных изменениях при-
родной среды в значительной мере связана с 
многозначностью реакции разнопорядковых 
ландшафтных структур и их элементов на одни 
и те же фоновые возмущения, что выдвигает 
на первый план проблему иерархии масштабов 
этой реакции и ее пространственной интегра-
ции. В основе интеграционной пирамиды лежит 
структурно-функциональная организация при-
родных комплексов локального уровня.

Ландшафтно-экологический подход к разра-
ботке геосистемного мониторинга рассматри-
вает природные комплексы локального (топо-
логического) уровня (ландшафтные фации, или 
биогеоценозы) в качестве исходных объектов 
анализа. Стратегическая цель наземных мони-
торинговых исследований состоит в развитии 
применительно к обширной зоне перехода от 
бореального пояса к поясу суббореальному про-
гнозной топоэкологической концепции “Гло-
бальные изменения на  локальном уровне” как 
научно-методической основы локального гео-
системного мониторинга глобальных измене-
ний (Коломыц, 2008). Продуктивное значение 
этой концепции состоит в том, что биогеоце-
ноз как элементарная ячейка биогеохимиче-
ской работы биосферы (Тимофеев-Ресовский, 
1970) представляет собой “… первичный аппа-
рат энергетического и материального обмена” 
(Сочава, 1974, с. 5) и, следовательно, наиболее 
дробное проявление системной общности раз-
личных природных компонентов, возникаю-
щей на основе закономерностей, действующих 
на  земной поверхности. Сфера геотопов пред-
ставляет собой наиболее комплексную и актив-
ную часть природной среды, ее функциональное 
ядро. Здесь сосредоточены истоки механизмов 
реакции биосферы на внешние воздействия.

Одним из перспективных направлений ис-
следований может быть постановка серии экс-
периментов по изучению механизмов локаль-
ного отклика на фоновые гидроклиматические 
сигналы с выявлением системы передаточных 
и трансформирующих функций в ландшафт-
ных связях. Переход лесных экосистем в крити-
ческое состояние должен происходить в форме 
цепных реакций в системе межкомпонентных 
и межкомплексных ландшафтных связей. Важ-
нейшими звеньями этих связей служат показа-
тели первичного продукционного процесса и 
разложения мертвого органического вещества. 
Чем ниже ранг геосистемы, тем сложнее струк-
тура окружающей ее среды (Сочава, 1974), по-
этому следует ожидать, что цепные реакции 
наиболее отчетливо проявляются именно на 
локальном уровне. Чтобы выявить множество 
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таких реакций, необходимо располагать массо-
вым эмпирическим материалом, который может 
быть получен в результате крупномасштабных 
ландшафтно-экологических съемок на специ-
ально подобранных для этого модельных поли-
гонах (Коломыц, 2008). Весь спектр пробных 
площадей на каждом полигоне должен охваты-
вать свойственное данному экорегиону основ-
ное разнообразие геоморфологических условий 
и почвенно-фитоценотических структур.

Рис. 1 и 2 и табл. 1 демонстрируют эмпириче-
скую имитацию регионального биоклиматиче-
ского тренда экосистемами локального уровня. 
Устанавливаются закономерности преломления 
зонально-регионального биоклиматического 
фона местными геоморфологическими и ги-
дроэдафическими факторами. В результате та-
кого преломления формируются региональные 
системы локальной зональности, состоящие 
из векторных рядов плакорных биогеоценозов 
(Высоцкий, 1960), отражающих зонально-ре-
гиональный фон данной территории, и экстра
зональных топоэкосистем как представителей 
других зональных типов географической сре-
ды, нередко весьма удаленных. Эти простран-
ственно упорядоченные (катенарные) системы 
адекватны вектору прогнозируемых изменений 
климата и поэтому способны имитировать ос-
новные направления и масштабы экосистемных 
перестроек, создавая эмпирическую основу для 
прогнозных построений. Пространственные 
последовательности заменяются на временны́е 
и по векторному спектру топологической поли-
зональности намечаются соответствующие це
почки местных биогеоценотических переходов. 
Создается общий сценарий реакции локальных 
экосистем на те или иные климатические сдви-
ги. Таков механизм локальной эмпирической 
имитации регионального биоклиматического 
тренда, лежащей в основе методики ландшафт-
но-экологического прогнозирования.

Исходя из явления полизональности ло-
кальных экосистем, осуществляется переход 
с локального уровня базового и прогнозного 
моделирования на региональный с помощью 
разработанного метода индукционно-иерархи-
ческой экстраполяции (Коломыц, 2018). Каж-
дый тип/подтип растительной формации, выде-
ленный на  мелкомасштабной геоботанической 
карте, идентифицируется определенной группой 
биогеоценозов из их плакорно-экстразональ-
ного ряда (рис. 2). Затем каждый ареал данной 
формации, представленный как поливекторное 
множество мезокатен, дробится на региональные 
типы местоположений, то есть мезогеотопы — от 
элювиального и трансэлювиального типов до 
аккумулятивного и супераквального по ланд-

шафтно-геохимической классификации (По-
лынов, 1956). Создается промежуточная карта 
типов мезоместоположений на всю лесопокры-
тую площадь региона. Принимая далее, согласно 
концепции ландшафтных сопряжений Б.Б. По
лынова, мезокатену в качестве гомоморфно-
го образа микрокатены, разносим имеющиеся 
биогеоценозы всех выделенных групп из каж-
дого экспериментального полигона по мезогео-
топам соответствующего ему геоботанического 
ареала. Полученная таким образом региональ-
ная фитокатенарная мозаика насыщается далее 
базовыми или прогнозными метаболическими 
параметрами биогеоценозов, взятых уже в ка-
честве локальных представителей тех или иных 
зонально-региональных типов/подтипов гео-
графической среды.

БАЗОВОЕ И ПРОГНОЗНОЕ  
МОДЕЛИРОВАНИЕ

Как известно (Арманд, 1989), эколого-гео-
графические системы представляют собой раз-
нокачественные и дискретные пространствен-
ные образования с “плохой” структурной и 
облигатными связями, поэтому геосистемный 
мониторинг предлагается вести на основе дис-
кретного эмпирико-статистического моделиро-
вания, по (Розенберг, 1984). Такие модели по-
зволяют оперировать относительно небольшим 
числом наиболее информативных признаков и 
получать результаты с достаточно высоким про-
странственным разрешением и, что самое важ-
ное, — прогнозировать поведение экосистем в 
виде целостных биогеоценологических образо-
ваний, согласно (Сукачев, 1972). Вместе с тем 
эмпирико-статистические модели имеют свои 
существенные недостатки, которые особенно 
ощутимы в прогнозно-экологическом анализе. 
Главным недостатком является их “неопределен-
ность во времени” (Lischke et al., 1998). По этим 
моделям можно предсказывать только потенци-
альное будущее состояние экосистем, время до-
стижения которого остается неопределенным.

В наших исследованиях использованы дис-
кретные модели двух типов:

1) теоретико-информационные модели, 
вскрывающие тесноту межкомпонентных свя-
зей, каналы цепных реакций на внешние возму-
щения и систему экологических ниш фитоцено-
зов, почв и самих биогеоценозов в пространстве 
абиотических факторов среды (Пузаченко, Скул-
кин, 1981 и др.);

2) теоретико-множественные модели (класс 
моделей дескриптивных, то есть “размытых”, 
множеств), описывающие с помощью мер сход-
ства–контрастности и мер включения (Андреев, 
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1980) структуру вещественно-энергетических 
полей и материальных объектов.

Помимо этого, предложены комплексные 
дискретные модели состояния лесных экоси-
стем, которые строятся путем сочетания ин-
формационных и теоретико-множественных 
методов анализа (Коломыц, 2008, 2018). Сначала 
проводятся теоретико-множественные вычисле-
ния мер нетранзитивных отношений между объ-
ектами, а затем — информационно-статистиче-
ские расчеты разнообразия этих отношений в 
пределах данного биогеоценологического про-
странства. По матрицам отношений включения 
данного объекта с другими объектами изучае-
мого типологического ряда рассчитываются два 
комплексных параметра его состояния: 1) струк-
турный и метаболический индексы объекта, то 
есть индексы доминирования, характеризующие 
общий уровень его структурного и/или функци-
онального развития; 2) показатель значимости 
объекта в данном геопространстве, отобража-
ющий запас его гомеостатичности, согласно 
(Арманд, 1989). По первому параметру удается 
ввести меру, по которой проводится выделение 
структурных и метаболических экотипов рас-
тительных сообществ и в целом биогеоценозов. 
Второй же параметр дает общее представление 
об их сукцессионно-восстановительном потен-
циале при внешнем воздействии.

Ландшафтно-экологический прогноз ос-
нован на сочетании двух первых типов мо-
делирования (Коломыц, 2008, 2020). Путем 
теоретико-множественных операций с  эколо-
гическими нишами рассматриваемых объектов 
ведутся прогнозные расчеты климатогенных 
изменений этих объектов на заданные сроки.  
В прогнозном аспекте анализ межкомпонент-
ных и межкомплексных связей направлен, пре-
жде всего, на оценку чувствительности локаль-
ных геосистем и их отдельных геокомпонентных 
признаков к изменениям климата. Главная за-
дача — выявить механизмы функционирования 
почвенно-фитоценотического “ядра” геосистем 
как передаточного звена трансформации геофи-
зических сигналов. Особое внимание уделяется 
параметрам малого биологического круговорота 
(различным живым и мертвым фитомассам и их 
соотношениям, а также запасам органики в поч-
ве) и их связям с абиотическими факторами. Эти 
функциональные параметры лесных экосистем 
можно рассматривать как приоритетные биоин-
дикаторы локальной реакции на фоновые кли-
матические изменения.

Механизмы адаптации лесных экосистем к 
глобальным климатическим сигналам рассма-
триваются через призму их устойчивости к воз-
действию этих сигналов. На основе дискретных 

параметров биологического круговорота уже 
разработаны количественные методы расчета 
и картографирования функциональной устой-
чивости лесных экосистем как целостных био-
хорологических единиц (Коломыц и др., 2015; 
Коломыц, 2020). С помощью метрики евклидо-
вого расстояния проведены расчеты индексов 
мобильной (фитоценотической) и инерционной 
(почвенно-биотической) устойчивости двух ти-
пов: резистентной и упруго-пластичной. Это по-
зволяет выявить метаболическое разнообразие 
указанных типов устойчивости как одну из  ха-
рактеристик геосистемного мониторинга.

РАБОЧИЙ АЛГОРИТМ ГЕОСИСТЕМНОГО 
МОНИТОРИНГА

Опишем кратко предлагаемую стратегию ис-
следовательской триады наземного геосистем-
ного мониторинга — наблюдение–прогноз–
управление.

Наблюдение (оценка состояния). Первый шаг 
к познанию локальных механизмов глобальных 
изменений осуществляется через описанную 
выше методическую конструкцию с рабочим на-
званием “эмпирическая имитация регионально-
го биоклиматического тренда экосистемами ло-
кального уровня”. Для достижения этой цели “… 
наблюдения должны быть высокочувствитель-
ными, селективными и репрезентативными” 
(Соколов, Пузаченко, 1986, с. 20). На примере 
крупномасштабных экспериментальных поли-
гонов, характеризующих различные экорегионы 
(Коломыц, 2008), выявляются закономерности 
преломления зонально-регионального биокли-
матического фона местными геоморфологиче-
скими и гидроэдафическими факторами (рис. 2, 
табл. 1).

Весьма эффективным методом базового ис-
следования служат построение и анализ факто-
рально-динамических, или парагенетических, 
рядов ландшафтных фаций, представляющих 
собой определенный способ упорядоченности 
их структурных и режимных параметров в про-
странственных и/или временны́х координатах 
(Сочава, 1974). Для построения таких рядов не-
обходимо пользоваться системой отсчета от не-
которого типа местоположения, принятого за 
нулевое. Начать систему отсчета целесообразно 
с признаков плакорной группы фаций, которая 
в максимальной степени отвечает зонально-ре-
гиональной норме данной территории и, та-
ким образом, является “внутриландшафтным 
ядром” ее физико-географического фона, по 
определению (Сочава, 1974). Среди локальных 
эдафических факторов, преломляющих данный 
физико-географический фон, выделяются два 
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ведущих — процессы лито- и гидроморфизации. 
Эти факторы последовательно замещают друг 
друга при  соответствующей смене форм ми-
крорельефа (рис. 1). Они использовались нами 
в качестве приоритетных признаков при выде-
лении различных биогеоценотических групп в 
каждой региональной экосистеме.

Оценка климатогенной смены состояний 
лесных биогеоценозов проводится сначала пар-

циально по отдельным фитоценотическим и 
почвенным характеристиками. В дальнейшем 
возникает необходимость “… приведения из-
менений всех этих разнохарактерных величин 
к каким-либо одним единицам с целью полу-
чения обобщенной, суммарной оценки изме-
нения состояния экосистем” (Израэль и др., 
1981, с. 12). Критериями таких оценок могут слу-
жить “… отсутствие снижения продуктивности,  

Таблица 1. Распределение групп биогеоценозов Приокско-Террасного заповедника по их зонально-географиче-
ским группам, К(А;В) = 0.212

Зонально-
географические 
группы 
биогеоценозов

 Группы биогеоценозов (см. табл. 2)

Бореальная таежная 2.57 ● 1.00 1.29 ● 1.29 ●

Бореальная боровая 2.81 ● 0.63 2.41 

Неморально-
бореальная 2.81 ● 1.61  1.61 ●

Бореально-
неморальная 1.61 ● 2.41 0.63 1.21 0.40

Неморальная 0.80 0.80 3.13 0.80

                              Общее направление термоаридного климатического тренда. 
Примечание: К(А;В) — нормированный коэффициент межкомпонентной сопряженности (по: Пузаченко, Скулкин, 1981).

Рис. 1. Схема катенарной организации ландшафтных фаций (биогеоценозов) и их групп в условиях равнинного 
и низкогорного рельефа.
Перенос влаги и вещества в почве и рыхлых отложениях: 1 — в вертикальном направлении; 2 — вдоль склона; 
3 — литодинамические и воздушные потоки; 4 — уровень грунтовых вод; 5 — водоем. Локальные типы место-
положений (по: Высоцкий, 1960; Глазовская, 1964): Э — элювиальный (плакорный); ТЭ — трансэлювиальный; 
Т — транзитный; ТА — трансаккумулятивный; А — аккумулятивный; СА — супераквальный (здесь и на рис. 2).
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стабильность и разнообразие системы” (Изра-
эль, 1984, с. 15).

На локальном уровне итоговый мониторин-
говый анализ мы предлагаем свести к  выявле-
нию изменений следующих трех инвариантных 
показателей структурно-функциональной орга-
низации биогеоценозов: 1) степени связности 
их моносистемной пространственной организа-
ции, то есть тесноты межкомпонентных связей 
(прежде всего связей биотических компонен-
тов с характеристиками абиотической среды) 
как показателя территориальной целостности 
гео(эко-)системы; 2) первичной биопродук-
тивности, характеризующей эффективность 
использования фитобиотой ресурсов среды и 
соответствующий уровень сбалансированности 
биологического круговорота (Герасимов, 1985); 
3) параметров функциональной устойчивости 
геосистем (см. выше) как интегральных пока-
зателей их экологического резерва, или асси-
миляционной емкости (Израэль, 1984), опреде-
ляющих поведение фитобиоты и органического 
вещества почвы в меняющейся абиотической 
среде. Климатогенная трансформация перечис-
ленных инвариантных функциональных показа-
телей лесных биогеоценозов должна описывать 
картину соответствующего нарушения достиг-
нутого ими ранее экологического равновесия.

Современное глобальное потепление должно 
вызвать в умеренных широтах общую аридиза-
цию региональных биоклиматических систем с 
общим ухудшением лесорастительных условий 
в обширной зоне перехода от леса к степи (Ал-
бриттон и др., 2003; Climate change …, 1996). Это 
спровоцирует структурную перестройку лесных 
экосистем, направленную прежде всего на со-
хранение коэффициента полезного действия 
живой фитомассы и на переход к новому уров-
ню сбалансированности производства и раз-
ложения органики. В экстремальном варианте 
подобная климатогенная сукцессия приводит к 
замене лесного сообщества сначала лесолуго-
вым, а затем и степным (Коломыц, 2008). Как 
подчеркнул Н. В. Тимофеев-Ресовский в своей 
расширенной трактовке дарвиновского закона 
естественного отбора (Тюрюканов, 2001), при 
изменении внешних условий отбор популяций 
и сообществ идет по линии развития тех из них, 
которые обеспечивают в дальнейшем непрерыв-
ность и замкнутость биогеохимических кругово-
ротов на новом энергетическом уровне.

Итак, первым шагом осуществления геоси-
стемного мониторинга является вычленение 
экзогенных структурно-функциональных изме-
нений (∆Qэкз) параметров состояния данной 
группы лесных биогеоценозов из общей суммы 

(а) (б)

термоаридного

Рис. 2. Распределение таксономических норм среднеиюльских запасов продуктивной влаги в слоях почвы 0–20, 
0–50 и 0–100 см почве различных групп лесных биогеоценозов в системе их катенарной организации, адекват-
ной термо-аридному климатическому тренду.
Экорегионы Среднего Поволжья: (а) — северная граница широколиственнолесной подзоны на Приволжской 
возвышенности (полигон “Зеленый Город”); (б) — южная полоса подтаежной зоны в Низменном Заволжье (по-
лигон “Керженец”).
Лесообразующие древостои-доминанты: 1 — сосна; 2 — ель; 3 — дуб; 4 — липа, вяз; 5 — широколиственные без 
разделения; 6 — береза, осина; 7 — ольха черная.
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этих изменений (∆Qcум), произошедших за пред-
шествующий период времени. Для этого необхо-
димо знать величину имевших место за предше-
ствующий период времени возрастных сдвигов в 
параметрах состояния биогеоценозов (∆Qвозр). 
Такие сдвиги можно установить, используя мате-
риалы базовых ландшафтно-экологических съе-
мок (см. выше). Эти сдвиги включают в себя две 
основные составляющие: а) сукцессионный (са-
мовосстановительный) тренд лесного сообще-
ства); б) динамику межвидовых и межпопуляци-
онных взаимодействий в лесном биогеоценозе. 
Процедура вычленения структурно-функцио-
нального экзогенеза имеет вид:

∆Qэкз = ∆Qcум — ∆Qвозр.            (1)

Здесь проводится операция алгебраического 
вычитания с учетом знака каждого члена правой 
части уравнения. Например, если полученная 
суммарная мера ∆Qcум изменений связности мо-
носистемной организации лесных биогеоцено-
зов положительна, а возрастные изменения этой 
меры отрицательны, но с меньшими абсолют-
ными значениями, то искомая величина ∆Qэкз 
окажется положительной. В случае соотношения 
абсолютных значений (–∆Qcум) > (+∆Qвозр) 
расчетная модель покажет отрицательную вели-
чину климатогенных изменений меры межком-
понентной связности биогеоценозов. В другом 
случае отрицательный экологический эффект 
климатического сигнала может быть перекрыт 
положительной сукцессионно-восстановитель-
ной тенденцией и тогда получим +(∆Qcум). И 
наоборот, при ∆Qcум < ∆Qвозр (по модулю) мы 
всегда будем иметь отрицательные значения па-
раметра ∆Qэкз.

В качестве примера приведем результаты рас-
четов экзогенных (климатогенных) изменений 
общей годичной продукции (PC) лесных био-
геоценозов Приокско-Террасного биосферно-
го заповедника и его окружения за последний 
25-летний период. Использованы материалы ба-
зовой ландшафтно-экологической съемки 1998 г. 
и повторной выборочной съемки, проведенной 
в 2022 г. по определенному набору экосистем- 
аналогов из каждой биогеоценотической груп-
пы (табл. 2). Предварительно было установлено, 
что с возрастом насаждения достаточно тесно 
коррелирует его полнота (по массе древостоя), 
поэтому влияние полноты леса на его удельную 
продуктивность было учтено в неявном виде.

По данным соседней с заповедником ст. Ка-
шира (средние линейные тренды), в  течение 
рассматриваемого периода глобального поте-
пления (1998–2022 гг.) отчетливо проявился 
термоаридный климатический тренд. В этих 
условиях выделенные нами группы лесных 

биогеоценозов заповедника достаточно четко 
дифференцировались по климатогенным из-
менениям общей продуктивности (табл. 1, по-
следний столбец). Резкое снижение общей про-
дуктивности произошло в  мезогидроморфных 
сосново-еловых лесах подножий склонов и реч-
ных долин (группы биогеоценозов 5). Несколь-
ко меньшую отрицательную величину ∆РСклим 
проявили ксероморфные сосняки и ксеромезо-
морфные сосново-широколиственные леса во-
доразделов и прилегающих к ним склонов (груп-
пы 1 и 3). Минимальное снижение PCсум было 
свойственно плакорным сосново-еловым лесам 
и чистым ельникам (группа 2). В то же время 
березняки и осинники отличались почти по-
всеместным в различной степени увеличением 
общей годичной продукции. Очевидно, глобаль-
ное потепление на данном отрезке своего тренда 
благоприятно сказалось на функционировании 
только вторичных лесных сообществ и негатив-
но отразилось на состоянии коренных ассоциа-
ций — как бореальных, так и суббореальных.

Прогноз (контроль). Как уже говорилось, про-
гнозы экологических последствий изменений 
климата касаются почти исключительно гло-
бального уровня биосферы и крупных экоре-
гионов. Поведение региональных и локальных 
лесных образований в  условиях меняющегося 
климата остается гораздо менее изученным. Из-
вестные “островные патч-модели” (patch models) 
(King et al., 1999; Svoray et al., 2007) территори-
ально весьма ограничены, поскольку описывают 
только типичные места (site) в типичных биомах 
(bottom-down approach), а не все топологическое 
разнообразие геосистем, свойственное тому или 
иному экорегиону.

Автором разработана методика численного 
ландшафтно-экологического прогнозирова-
ния (Коломыц, 2008, 2018). Основной принцип 
ландшафтно-экологического прогноза гласит: 
климатически обусловленное функциональное 
преобразование одной гео(эко-)системы в дру-
гую тем значительнее, чем меньше была степень 
пересечения их климатических ниш в началь-
ном состоянии, то есть чем сильнее выраже-
на исходная контрастность их состояний и чем 
больше окажется величина пересечения ниш по-
сле сближения систем, согласно данному геофи-
зическому тренду.

Подчеркнем экспериментальный харак-
тер этой методики. В расчетных моделях ход 
прогнозируемых процессов воспроизводится 
с помощью их эмпирической имитации про-
странственно распределенными параметрами 
базовых экологических ниш изучаемых объек-
тов (см. выше). Исследователь задает входные 
параметры в операционную систему и получает 
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на выходе картину прогнозируемых функцио-
нальных состояний изучаемых объектов в дан-
ной статистической выборке. Проводится сце-
нарный прогнозно-экологический анализ сети 
межкомпонентных и межкомплексных связей 
как системы преобразования фоновых ланд-
шафтно-геофизических сигналов и передачи 
их с глобального и/или регионального уровней 
на уровень локальный. Сценарии возмущающих 
воздействий могут задаваться по тому или иному 

варианту глобального климатического прогноза 
на различные сроки.

Прогноз осуществляется по материалам мно-
голетней серии повторных ландшафтно-эколо-
гических съемок на изучаемой территории (см. 
выше). Исходная (базовая) съемка включает пол-
ный набор структурно-функциональных харак-
теристик лесных биогеоценозов (Коломыц, 2008, 
2018). В последующие годы съем информации 
может быть ограничен продуктивностью напоч-

Таблица 2. Приокско-Террасный биосферный заповедник и его окружение. Расчет климатогенных изменений 
общей продуктивности лесных биогеоценозов за период 1998–2022 гг., по материалам двух крупномасштабных 
ландшафтно-экологических съемок

Группы биогеоценозов
Возраст
лесного 

сообщест-
ва, гг.

Общая продуктивность (РС),
т/га ∙ год

Климатогенные 
изменения 

продуктивности,
∆(РС)климОписание Символ

расчетная
(по усло
виям до 
1998 г.), 
РСвозр

реальная
(суммарная), 

РСсум, в 2022 г.

Э и ТЭ сосняки, с 
березой, К и КМ, 
бруснично-вейнико-
во-разнотравные и 
лишайниково-зелено-
мошные

51
122
111

 11.65
       11.11

14.23

11.98
10.00
11.16

           + 0.33
            –1.11

–3.07

Э и ТЭ еловые и ело-
во-сосновые леса, МГ, 
кислично-зеленомошные 
и кустарничково-раз-
нотравные

90
119
121

 7.50
13.09
12.40

  9.84
11.11
11.31

+2.34
 –1.98
 –1.03

Э–ТА сосново-липово-ду-
бовые и сосново-липовые 
леса, М и КМ, разнотрав-
ные и широкотравные 

89
40
60
71

139
104

12.50
18.70
15.38
13.85
12.00
12.00

12.28
13.98
13.42
12.69
10.00
 11.26

–0.22
–4.72
 –1.96
–1.16
–2.00
–0.74

ТЭ и Т липово-березовые 
леса, березняки и осинни-
ки с липой, дубом и елью, 
М и МК, разнотравные 

51
92
75
72
51
57

12.25
  8.62

        11.11
 11.54
14.52
13.50

13.57
12.39
13.22
12.76
13.49
12.98

 +1.32
            +4.13
            +2.11

 +1.03
 –1.03
–0.74

Т и ТА еловые и елово-со-
сновые леса, МГ, чернич-
ные-кисличные и сфагно-
во-зеленомошные 

106
121

13.50
14.54

 11.80
 11.68

–0.70
–2.86

Примечание: типы локальных местоположений: Э — элювиальное; ТА — трансэлювиальное; Т — транзитное; ТА — трансак-
кумулятивное. Степень увлажнения эдафотопа: К — ксероморфное; КМ — мезоксероморфное; КМ — ксеромезоморфное; 
М — мезоморфное; МГ — мезогидроморфное.
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венного растительного покрова, а также темпера-
турой и влажностью почвы. Это те функциональ-
ные параметры лесного биогеоценоза, которые 
практически мгновенно реагируют на сигналы 
фоновой климатической системы. Именно они 
могут быть использованы для расчета изменений 
продуктивности лесов и их углеродного баланса 
при грядущих межгодовых климатических коле-
баниях (Коломыц, 2020). Последние предостав-
ляют нам своего рода окошки в будущие клима-
тические ситуации, когда та или иная аномалия 
может стать многолетней нормой. Таким обра-
зом, эмпирическая имитация функционально-
го отклика лесных экосистем на длительно-пе-
риодные колебания климата способна служить 
важным методическим приемом на прогнозной 
стадии геосистемного мониторинга.

Прогнозные расчеты изменений каждого 
функционального параметра лесных экосистем 
проводятся по следующей схеме. Для каждого 
прогнозного срока общее значение изменений 
данного функционального параметра (∆Qсум) 
складывается из его прогнозируемых клима-
тически обусловленных сдвигов (∆Qклим) и 
изменений, обусловленных возрастной дина-
микой лесного сообщества за этот же период 
(∆Qвозр):

∆Qсум = ∆Qклим + ∆Qвозр.            (2)

Как и на первом этапе мониторинга, здесь 
проводится операция алгебраического сложения 
с учетом знака каждого члена правой части урав-
нения.

Прогнозируемые сценарии парциальных и 
комплексных функциональных параметров лес-
ных биогеоценозов должны быть верифициро-
ваны эмпирическим материалом. В табл. 3 при-
веден пример верификации такого прогноза по 
общей продуктивности для некоторых лесных 
сообществ в Приокско-Террасном биосферном 
заповеднике на период 1998–2022 гг. Прогноз 
осуществлялся по умеренной климатической 
модели GISS и экстремальной модели HadCM3, 
версия А2 (Коломыц, 2008). Ожидаемый по 
ним климатогенный рост продуктивности был 
подтвержден только для вторичных мелколи-
ственных лесов (чистых и с примесью широ-
колиственных пород) практически всех типов 
местоположений, а также сосняков и ельников 
подножий склонов. В то же время прогнозиру-
емые положительные значения ∆(РС)клим для 
хвойно- и смешаннолесных сообществ верхнего 
и среднего звеньев катен не подтвердились фак-
тическими данными.

Управление (обратная связь). Как уже говори-
лось, на основе геоэкологических прогнозов ре-

шается проблема регулирования качества при-
родной среды, то есть определенного управления 
ею, с установлением эффектов допустимых воз-
действий, а также вероятностей риска тех или 
иных экологических последствий. Одним из эф-
фективных направлений данного, заключитель-
ного, этапа геосистемного мониторинга может 
служить представленная в работе (Коломыц, 
2020) концепция углеродных балансов и функ-
циональной устойчивости лесных экосистем 
при  глобальных изменениях климата. В этой 
концепции описана поглощающая и адаптивная 
способность лесных, главным образом боре-
альных, биомов Европейской России в услови-
ях современного антропогенного потепления. 
Адаптацию и митигацию можно отнести уже 
к мониторингу климатической деятельности, 
согласно (Романовская, 2019). Научный поиск 
нами велся в соответствии с Парижским Согла-
шением по изменению климата (Paris Agreement 
…, 2015). Приведем основные научно-методи-
ческие результаты проведенного исследования, 
которые могут быть примером реализации дан-
ного этапа геосистемного мониторинга.

В качестве интегральной оценки динами-
ческого состояния системы лес–климат ис-
пользована известная трактовка понятия эко-
логических ресурсов лесного покрова как его 
способность поглощать парниковые газы с 
помощью механизмов регуляции углеродно-
го цикла при изменениях климата (Горшков, 
1995; Уткин, 1995). Эта регуляция направлена 
на возвращение окружающей среды в оптималь-
ное для лесной экосистемы состояние, а также 
на сохранение относительной стабильности ее 
продукционного процесса, что обеспечивает и 
устойчивость механизмов самой регуляции угле-
родного цикла. Соответственно одним из важ-
нейших направлений устойчивого управления 
лесами является использование лесов в качестве 
средства смягчения климатических флуктуаций.

Разработаны алгоритмы расчетов углеродно-
го баланса бореальных и неморальных лесных 
биогеосистем, а также объемов поглощения ими 
парниковых газов при прогнозируемых глобаль-
ных изменениях климата (Коломыц, 2020). Из-
ложена процедура расчетов парциальных и сум-
марных значений содержания углерода в лесных 
ассоциациях и формациях для базового периода 
и прогнозируемых сроков на 100–200-летнюю 
перспективу. На основе материалов крупномас-
штабных ландшафтных съемок, проведенных 
в лесном поясе Волжского бассейна, осущест-
влена гидротермическая ординация содержания 
углерода в различных пулах лесных биогеоце-
нозов. Выявлены критические гидротермиче-
ские состояния зональных типов лесов у южной 
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границы лесного пояса, характеризующие их 
потенциальную адаптацию к кардинальным из-
менениям климата, с соответствующей адсорб-
цией/эмиссией парниковых газов.

Наконец, представлен прогнозный ланд-
шафтно-экологический анализ лесного покро-
ва Волжского бассейна, где освещена двуединая 
проблема, — адсорбции и адаптации — входя-
щая в перечень задач, поставленных Парижским 
(2015) Соглашением. Установлен адсорбционный 
потенциал коренных и производных бореальных 
и неморальных лесов, оценена их способность 
смягчать климатические изменения, в том чис-
ле снижать антропогенное потепление. Прове-
ден численный эксперимент по оценке влияния 
упругой устойчивости лесных формаций на их 
углеродный баланс (Котляков и др., 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изложенная стратегия научного поиска 

предполагает периодически возвратную после-

довательность выполнения элементов триады 
геосистемного мониторинга наблюдение–про-
гноз–управление с построением эмпирико-ста-
тистических моделей перехода экосистем из 
прошлого в будущее при каждом новом клима-
тическом сигнале. Производится вычленение 
климатогенной составляющей из общего ряда 
прошедшей динамики лесных биогеосистем, и 
затем дается прогноз их предстоящих измене-
ний, согласно дальнейшему гидротермическому 
тренду. Рабочим инструментом анализа служит 
своего рода скользящая (маятниковая) опера-
ционная система, где наблюдение и прогноз 
повторяются неоднократно — в соответствии с 
полученными экологическими результатами за 
предшествующий период изменений климата и 
с новыми гидротермическими сигналами, кото-
рые ожидаются в будущем.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
Автор заявляет об отсутствии конфликтов инте

ресов.

Таблица 3. Приокско-Террасный биосферный заповедник и его окружение. Верификация прогнозных расчетов 
климатогенных изменений общей продуктивности (РС, т/га • год) лесных биогеоценозов на период 1998–2022 гг., 
по материалам двух крупномасштабных ландшафтно-экологических съемок 

Группы 
биогеоце-

нозов

Базовая 
продук-
тивность
(в 1998 г.)

Прогнозируемая 
продуктивность в 2022 г. Реальная 

продук-
тивность
в 2022г.

Климатогенные изменения 
продуктивности, ∆(РС)клим, в 2022 г.

по модели
GISS

по модели
HadCM3

расчетные 
по модели 

GISS

расчетные 
по модели 
HadCM3

реальные

13.01
(8)

14.21
(8)

15.33
(8)

11.05
(3)

+1.20
(8)

+2.32
(8)

–1.82
(3)

13.10
(7)

14.41
(7)

15.58
(7)

10.61
(3)

+1.31
(7)

+2.48
(7)

–0.67
(3)

13.62
(7)

14.60
(7)

15.50
(7)

12.20
(6)

+0.98
(7)

+1.88
(7)

–1.80
(6)

13.44
(9)

14.60
(9)

15.62
(9)

12.97
(6)

+1.16
(9)

+2.18
(9)

+1.17
(6)

10.78
(7)

13.20
(7)

15.37
(7)

14.02
(2)

+2.42
(7)

+4.59
(7)

+2.28
(2)

Примечание: в реальной продуктивности все данные усреднены по группам биогеоценозов. В скобках — число пробных 
площадей.
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Ways to Implement a United Triad Regional Monitoring of Forest Ecosystems  
at the Present Stage Global Warming
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of the Volga River Basin, Togliatti, Russia 
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The program provisions on the geosystem monitoring of forests in connection with modern climate 
changes, put forward earlier by the author, are being developed. The search strategy is presented in the 
form of an experimental geo-ecological analysis (using the example of the forest ecosystems of the Volga 
River basin), with the implementation of the complete monitoring triad state—forecast—management, 
according to the Israel–Gerasimov’s concept. The theoretical and scientific-methodical foundations of 
geosystem monitoring are considered, the methods of basic and predictive empirical-statistical modeling of 
the functional and structural characteristics of forest communities developed by the author are presented. 
An integrated landscape-ecological approach to monitoring is presented by the analysis and forecast of 
climate-genic changes in three groups of invariant indicators of the structural and functional organization 
of forest biogeosystems: 1) numerical parameters characterizing the tightness of inter-component links (as 
an indicator of the territorial integrity of the geo(eco-)system); 2) primary bio-productivity as the main 
indicator of the biological cycle; 3) index of labile (phytocoenotic) stability of geo(eco-)systems as integral 
indicators of their ecological reserve. A working algorithm for geosystem monitoring of forests is described, 
which characterizes a successive change in the stages of observation, forecasting and regulation, with the 
identification of mitigation and adaptation effects on the carbon balances of forest ecosystems.

Keywords: global warming, forest ecosystems, geosystem monitoring, a single triad observation—forecast—
regulation, basic and predictive empirical-statistical modeling
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из важнейших экологических проблем 

является сохранение пресноводных экосистем, 
биоразнообразие которых уменьшается гораз-
до быстрее по сравнению с морскими и назем-
ными экосистемами (Vaughn, 2010). Главными 
угрозами являются взаимосвязанные процес-
сы — нарушение водного режима, чрезмерная 
эксплуатация, эвтрофирование и загрязнение 
вод, инвазии чужеродных видов, приводящие к 
деградации условий обитания организмов и со-
обществ континентальных вод (Dudgeon et al., 

2006). В современных условиях многие угрозы 
для водных экосистем обусловлены глобаль-
ными климатическими изменениями, которые 
приводят к нарушению температурного режима 
и поверхностного стока, провоцируют эвтро-
фирование водоемов, вызывают изменение пи-
щевых цепей (Golubkov, 2021). В особой защите 
нуждаются малые водоемы, которые долгое вре-
мя недооценивались исследователями. Непро-
порционально значимая интенсивность многих 
процессов в небольших водных экосистемах по-
зволяет им играть неожиданно огромную роль в 
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глобальных биогеохимических циклах (Downing, 
2010).

Одними из наиболее распространенных ти-
пов малых водоемов являются пойменные озера 
и старицы, которые обеспечивают многообра-
зие местообитаний для множества групп водных 
и околоводных организмов (Joniak, Kuczynska-
Kippen, 2016). Пойменные водоемы формируют 
основу видового состава планктона всех водных 
объектов речной системы, включая главный водо-
ток (Krylov, 2015). Сохранение и воспроизводство 
рыбных ресурсов также связано с состоянием по-
добных водоемов, так как они являются местом 
нереста и нагула многих видов рыб, а также служат 
для них рефугиумами во время половодий (Naus, 
Adams, 2018). В России пойменные водоемы яв-
ляются важнейшим местообитанием для русской 
выхухоли Desmana moschata (Linnaeus,1758) — ре-
ликтового вида, находящегося под угрозой исчез-
новения (Рутовская, 2021; Kennerley, Turvey, 2016).

В последние десятилетия в речных долинах 
Европы наблюдается внутригодовое перераспре-
деление сезонного стока рек (Blöschl et al., 2019) 
и сокращение объемов весеннего половодья 
(Фролова и др., 2015). Климатические факторы 
вместе с  антропогенным нарушением гидроло-
гического режима рек приводят к прекращению 
водообмена пойменных водоемов с основной 
рекой, что угрожает состоянию их водных сооб-
ществ, так как направления и скорости сукцес-
сионных процессов в водоемах поймы находятся 
в зависимости от частоты и интенсивности за-
топления половодьями (Максимов, 1974; Junk 
et al., 1989). Помимо климатических воздей-
ствий, гидрологический режим рек подвержен 
влиянию хозяйственной деятельности человека 
(Чернов, 2009).

К настоящему времени изучены гидрологи-
ческие и морфологические особенности фор-
мирования пойменных водоемов (Шанцер, 
1951; Чалов и др., 2004), имеются сведения о 
структуре сообществ фито- (Анциферова, Бо-
рисова, 2009; Wilk-Wozniak et al., 2014) и зоо-
планктона (Yevdokimov, Yermokhin, 2009; Špoljar 
et al., 2018), различных групп беспозвоночных 
и зообентоса (Obolewski, 2011; Prokin, Seleznev, 
2018). Множество работ посвящено флоре и 
динамике растительного покрова экосистем 
пойменных водоемов (Печенюк, 1986; Панко-
ва, 2014). Ряд исследований касается рыбного 
населения (Miranda et al., 2014; Glińska-Lewczuk 
et al., 2016), хотя в пойменных водоемах данные 
объекты изучаются в гораздо меньшем объеме, 
чем в  хозяйственно-важных крупных реках и 
озерах. Многими исследователями отмечается 
недостаток внимания к данной теме, наблю-
дается нехватка комплексных исследований. 

Количественных оценок или обобщений по со-
временному состоянию пойменных водоемов 
недостаточно.

Поэтому целью данной работы стали анализ 
и обобщение литературных данных о современ-
ном состоянии экосистем пойменных водоемов 
и их трансформации под воздействием климати-
ческих изменений. В рамках работы решались 
следующие задачи: 1) описание разновидно-
стей пойменных водоемов, их происхождения 
и коллапса; 2) анализ ведущих антропогенных 
и зоогенных факторов, влияющих на  сукцес-
сии экосистем пойменных водоемов; 3) анализ 
трансформации биоты и биотических процессов 
экосистем пойменных водоемов в условиях со-
временных природных изменений; 4) определе-
ние индикаторных компонентов, которые могут 
служить для мониторинга современных измене-
ний экосистем пойменных водоемов; 5) предло-
жение возможных природоохранных подходов и 
стратегий для сохранения пойменных водоемов.

ОПИСАНИЕ ПОЙМЕННЫХ ВОДОЕМОВ, 
ИХ ВОЗНИКНОВЕНИЕ И КОЛЛАПС

Пойменные водоемы встречаются в долинах 
почти всех типов рек, но в качестве комплексов 
разнотипных водоемов они в большей степени 
приурочены к долинам меандрирующих рек, 
для которых характерна озерно-старичная пой-
ма (Чалов и др., 2004). Степень развитости реч-
ных излучин изменчива в широтном градиенте и 
максимальна в лесостепных и степных регионах 
в районе 50° с.ш. (Антроповский, Аверичкин, 
2006).

Данный тип водоемов включает в себя до-
вольно большое количество разных водных 
объектов, расположенных в долине реки. По 
современным типологиям, термин пойменные 
водоемы можно применять сразу к нескольким 
функциональным группам экосистем — малые 
постоянные пресноводные озера, сезонные 
пресноводные озера, постоянные открытые ни-
зинные болота, облесенные низинные болота и 
сезонные пойменные болота (Keith et al., 2022). 
Такое многообразие форм связано с различным 
происхождением водоемов и особенностями 
пойменных процессов.

Являясь по сути озерными экосистемами, 
пойменные водоемы, тем не менее, имеют свои 
особенности и отличаются от классических озер 
не только морфологией и происхождением, но и 
гидрологическим режимом и историей развития 
(Шанцер, 1951). По происхождению поймен-
ные водоемы можно разделить на две основные 
группы — старицы (отшнуровавшиеся участ-
ки русла) и вторичные пойменные водоемы, 
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которые образовываются на понижениях уже 
сформированных пойм. При этом каждый из 
этих типов представлен множеством вариантов 
и стадий, которые по-разному проявляются 
в разных природных условиях.

Как и происхождение, и развитие, так и ис-
чезновение (коллапс) пойменных водоемов 
имеет несколько вариантов. Согласно предло-
женным концепциям МСОП (Keith et al., 2015), 
коллапсом считается потеря экосистемой своих 
ключевых абиотических и биотических особен-
ностей, неспособность поддерживать характер-
ную биоту и трансформация в принципиально 
другой тип экосистемы. Однако в случае дина-
мичных и разнообразных пойменных водоемов, 
коллапсом в такой формулировке можно считать 
переход в другую сукцессионную стадию, так 
как их превращение в болото происходит посте-
пенно в результате смены естественных стадий 
(Абросов, 1982). Поэтому при оценках состояния 
и разработке природоохранных стратегий лучше 
ориентироваться на альтернативное определе-
ние коллапса (Newton, 2021), который должен 
подразумевать резкое изменение экосистемы, 
сопровождающееся снижением биоразнообра-
зия и потерей экосистемных функций, и невоз-
можностью самостоятельного восстановления в 
течение как минимум десяти лет.

Коллапс пойменных водоемов может проис-
ходить в процессе их превращения из озерной в 
наземную экосистему (при полным высыхании 
и зарастании) или в переходную экосистему (ни-
зинное болото), что соответствует естественным 
сукцессиям таких водоемов. Кроме этого, также 
могут наблюдаться трансформации пойменных 
водоемов в иной тип водной экосистемы — при 
полном подтоплении речными водами, в случае 
возвращения основного русла в староречье или 
при искусственном подтоплении поймы пруда-
ми и водохранилищами.

Как и разнообразие экосистем пойменных 
водоемов, так и их коллапс определяются, пре-
жде всего, поемностью — уровнем и длительно-
стью весеннего половодья. Продолжительное 
стояние воды в пойме приводит к осаждению 
большего количества седиментов и питательных 
веществ, что способствует более интенсивному 
эвтрофированию и заилению (Крылов, Жгаре-
ва, 2016). Короткие затопления или отсутствие 
воды в пойме способствуют ксерофитизации ус-
ловий (Булохов, Афонин, 2018) и более быстро-
му высыханию водоемов.

Исчезновение, как и появление новых пой-
менных водоемов, не является быстрым про-
цессом. Например, обновление всей пойменной 
экосистемы в полосе меандрирования р. Хопер 
происходит в течение 3–4 тыс. лет (Романов-

ский, Раева, 2005). Это связано с интенсивно-
стью горизонтальных русловых деформаций, 
которые зависят от высоты половодий (Корабле-
ва, Чернов, 2012). Такие русловые деформации 
возможны только во время наиболее высоких 
половодий, уровни которых должны превышать 
среднемноголетние значения примерно в 1.5 
раза (Чернов, Завадский, 2020).

СОВРЕМЕННЫЕ РИСКИ И УГРОЗЫ ДЛЯ 
СУЩЕСТВОВАНИЯ ПОЙМЕННЫХ  

ВОДОЕМОВ
Основные угрозы для пойменных водоемов 

связаны с деятельностью человека. Наиболее су-
щественное влияние оказывают строительство 
водохранилищ и искусственное зарегулирова-
ние стока. Так, на р. Иртыш после появления 
каскада плотин доля площади поймы снизилась 
с 89–97 до 60–70%, а в некоторые годы — до 10% 
(Царегородцева, 2005). Регулирование стока  
р. Дон привело к сокращению площади поймы 
в три раза (Шкура, Гетманская, 2016). Высокая 
плотность различных инженерных структур 
привела к снижению морфодинамической ак-
тивности русла р. Шер (Франция) по сравнению 
с XIX в. (Dépret et al., 2017). При этом, характер 
боковой эрозии свидетельствует о том, что ме-
андры сохраняют заметный потенциал для мо-
бильности.

Создание водохранилищ влияет на пульс па-
водков, что снижает общую площадь водно-бо-
лотных местообитаний и их качество, приводит 
к исчезновению временных водоемов (Keddy, 
2023). Дамбы и обвалование пойм приводят к 
ускорению зарастания и заболачивания пой-
менных водоемов, что особенно сильно отража-
ется на мелководных малых водоемах централь-
ной поймы, почти полное зарастание которых 
может наблюдаться в течение 12 лет (Крылова, 
Кузьмичев, 2004; Крылова, 2005). Большое вли-
яние на русловые процессы и состояние пойм 
оказывают мосты и мостовые переходы. Выше 
опор моста могут образоваться условия харак-
терные для дамб — паводковые воды остаются на 
большее время, размываются склоны, ускоряет-
ся процесс заболачивания (Барышников, 1990).

Важным фактором являются мелиоративные 
работы — одамбирование русла, создание поль-
дерных систем, спрямление русла, дноуглуби-
тельные работы — которые также могут приво-
дить к изоляции пойменных водоемов (Плюта и 
др., 2010). Большинство русел европейских рав-
нинных рек систематически спрямлялись, а их 
поймы осушались (Wohl et al., 2021). В тоже вре-
мя, работы по спрямлению русла могут приво-
дить к появлению множества новых пойменных 
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водоемов (Koc et al., 2009) за счет искусственно-
го отгораживания меандров.

Для пойменных водоемов, как и многих дру-
гих типов озерных экосистем, большую про-
блему представляет забор воды для различных 
нужд, в том числе изъятие подземных вод, что 
приводит к уменьшению площади и обмелению 
(Измайлова, 2019; Румянцев и др., 2021). На ур-
банизированных территориях степень измене-
ния пойм обычно велика, и система пойменных 
водоемов может представлять полностью ис-
кусственное происхождение (Гусев, Андрушко, 
2011). Распашка надпойменных террас и корен-
ных склонов приводит к смыву грунта, органи-
ческих и минеральных удобрений в русла рек и 
пойменные озера, что приводит к интенсивному 
заилению и зарастанию водоемов (Чернышев, 
2008). Слив с животноводческих комплексов 
приводит к зарастанию и заболачиванию.

Гидрологическая изоляция пойменных водо-
емов приводит к существенному возрастанию 
концентраций фосфора в воде (Glińska-Lewczuk, 
2009), снижению уровня растворенного кисло-
рода (Dembowska, Napiórkowski, 2015). Поймен-
ные водоемы подвержены интенсивным процес-
сам эвтрофирования. Несмотря на то, что для 
многих таких водоемов повышение концентра-
ций биогенных соединений может быть связано 
с  естественными сукцессиями, антропогенное 
воздействие оказывает ключевое влияние на эти 
процессы.

К нарушению экосистем малых водоемов 
может приводить неконтролируемая охота, не-
законная ловля рыбы и неправильная эксплу-
атация рекреационных зон. Использование 
браконьерских орудий лова наносит существен-
ный урон биоразнообразию и редким видам 
(Rutovskaya et al., 2017).

Ключевое влияние на состояние пойменных 
водоемов оказывают современные климатиче-
ские изменения, которые определяют интен-
сивность выпадения атмосферных осадков, ве-
личину испарения, процессы выветривания и 
характер растительного покрова, эрозию почв 
и поступление наносов в реки (Барышников, 
2012). Многолетние исследования в Беларуси 
показали, что в период с 1955 г. уровень воды в  
р. Пина снизился на 30–40 см, в р. Припять бо-
лее чем на 1.3 м сократилась длительность павод-
ка (Плюта и др., 2010). По данным многолетних 
наблюдений в  Окском заповеднике, на р. Ока 
наблюдается более позднее становление льда и 
более раннее его вскрытие, а также неуклонное 
снижение уровня весеннего половодья при уча-
стившихся осенне-зимних паводках (Онуфреня, 
2003).

Существует множество биотических факто-
ров, негативно влияющих на состояние пой-
менных водоемов. Известно, что нарушение 
гидрологического режима способствует внедре-
нию чужеродных видов за счет снижения оби-
лия местных видов и создания условий для все-
ленцев (Thomaz et al., 2021). Увеличение суммы 
биологически активных температур и антропо-
генная трансформация пойменных экосистем 
(в том числе увеличение трофности) могут при-
водить к расселению таких инвазионных видов, 
как элодея канадская Elodea canadensis Michx., 
валлиснерия спиральная Vallisneria spiralis L., 
толстянка Хелмса Crassula helmsii (Kirk) Cockayne 
(DAISIE..., 2009).

Благодаря рыбакам в пойменные водоемы 
попадают чужеродные виды рыб. Например, 
ротана Perccottus glenii Dybowski, 1877 и серебря-
ного карася Carassius gibelio (Bloch, 1782) выпу-
скают в водоемы в качестве наживки на хищную 
рыбу или же их просто запускают, чтобы потом 
использовать для рыбалки (Подушка, 2004).

В ряде работ в качестве негативного факто-
ра упоминается зарастание телорезом Stratiotes 
aloides L. (Иванов и др., 2016). На участках вод
ного зеркала, покрытых этим растением, полно-
стью меняются световой и тепловой режимы, а 
также снижается видовое разнообразие фито-
планктона и фитобентоса. Соседство с ним не 
выдерживают многие виды водных и околовод
ных растений.

На состояние пойменных водоемов могут 
оказывать негативное влияние зоогенные фак-
торы, например, деятельность бобров (Castor 
spp.). Сооружение плотин на путях стока талых 
вод препятствует проточности даже в период 
паводка, что упрощает видовую структуру зоо-
планктона. Внос древесных остатков в процессе 
жизнедеятельности бобров приводит к излиш-
нему накоплению органики (Дробот, 2007). На 
первых этапах вселения бобров в пойменные 
экосистемы угрозу представляет и роющая де-
ятельность этих зверей. Известны случаи (Дья-
ков, 1975), когда водоемы полностью мелели 
из-за излишнего поступления грунта из нор. 
Однако в настоящее время бобры чаще рассма-
триваются как положительный фактор, так как 
они увеличивают разнообразие местообитаний, 
способствуют их связанности и могут продле-
вать время существования временных водоемов 
(Bashinskiy, 2022).

В процессе снижения поемности возрастает 
негативная роль кабанов Sus scrofa Linnaeus, 1758 
для водоемов. Регулярно заливаемые старицы 
слабо подвержены влиянию пороев копытных, 
однако в небольших пересыхающих водоемах 
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происходит изреживание зарослей растительно-
сти, изменение микрорельефа дна, образование 
незарастающих участков в местах купален (Пан-
кова, 2013).

Рыба также может быть фактором, влияющим 
на ускорение сукцессии стариц. Эксперимен-
тальные исследования в мезокосмах показали, 
что вселение всеядной рыбы (глазчатый горчак 
Rhodeus ocellatus (Kner, 1866)) имеет более силь-
ное воздействие на  изменение трофического 
статуса водоемов, чем нагревание и внос пита-
тельных веществ (Pacheco et al., 2021). Это об
условливается избирательным выеданием круп-
ных кладоцер и макрозообентоса, в результате 
чего снижается пресс на фитопланктон.

Если подытожить все описанные угрозы и их 
воздействие на экосистемы, то можно предло-
жить такую схему современных процессов в эко-
системах пойменных водоемов (рис. 1).

Как можно увидеть, большинство современ-
ных изменений приводит к изоляции поймен-
ных водоемов и упрощению их пространствен-
ной структуры. Изоляция способна приводить 
к двум типам коллапса экосистем пойменных 

водоемов — высыханию и заболачиванию. 
Упрощение пространственной структуры эко-
системы, как правило, напрямую не приводит к 
коллапсу экосистем малых водоемов, но может 
приводить к снижению биоразнообразия.

РЕАКЦИЯ БИОТЫ НА СОВРЕМЕННЫЕ 
ТРАНСФОРМАЦИИ ЭКОСИСТЕМ  

ПОЙМЕННЫХ ВОДОЕМОВ
Флора

Динамичность пойменного комплекса с пе-
риодическим затоплением и высыханием от-
дельных участков способствует мозаичности 
растительного покрова, высокой видовой на-
сыщенности отдельных частей комплекса, кар-
динальным и интенсивным сменам стадий сук-
цессии. С другой стороны, для растительности 
характерна интенсивная естественная динами-
ка — даже для пойменных озер со  стабильной 
площадью могут наблюдаться ежегодные изме-
нения качественного и количественного состава 
макрофитов (Шелест, Болдырев, 2014), встре-
чаемости и обилия отдельных видов (Печенюк, 
2006).

Рис. 1. Концептуальная модель абиотических и биотических процессов, влияющих на современное состояние 
пойменных водоемов.
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В пойменных водоемах развиваются различ-
ные экологические группы растений, которые, 
проходя жизненный цикл, пополняют семенные 
банки в грунте водоемов (Волкова и др., 2013). 
Сохранение в осадках спор, семян и корневищ 
растений позволяет им нивелировать воздей-
ствие как периодов высыхания, так и долгого 
подтопления. Отмечено положительное влияние 
переменного режима половодий (чередование 
как очень низкого, так и очень высокого уров-
ня весенних паводков) для разнообразия расти-
тельности. Наличие множества неоднородных 
увлажненных местообитаний поддерживает 
сообщества гигро- и гидрофитов с различны-
ми требованиями и особенностями (Печенюк, 
2017, 2018). В то же время, очевидно, что при 
более редких высоких паводках будет происхо-
дить существенное изменение всего пойменного 
комплекса. При более постоянных сухих усло-
виях преимущество получают наземные расте-
ния, снижается общее разнообразие и богатство 
флоры за счет выпадения экологических групп, 
нуждающихся в более продолжительном увлаж-
нении поймы (Brock, Casanova, 1997).

Отсутствие промывания котловин стариц 
в период половодья и последующее снижение 
уровня воды, а также увеличение прогреваемо-
сти способствуют вегетативному размножению 
и накоплению большого количества диаспор 
водных и околоводных растений, что приводит к 
ускорению зарастания озер (Варгот, 2014).

Уменьшение уровня и продолжительности 
половодья приводит к снижению уровня грунто-
вых вод и возрастанию сухости почвы (Булохов, 
Афонин, 2018). Неглубокие старицы полностью 
высыхают и превращаются в луговые сообще-
ства. Так, в долине р.  Десна с 2008 г. наблюда-
ются процессы ксерофитизации поймы и ее 
растительного покрова (Булохов, Афонин, 2018; 
Булохов и др., 2019).

О негативных тенденциях можно судить по 
количеству видов растений, связанных с пой-
менными экосистемами, которые внесены в ре-
гиональные Красные книги. Так, в Московской 
области 139 из 206 видов действующего списка 
Красной книги (Красная книга…, 2018) произ-
растают в долине р. Ока и на прилегающих 
территориях, в том числе в долинах рек право-
бережья Окского бассейна, причем 72  из  них 
отмечены только здесь (Кадетов, Суслова, 2019).

Фауна
Ежегодная связь с рекой обеспечивает фор-

мирование сообществ зоопланктона, характери-
зующихся максимальным видовым богатством, 
численностью и биомассой. В период отсутствия 

разливов сообщества зоопланктона косвенно 
свидетельствуют о  возросшей трофности водо-
емов, а при наличии антропогенного влияния 
процессы эвтрофикации усиливаются (Крылов, 
Жгарева, 2016). При этом, очень продолжитель-
ная поемность также может приводить к воз-
растанию органической нагрузки и повышению 
трофности, особенно после долгого отсутствия 
разливов.

Экстремально высокий уровень половодья 
после многолетних периодов маловодья при-
водит к существенной перестройке сообществ 
зоопланктона — вымывание растительности и 
переотложение седиментов дает преимущество 
группам зоопланктона, связанным с детритны-
ми пищевыми сетями, в то время как зарослевые 
виды исчезают и сокращается видовое богатство 
планктонных беспозвоночных (Napiórkowski, 
Napiórkowska, 2014).

Снижение уровня воды может способство-
вать более глубокому промерзанию водоемов 
зимой, после чего происходит значительное 
падение видового разнообразия макрозообен-
тоса (Телеганов, 2007). Продолжительность и 
уровень половодья существенно меняют видо-
вой состав и обилие водных беспозвоночных 
(Prokin, Seleznev, 2018). Наиболее обильное со-
общество макрозообентоса в изученных авто-
рами водоемах Хоперского заповедника фор-
мировалось при поемности периодом не менее  
30 суток, когда площадь водной поверхности до-
стигала более 75% от среднемноголетней. В годы 
высокого половодья наблюдалась гомогениза-
ция фауны, увеличение сходства доминантной 
и сапробиологической структуры сообществ, 
несмотря на общее увеличение их видового бо-
гатства и трофической неоднородности (Prokin, 
Seleznev, 2018). Эти наблюдения позволили ав-
торам сделать заключение, что после продолжи-
тельного половодья сообщества приобретают 
черты более устойчивых систем, удаляющихся 
от точки слома.

Снижение уровня половодий негативно ска-
зывается на рыбном населении. Как показали 
исследования многочисленных пойменных озер 
Мещерской низменности, в  ежегодно залива-
емых озерах встречены 18 видов, 11 из которых 
находятся в  доминантном комплексе (Иванче-
ва и др., 2018). В редко заливаемых пойменных 
озерах, где наблюдается снижение концентра-
ции кислорода, остаются лишь виды, способ-
ные жить при его дефиците — вьюн Misgurnus 
fossilis (Linnaeus, 1758), золотой карась Carassius 
carassius (Linnaeus, 1758) и ротан.

Резкое снижение уровня половодья негатив-
но влияет на виды, которые нерестятся рано — 
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выживаемость икры язя Leuciscus idus (Linnaeus, 
1758) и щуки Esox lucius Linnaeus, 1758 уменьша-
ется при быстро уходящей воде (Иванчев, Иван-
чева, 2010). Изоляция водоемов от основного 
русла способствует существенному сокращению 
нерестилищ весенненерестящихся фитофиль-
ных видов рыб (Плюта и др., 2010). Вместе с за-
регулированием стока маловодный режим рек 
приводит к исчезновению многих нерестилищ 
анадромных видов рыб в низовьях Дона (Шку-
ра, Гетманская, 2016). Полноводные годы отли-
чаются большим пространственным разнообра-
зием поймы (Diniz et al., 2023), что приводит к 
увеличению β-разнообразия рыб.

Снижение уровня весеннего половодья не-
гативно влияет на население амфибий, так как 
многие нерестовые водоемы сокращаются в пло-
щади и пересыхают. Как показали наблюдения в 
Окском заповеднике, за 45-летний период чис-
ленность земноводных снизилась, прежде всего 
эта тенденция коснулась видов с порционным 
икрометанием и поздними сроками завершения 
метаморфоза (Антонюк, Панченко, 2017). За пе-
риод с 2009 по 2018 гг. похожие тенденции от-
мечены для поймы р. Медведица в Саратовской 
обл. (Yermokhin et al., 2018).

Снижение интенсивности весенних паводков 
и последующее зарастание пойменных водоемов 
негативно отражается на состоянии кормовых 
угодий ряда видов птиц (Мищенко, Суханова, 
2017; Mischenko et al., 2020). Этому также спо-
собствует заметное снижение сельскохозяй-
ственной активности (сокращение сенокосов и 
выпаса скота) в поймах. Совместно эти факторы 
приводят, например, к серьезному ухудшению 
состояния популяций нескольких видов кули-
ков в Московской обл. (Mischenko, Sukhanova, 
2016). При снижении уровня воды по сравнению 
с полноводными годами происходит заметное 
сокращение числа гнездящихся лимнофильных 
видов (Беляченко, Бороздина, 2017).

Естественные разливы рек необходимы также 
пролетным птицам. Как показали исследования 
поймы р. Бебжа в Польше (Krajewski et al., 2023), 
существование весной большого количества 
мелководных водоемов обеспечивает пищей 
мигрирующих водоплавающих птиц. Одновре-
менно, слишком высокий уровень воды, наобо-
рот, приводит к исчезновению важных микро-
местообитаний, что негативно влияет на птиц 
(Jankowiak, Ławicki, 2014), хотя этот эффект и 
краткосрочный. Похожие последствия также 
вызывает зарегулирование стока рек при строи-
тельстве водохранилищ (Faragó, Hangya, 2012) — 
продолжительное подтопление поймы приводит 
к снижению разнообразия и численности птиц и 
к полной смене орнитофауны.

ИНДИКАТОРНЫЕ БИОТИЧЕСКИЕ  
КОМПОНЕНТЫ

Воздействие современных природных про-
цессов на пойменные водоемы очевидно. Однако 
для таких экосистем и в естественном состоянии 
характерны динамичные сукцессии, зарастание, 
эвтрофирование, высыхание. Поэтому без на-
личия данных многолетнего мониторинга очень 
сложно установить, находятся ли деградирован-
ные водоемы в естественной фазе своих сукцес-
сий, или их состояние — результат антропоген-
ных воздействий. Хотя в большинстве случаев эти 
процессы взаимосвязаны, выделение понятных 
индикаторных компонентов необходимо при раз-
работке природоохранных стратегий или при про-
ведении восстановительных мероприятий.

Концепция Красной книги экосистем пред-
полагает выделение характерных биотических 
компонентов и процессов, которые служат од-
ним из ключевых критериев для оценки состо-
яния и присвоения природоохранного статуса. 
В соответствии с этим подходом (Guidelines for 
…, 2017) такие компоненты должны быть диа-
гностическими (то есть по  их наличию можно 
отличить данный тип экосистемы) или иметь 
центральное значение для динамики и функци-
онирования экосистемы (средообразователи, 
доминанты). Изменения характерных компо-
нентов должны свидетельствовать о сдвиге эко-
системы к коллапсу.

Для оценки состояния экосистем пойменных 
водоемов по отдельным биотическим компо-
нентам можно выделить следующие критерии, 
которые бы отражали те основные изменения, 
которые происходят из-за воздействия внешних 
факторов (рис. 1): для этого компонента пой-
менные водоемы являются необходимым или 
наиболее предпочтительным местообитанием; 
чередование высоких и низких уровней поло-
водья (характерные естественные условия пой-
менных водоемов) не приводит к исчезновению 
компонента и даже может быть благоприятным 
фактором; при коллапсе экосистемы пойменно-
го водоема индикаторный компонент исчезает 
навсегда и для его восстановления недостаточ-
но возвращения высокого половодья; после ис-
чезновения пойменных водоемов теряется воз-
можность распространения этого компонента; 
для компонента критична изоляция пойменных 
водоемов и упрощение их пространственной 
структуры (самые распространенные послед-
ствия воздействия современных процессов на 
пойменные водоемы). Важно отметить, что ин-
дикатором может быть не только исчезновение 
или сокращение обилия компонента, но и появ-
ление новых или увеличение численности ранее 
малочисленных компонентов.
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В качестве подобного индикатора могла бы 
служить водная растительность, поскольку она 
четко свидетельствует о разных фазах сукцес-
сии пойменного водоема (Катанская, 1981). 
Однако существование банка семян позволяет 
растительности восстанавливаться после пол-
ного высыхания водоемов и нескольких лет су-
хой фазы.

По этой же причине многие планктонные и 
бентосные организмы не всегда могут служить 
корректным индикатором, поскольку способ-
ны переживать годы засухи в виде покоящихся 
стадий. Существует множество видов водных 
беспозвоночных, специализированных на оби-
тании во временных водоемах, поэтому регуляр-
ные и даже долговременные пересыхания для 
них не могут быть угрозой. Хотя такие организ-
мы часто используются для определения трофи-
ческого статуса водоемов, уровня загрязнения, 
индикации абиотических условий (Макрушин, 
1974; Мяэметс, 1980; Pantle, Buck, 1955; Sládeček, 
1973; Rossaro et al., 2007).

Например, об излишнем зарастании и забо-
лачивании пойменных водоемов при долгом от-
сутствии половодья может свидетельствовать вы-
сокая доля организмов, предпочитающих такие 
условия, например, коловратки родов Trichocerca, 
Monommata, ветвистоусые ракообразные 
Graptoleberis testudinaria (Fischer, 1851), Dunhevedia 
crassa King, 1853. На потерю связи с рекой, изоля-
цию водоемов и их высыхание может указывать 
снижение видового богатства и гомогенизация 
структуры сообществ пресноводных моллюсков 
(Zheng et al., 2022; Šlachtová et al., 2023).

В качестве более полной характеристики 
биологических процессов, происходящих в во-
доеме, полезно проведение объединенной эко-
логической классификации организмов, кото-
рая комбинирует трофические и топические 
характеристики (Чуйков, 2000). Например, в  
оз. Инорка (Республика Мордовия) постоян-
ными обитателями являются коловратки-вер-
тикаторы, которые питаются взвешенным 
мелкодисперсным детритом, бактерио- и фи-
топланктоном. Повышение в  озере доли хва-
тателей, науплиальных и копеподитных стадий 
циклопид, способных использовать в качестве 
пищи естественную микрофлору, детрит, водо-
росли и простейших, свидетельствует о том, что 
в водоеме много органических и минеральных 
веществ (Монаков, 1998). Сочетание всех пере-
численных выше структурных параметров зоо-
планктонного сообщества позволяет оценивать 
водоем как мезотрофный (Стойко, Сенкевич, 
2018). Однако необходимо учитывать, что и при 
естественной сукцессии, и при высоких уровнях 

половодья многие пойменные водоемы остают-
ся на эвтрофной и даже гиперэвтрофной стадии.

Рыбы так же являются важным индикато-
ром состояния водоемов. Например, высокое 
биоразнообразие ихтиофауны и наличие “реч-
ных” видов говорит о  связанности пойменных 
водоемов с рекой и друг другом, и достаточно 
высоком содержании растворенного кислорода 
в воде. В центральной части Европейской Рос-
сии типичными представителями таких водо
емов являются густера Blicca bjoerkna (Linnaeus, 
1758), плотва Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), окунь 
Perca fluviatilis Linnaeus, 1758, щука, краснопер-
ка Scardinius erythrophthalmus (Linnaeus, 1758), 
язь, верховка Leucaspius delineatus (Heckel, 1843) 
(Иванчева и др., 2018). При увеличении изоля-
ции в водоемах падает концентрация растворен-
ного кислорода, накапливается органика, водо-
емы становятся заморными. В них выживают 
только экологически более пластичные виды: 
золотой и серебряный караси, линь Tinca 
tinca (Linnaeus, 1758), ротан, озерный гольян 
Rhynchocypris percnurus (Pallas, 1814), вьюн.

О нарушенности водной экосистемы может 
говорить наличие чужеродных видов рыб. Здесь 
стоит отметить ротана, доминирование которого 
в уловах обычно свидетельствует об очень высо-
кой антропогенной нагрузке и неблагоприятной 
среде обитания. Такие водоемы, как правило, 
расположены рядом с населенными пунктами 
и в них могут отсутствовать даже самые вынос-
ливые виды рыб (Кудерский, 1980). Еще один 
представитель нарушенных водных экосистем 
— серебряный карась. Этот вид при благоприят-
ных условиях легко преодолевает биологический 
барьер, создаваемый местной ихтиофауной (пи-
щевая конкуренция, хищничество, паразитизм), 
и может подавлять ее до минимума (Костючен-
ко, 1970; Подушка, 2004). Оба этих чужеродных 
вида могут вместе мирно сосуществовать.

Хорошим индикатором могут служить ам-
фибии, так как пойменные водоемы являются 
ключевыми местообитаниями для их нереста. 
При снижении уровня паводков и увеличении 
доли водоемов, высыхающих в первой половине 
лета, численность и разнообразие этих организ-
мов снижается (Антонюк, Панченко, 2017). Это 
в первую очередь касается видов с продолжи-
тельным метаморфозом и порционным икроме-
танием (Yermokhin et al., 2018), например, зеле-
ных лягушек Pelophylax sp., чесночниц Pelobates 
sp., краснобрюхой жерлянки Bombina bombina 
(Linnaeus, 1761).

Из других организмов, индикаторным компо-
нентом можно считать русскую выхухоль. Этот 
вид привязан не только к пойменным водоемам, 
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как одному из основных местообитаний, но и к 
естественному водному режиму рек с регуляр-
ными весенними паводками (Рутовская, 2021). 
Системы пойменных водоемов с  сохранивши-
мися популяциями выхухоли, по-видимому, от-
личаются хорошим состоянием с подходящими 
местообитаниями и возможностью для размно-
жения (Rutovskaya et al., 2017).

Как было показано выше, разные компоненты 
экосистем по-разному реагируют на изменение 
водного режима рек — для кого-то негативным 
фактором будет высокий уровень половодья с 
продолжительным нахождением воды в пойме 
(Prokin, Seleznev, 2018, 2021), для кого-то, на
оборот, их отсутствие (Антонюк, Панченко, 2017; 
Prokin, Seleznev, 2018, 2021). Поэтому ключевым 
фактором для систем пойменных водоемов будет 
чередование высоких и низких половодий. Кри-
тическая зависимость всего пойменного ком-
плекса от “пульса половодья” (Junk et al., 1989) 
обусловливает необходимость оценки не столько 
отдельных водоемов, сколько всего комплекса 
пойменных водоемов в пределах долины реки. 
Для этого подходит набирающий популярность в 
западной литературе термин “pondscape”, кото-
рый относится к  скоплению водоемов и назем-
ным экосистемам между ними (Hill et al., 2021). 
В более широком смысле используется термин 
“waterscape” (Borthagaray et al., 2023), охватываю-
щий помимо малых водоемов еще и реки, озера, 
болота, что как раз характерно для пойменных 
ландшафтов. Четкие критерии и способы выде-
ления таких скоплений пока еще остаются услов-
ными и субъективными. Границы таких скопле-
ний могут быть как четко очерчены — например, 
водоемы могут быть остатками некогда единого 
староречья или быть ограничены единым ланд-
шафтным участком (лесным массивом), так и 
условны — например, в пределах охраняемой 
природной территории или населенного пункта. 
Одним из критериев выделения скоплений водо-
емов может быть определенное расстояние меж-
ду ними, которое ограничивает возможность ор-
ганизмов для перемещения, например, 1 км для 
некоторых амфибий (Boothby, 1997).

Даже при невозможности выделения четких 
пространственных и временных границ скопле-
ний, что как раз характерно для динамичных 
и протяженных пойменных экосистем, важно 
проводить одновременный анализ состояния 
множества водоемов. Существование в преде-
лах скопления пойменных водоемов широкого 
спектра сукцессионных стадий позволяет пред-
полагать отсутствие угрозы для рассматриваемо-
го типа экосистем. В свою очередь, о негативных 
изменениях будет свидетельствовать увеличение 
сходства водоемов и снижение количества пред-

ставленных стадий их развития. Для оценки этих 
последствий хорошим индикатором может слу-
жить β-разнообразие групп организмов, харак-
терных для пойменных водоемов. Это доказано 
на примере долины р. Янцзы, где статистиче-
ски значимое снижение β-разнообразия водных 
макробеспозвоночных наблюдается при увели-
чении антропогенной нагрузки на пойменные 
озера (Li et al., 2023).

На примере внутригодовой динамики сооб-
ществ моллюсков (Bashinskiy et al., 2020) пока-
зано, что β-разнообразие системы пойменных 
водоемов максимально в первой половине лета, 
а к осени снижается до минимальных значений.  
В годы с низким уровнем воды в период весенне-
го половодья уменьшение β-разнообразия про-
исходит раньше — при снижении уровня воды. 
Можно предположить, что при отсутствии павод-
ков межгодовая динамика β-разнообразия водо-
емов будет развиваться по такой же схеме (рис. 
2), водоемы будут высыхать, и большая их часть 
достигнет коллапса, превратившись в луга или 
болота. В процессе высыхания будет увеличи-
ваться расстояние между водоемами, усложняя 
расселение организмов и появление новых видов 
в сообществах. При этом структура местообита-
ний может оставаться достаточно мозаичной за 
счет появления новых наземных биотопов, но 
водные местообитания практически исчезнут.

Хотя β-разнообразие считается важным кри-
терием состояния экосистем (Mori et al., 2018), 
необходимо с осторожностью подходить к его 
оценке, так как разные индексы могут привести 
к противоположным выводам (Diniz et al., 2023). 
Например, воздействие высокого уровня и про-
должительности половодья на β-разнообра-
зие сообществ пойменных водоемов в долинах 
крупных рек могут иметь совершенно иные по-
следствия, чем в маленьких динамичных поймах 
(Chanut et al., 2023).

ПЕРСПЕКТИВЫ И ПРИРОДООХРАННЫЕ 
СТРАТЕГИИ

Перспективы изучения и сохранения поймен-
ных водоемов связаны с мониторингом индика-
торных компонентов и разработкой решений 
для сохранения таких экосистем. Предложен-
ный нами набор индикаторных компонентов 
может быть использован для оценки состояния 
водоемов в долинах разных рек.

Существующие на территории многих запо-
ведников многолетние данные позволяют исполь-
зовать инструментарий Международного союза 
охраны природы и природных ресурсов (МСОП) 
для присвоения системам пойменных водоемов 
природоохранного статуса на основе Красной 
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книги экосистем (Guidelines for…, 2017) и по-
следующего привлечения внимания к проблеме 
этих экосистем. Несмотря на свою адаптивность, 
этот подход подразумевает понимание измене-
ний экосистем за многолетний период. Необхо-
димость разработки Красных книг не только для 
редких видов, но и для сообществ уже давно об-
суждается. Такой подход отчасти реализован для 
растительных сообществ при разработке Зеленых 
книг и аналогичных им изданий (Чибилев, 1983; 
Зеленая книга…, 2012; Мартыненко и др., 2015). 
Что касается водных экосистем, то подобные ра-
боты проводились в основном в Самарской обл., 
итогом которых стала Голубая книга (Голубая 
книга…, 2007) — практически единственное из-
дание в России по этой теме.

При разработке решений для восстановле-
ния пойменных водоемов надо принимать во 
внимание основные последствия воздействия 
современных факторов среды на такие экоси-
стемы — это гидрологическая изоляция и увели-
чение однородности местообитаний. Часто при-
меняются технические решения, связанные 

с  углублением водоемов или соединением их с 
рекой. Как правило, такие подходы связаны с 
большими финансовыми затратами, их сложно 
реализовать в широком масштабе, а также на ох-
раняемых территориях. К тому же, такие реше-
ния не способствуют увеличению гетерогенности 
пойменных ландшафтов, что является одной из 
главных причин снижения биоразнообразия. 
Если вновь обратиться к опыту МСОП, то сейчас 
активно внедряется концепция природно-ориен-
тированных решений (Cohen-Shacham et al., 
2016). Как показал наш анализ (рис. 1), к увеличе-
нию связанности и гетерогенности экосистем 
пойменных водоемов может приводить зооген-
ный фактор (прежде всего, бобры). По схожим 
причинам деятельность бобров легла в основу 
ряда природно-ориентированных стратегий для 
восстановления водно-болотных местообита-
ний — сооружение аналогов бобровых плотин 
(Pfaeffle et al., 2022). Однако еще не обсуждалась 
возможная роль таких сооружений для поймен-
ных водоемов, где бобры с помощью плотин на пу-
тях стоков талых вод могут замедлять обмеление 

Рис. 2. Схема динамики системы пойменных водоемов. Оттенками синего цвета и прерывистой границей показаны 
пойменные водоемы, серые участки — наземные экосистемы. Условные стадии изменений системы водоемов (ана-
логия годового цикла с межгодовой динамикой): 1 — высокое половодье; 2 — гомогенизация пойменных водоемов 
после схода паводковых вод (“весна” — годы вслед за максимальным половодьем); 3 — наибольшее разнообразие 
водоемов (“лето” — годы без высоких паводков); 4 — высыхание и гомогенизация водоемов (“осень” — многолет-
нее маловодье); 5 — коллапс системы пойменных водоемов.
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водоемов. По аналогии возможна разработка и 
других природно-ориентированных решений на 
основе строительной, роющей и кормодобыва-
ющей деятельности бобров, например, сооруже-
ние каналов для улучшения связанности водое-
мов, внос древесных остатков для улучшения 
мозаичности водоемов, сооружение нор в каче-
стве местообитаний для разных организмов 
(Bashinskiy, 2020).

Разработка природоохранных стратегий для 
сохранения пойменных водоемов усложняется 
тем, что они представлены в большинстве сво-
ем малыми и временными объектами, юриди-
ческий статус которых не всегда определен. Со-
вершенствование юридических и правовых мер 
является необходимым шагом для охраны таких 
водоемов (Румянцев и др., 2019). Кроме того, 
необходим пересмотр принципов выделения во-
доохранных зон для любых водотоков, которые 
сейчас определяются исходя из их протяжен-
ности и не превышают 200 м (Водный кодекс, 
2006). Однако с точки зрения пойменных водо-
емов важно включать расстояние от уреза воды 
реки до границ зоны разлива при максимальном 
высоком уровне полых вод, чтобы охватить весь 
пойменный комплекс. Частичное включение до-
лины реки в водоохранную зону было реализо-
вано в СССР в 1989 г., и такие нормы сохраняют-
ся в некоторых странах, например в Молдавии и 
Казахстане (Сатдаров, 2015).

Также остро встает вопрос о территориальной 
охране — создании особо охраняемых природ-
ных территорий (ООПТ) как важнейшем спосо-
бе сохранения и управления биоразнообразием 
(Саксонов и др., 2017; Tishkov, 2017). Множество 
систем пойменных водоемов уже охраняются на 
федеральном уровне в рамках существующих за-
поведников и национальных парков. При этом 
поднимаются вопросы усовершенствования си-
стемы ООПТ на федеральном уровне для сохра-
нения пойменных водоемов (в качестве ключевых 
местообитаний русской выхухоли) (Глушенков, 
Рутовская, 2021). Однако, учитывая известную 
сложность создания, трудность процессов ре-
гулирования состояния экосистем и потенци-
альное несоответствие масштаба необходимых 
к принятию мер федерального значения, ООПТ 
подобного уровня не могут рассматриваться как 
базовые для поддержания пойменных водоемов.

На региональном уровне также имеется ряд 
случаев взятия под охрану пойменных водоемов. 
Однако в большинстве случаев руководящую 
роль сыграло наличие уникальных объектов ох-
раны, а не необходимость сохранения собственно 
пойменного водоема. В качестве показательного 
примера можно назвать памятник природы “Ста-
рица р. Истра и широколиственный лес по склону 

к ней с изолированной популяцией венериного 
башмачка в кв. 58 Полевшинского лесничества” 
в Московской обл. (Кадетов, Суслова, 2017), ко-
торый в полной мере иллюстрирует ту роль, ко-
торую могут сыграть в сохранении пойменных 
водоемов региональные — они должны служить 
сохранению еще и отдельных редких видов.

ООПТ местного значения в России пока раз-
виты слабее, чем региональные. Однако, с уче-
том возможности оперативного принятия управ-
ленческих решений, сравнительной простоты 
административных процедур и потенциального 
исполнения социальных функций природоох-
ранной деятельности, именно они могут стать 
базовыми для охраны пойменных водоемов.

Приведенные выше выводы подводят к во-
просу о выборе категории ООПТ для  поймен-
ных водоемов. Из существующих в федеральном 
законодательстве категорий мало подходят запо-
ведники и национальные парки, за исключени-
ем случаев уникальных экосистем. Природные 
парки также не могут быть основной категори-
ей, хотя в ряде случаев их создание возможно с 
учетом охвата значительных участков пойм. Взя-
тие под охрану пойменных водоемов в качестве 
памятников природы в  значительной степени 
увязывается на наличие уникальных объектов 
охраны, а создание заказников чаще всего под-
разумевает сравнительно большие площади, что, 
вместе с тем, может подразумевать включение в 
их состав и пойменных водоемов.

Выходом в данном случае могло бы послу-
жить введение отдельной категории именно для 
сохранения водоемов и прилегающих террито-
рий. В рамках такой категории можно преду-
смотреть как введение жестких ограничений на 
различные виды действий, так и проведение не-
обходимых мероприятий по поддержанию ста-
бильности пойменных водоемов, а также отдель-
ных видов природопользования (регулируемая 
рекреация, отдельные компоненты сельского 
хозяйства). Подобное решение так же упростило 
бы использование природно-ориентированного 
подхода, несовместимое с  режимом большин-
ства имеющихся ООПТ.

Разработка подобной ООПТ возможна на ос-
нове опыта, имеющегося в Московской обл., где 
на фоне противоречий между природопользо-
ванием и необходимостью сохранения различ-
ных участков природного комплекса получило 
развитие создание такой категории ООПТ, как 
природная рекреационная зона. В этих рамках 
при зонировании возможно сохранять зоны бо-
лее строгой охраны и зоны возможного рекреа-
ционного и/или хозяйственного использования 
(Суслова, Кадетов, 2023).
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Пойменные водоемы во многом “сублими-
руют” существующие экологические проблемы: 
глобальные климатические изменения, умень-
шение среднегодового стока, снижение биораз-
нообразия, химические загрязнения, распро-
странение чужеродных видов и прочее. В этой 
связи их охрана, в том числе — выделение осо-
бой категории ООПТ и создание отдельной го-
сударственной программы по их сохранению, 
являются необходимыми.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Как показал наш анализ, современные кли-

матические изменения и антропогенные воз-
действия влияют на сукцессии экосистем пой-
менных водоемов и способствуют их коллапсу 
(превращению в луга и болота или подтопле-
нию). Ключевыми негативными факторами яв-
ляются гидростроительство, изменение режима 
рек и снижение уровня весенних половодий, 
спрямление русел, обвалование пойм, сельское 
хозяйство, рекреация, вселение чужеродных 
видов. Основными последствиями воздействия 
негативных факторов на пойменные водоемы 
являются: потеря связанности водоемов с рекой 
и между собой, упрощение структуры местооби-
таний, эвтрофирование, ксерофитизация расти-
тельности, снижение биоразнообразия и обилия 
водных и околоводных организмов.

Так как пойменные водоемы и без влияния 
негативных факторов отличаются существен-
ной динамикой, первым шагом для разработки 
природоохранных стратегий с  целью сохране-
ния этих экосистем должен стать корректный 
выбор индикаторных компонентов. В качестве 
таковых могут служить моллюски, рыбы, ам-
фибии. Водная растительность и водные беспо-
звоночные служат хорошими индикаторами 
отдельных стадий развития сукцессии водоема 
или их трофического статуса. Однако из-за спо-
собности переживать долгие периоды засухи в 
виде покоящихся стадий, исчезновение одно-
го из этих компонентов не может служить при-
знаком приближающегося коллапса. По итогам 
анализа при оценках состояния этих экосистем 
нами предлагается рассматривать не отдельные 
водоемы, а скопления водоемов. В этом случае 
хорошим индикатором может служить измене-
ние β-разнообразия водных организмов. Кроме 
того, важным индикатором могут быть редкие 
виды, для которых пойменные водоемы служат 
важным местообитанием (например, выхухоль). 
Присутствие таких видов может указывать на 
низкий уровень негативных воздействий.

В качестве природоохранных стратегий мож-
но использовать инструментарий и подходы 

МСОП, например Красную книгу экосистем. 
Это может помочь привлечь внимание к пробле-
ме пойменных водоемов и придать им приро-
доохранный статус. Кроме того, для отдельных 
компонентов этих экосистем может быть эффек-
тивна разработка природно-ориентированных 
решений, например, основанных на строитель-
ной, кормодобывающей и роющей деятельности 
бобров.

Ключевую роль для сохранения пойменных 
водоемов могут сыграть территориальные меры 
охраны, в частности усовершенствование си-
стемы ООПТ федерального уровня и создание 
ООПТ на региональном и местном уровнях. 
Для этого желательно создание государствен-
ной программы по сохранению малых водоемов 
в целом и введение отдельной категории ООПТ 
в частности.
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ВВЕДЕНИЕ
В основе ряда экологических и популяци-

онных исследований, а также задач, решаемых 
в области аквакультуры, лежит статистическое 
сравнение совокупностей рыб одного или не-
скольких возрастных классов (Мальцев, Мерку-
лов, 2006; Молчанова, Хрусталев, 2017; Остров-
ская, Касаткина, 2021; Olden, Jackson, 2002). 
Традиционным подходом остается морфоме-
трический анализ, позволяющий выявлять меж
групповую изменчивость благодаря сравнению 
большого числа меристических и пластических 
признаков (Семенченко, 2005; Симонов, Вино-
градов, 2019; Bernard, 1981). Грамотная интер-
претация результатов биометрического анализа 
увеличивает информационную ценность про-
веденных исследований, помогает правильно 
планировать их постановку, анализировать по-
лученные данные и объективно судить о резуль-
татах наблюдений (Чудновская и др., 2018).

Одна из особенностей пластических призна-
ков связана с тем, что будучи числовыми харак-
теристиками различных участков тела, изменя-
ющихся непропорционально в силу аллометрии 
(Мина, Клевезаль, 1976; Есин, 2015; Авастхи 
и  др,, 2015, Черноиванова, 2017; Renzo et al., 
2021), их величины и величины их отношений 
также меняются непропорционально. Учет это-
го обстоятельства актуален в связи с тем, что в 
биометрическом анализе используются преиму-
щественно не абсолютные величины пластиче-
ских признаков, а их индексы, получаемые пу-
тем стандартизации – деления значения данного 
признака на длину тела или головы (Романов и 
др., 2009; Строганов и др., 2017; Симонов, Вино-
градов, 2019; Островская, Касаткина, 2021).  
Интуитивно понятно, что подобное преоб
разование должно порождать определенную ва
риабельность значений индексов, в ряде случаев 
отличную от вариабельности значений пласти-
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ческих признаков. Совместная изменчивость ве-
личин признаков и их индексов формируется на 
основании определенных закономерностей, вы-
явление которых путем статистического анализа 
было бы важно по ряду причин. Однако напря-
мую сравнивать изменчивость признаков и их 
индексов нельзя, поскольку в результате стан-
дартизации индексы приобретают особые каче-
ства, делающие совокупности “признаки” и 
“индексы” неоднородными относительно их 
внутренних свойств (например, формализовав 
параметры роста, можно от длины тела рыбы пе-
рейти к ее массе, однако сравнивать между со-
бой длину и массу некорректно). Тем не менее, 
ответить на вопрос о значимости сходства и/или 
различия определенных характеристик двух и 
более сравниваемых групп может только стати-
стический анализ. В этой связи уместны вопро-
сы о том, как объективно оценить различия в ва-
риабельности между величинами пластических 
признаков и их индексов, как в дальнейшем эти 
различия объяснять и для каких целей эту ин-
формацию можно использовать. Материалом 
для анализа послужили сеголетки речного окуня 
Percа fluviatilus L. из двух водоемов Старицкого 
р-на Тверской обл., собранных в четырех точках 
с различными параметрами среды.

Цель данного исследования заключается в опи-
сании закономерностей и параметризации факто-
ров, определяющих различные типы изменчиво-
сти средних значений пластических признаков и 
средних значений их индексов, выявляемые ста-
тистическими методами, а также в интерпретации 
результатов статистического анализа.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изменчивость любых параметров организма 

во времени как внутри однородной по некото-
рым свойствам группы, так и между различными 
группами в той или иной мере связана с ростом. 
Формализуем рост молоди рыб и опосредован-
ную им динамику величин пластических при-
знаков.

Линейный рост как самой рыбы, так и частей 
ее тела на разных этапах онтогенеза можно опи-
сать линейной функцией (Fortier et al., 2006; 
Bouchard, Fortier 2011; Vestfals et al., 2019) и функ-
циями, отличными от линейной (Lugert et al., 
2013; Thorarensen et al., 2015). Для начала рассмо-
трим случай линейной функции, задав параме-
тры роста следующим образом. Пусть 0t  – время 
вылупления, st  – время взятия выборки, 0A  – 
величина данного пластического признака в мо-
мент вылупления 0t , sA  – величина этого же 
признака в момент st , 0L  – длина тела в момент 

0t , sL  – длина тела в момент st , AGr  – скорость 
изменения параметра А, LGr  – скорость измене-
ния параметра L . Тогда, если у групп I и II моло-
ди в момент st  имеются статистически значимые 
различия по величине признака A, то есть 

I II
s sA A¹ , то они имеются вследствие следую-

щих трех причин: разные начальные размеры, то 
есть 0 0

I IIA A¹ , как следствие 0 0
I IIL L¹ , разное 

время вылупления, то есть 0 0
I IIt t¹ , и разная ско-

рость роста I II
A AGr Gr¹ .

В модели используются следующие допуще-
ния: (1) линейный рост L  молоди групп I и II од-
ного вида от момента 0t  до момента st  описыва-
ется линейной функцией (Fortier et al., 2006; 
Sigourney et al., 2008; Bouchard, Fortier, 2011); (2) 
динамика величины признака А описывается той 
же функцией, что и рост L; (3) между A и L имеет 
место аллометрия (Мина, Клевезаль, 1976; 
Weatherley, 1990); (4) в момент 0t  отношения ве-
личины признака A к длине тела L у групп I и II 
молоди одного вида равны вне зависимости от 

начальных размеров, то есть 0 0

0 0

I II

I II

A A

L L
= .

В соответствии с допущениями (2) и (3) алло-
метрия между A и L определена различной вели-
чиной тангенса угла наклона линейных функций 
(если тангенс угла наклона один, то рост A и L 
будет пропорциональным). Тогда функция ( )L t , 
описывающая линейный рост, имеет следую-
щий вид:

L(t) = β × t + L0,                            (1)

где β  = LGr  – скорость изменения L со време-
нем, или тангенс угла наклона кривой роста, а 

0L  – начальная длина. Соответственно, функ-
ция, описывающая изменение величины при-
знака A со временем, запишется как:

( )   α= ´ + 0, A t t A                            (2)

где  α = GrA  – скорость изменения A со временем, 
A0  – начальная величина A, причем в силу ал-
лометрии .

Пусть имеются статистически значимые раз-
личия между средними значениями A и L, то есть 

I II
s sA A¹  и I II

s sL L¹ , для двух групп I и II в мо-
мент st . Построим модель, позволяющую оце-
нить, сохраняются ли значимые различия при 
переходе от величины признака A  к величине 
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его индекса  i
A

A
L

= , если в каждом отдельном 
случае различие определяет только одна из трех 
причин – 0 0

I IIA A¹  (как следствие 0 0
I IIL L¹ ), 

0 0
I IIt t¹  или I II

A AGr Gr¹ .

Линейный рост. Различные начальные величины 
признака, 0 0

I IIA A¹

На основании функций (1) и (2) величина ин-
декса I

iA  в момент st  для группы I запишется как:

  
 

s 0

s 0

,
I

I
i I

t A
A

t L

α

β

´ +
=

´ +
                       (3)

соответственно, величина индекса II
iA  для груп-

пы II как:

  
 

s 0

s 0

II
II
i II

t A
A

t L

α

β

´ +
=

´ +
.                      (4)

Отношения (3) и (4) тождественны в силу до-

пущения 0 0

0 0

I II

I II

A A

L L
=  о равенстве отношений в на-

чальный момент времени, что свидетельствует об 
исчезновении различий при переходе от средних 
значений признака А к средним значениям его 
индекса iA . Данный случай соответствует графи-
ку (а) рис. 3. Если в функциях (3) и (4) значение 

st  заменить на переменную t , функции (3) и (4) 
будут описывать динамику индекса iA  во време-
ни для групп I и II. Стандартизация на длину тела 
при условии 0 0

I IIA A¹ , таким образом, тожде-
ственна совмещению кривых (3) и (4) динамики 
индексов, в результате чего они совпадут.

Линейный рост. Различное время вылупления, 

0 0
I IIt t¹

Возраст молоди групп I и II, соответствую-
щий количеству прожитых дней, запишется как 
(  s 0

It t- ) и (  s 0
IIt t- ) соответственно. Тогда вели-

чина индекса I
iA  имеет следующий вид:

( )
( )

     

    

α

β

´ - +
=

´ - +

s 0 0

s 0 0

   
,

   

I
I
i I

t t A
A

t t L
                   (5)

соответственно, величина индекса II
iA  опреде-

лится как:

( )
( )

     

    

α

β

´ - +
=

´ - +

s 0 0

s 0 0

   
.

   

II
II
i II

t t A
A

t t L
                   (6)

Отношения (5) и (6) тождественны вследствие 

  
  

- -
= =

- -
s 0 s 0

s 0 s 0

 �  �
1

 �  �

I II

I II

t t t t

t t t t
, что также свидетельствует 

об исчезновении значимых различий при пере-
ходе от средних значений признака А к средним 
его индекса iA , и что также отразится в совпаде-
нии кривых (5) и (6) динамики индексов. Дан-
ный случай представлен на графике (г) рис. 3.

Все вышесказанное для начальных условий 
0 0
I IIA A¹  и 0 0

I IIt t¹  будет справедливо и при на-
чальном условии разного времени взятия выбо-
рок, то есть I II

s st t¹ , если только характер и ско-
рость роста до момента взятия проб не меняются.

Линейный рост. Различная скорость роста, 
I II
A AGr Gr<  и I II

L LGr Gr<
Зададим различия в скорости роста A и L у мо-

лоди групп I и II через параметры α  и β  следую-
щим образом. Пусть скорость роста IA  молоди 
группы I равна  α=  I

AGr , тогда скорость роста 
IIA  для II равна II

AGr  = ( pα + ), где p — разница 
между скоростью изменения величин IA  и IIA . 
Далее, пусть скорость изменения длины тела IL  
для группы I со временем равна  β=  I

LGr ; тогда 

скорость роста IIL  для II равна II
LGr  = ( qβ + ), 

где q — разница между скоростью изменения IL  
и IIL , причем для любого момента st  в силу ал-
лометрии  ¹ p q p < q. Тогда величина индекса 

I
iA  для группы I запишется как:

    
   
α
β

´ +
=

´ +
s 0

s 0

  
,

  
I
i

t A
A

t L
                        (7)

соответственно, величина индекса II
iA  для груп-

пы II запишется как:

( )
( )

 
  
α
β
+ ´ +

=
+ ´ +

s 0

s 0

  
.

  
II
i

p t A
A

q t L
                 (8)

Отношения (7) и (8) не являются тождествен-

ными ввиду    
    

p
q

α α
β β

+
¹

+
, что указывает на сохра-

нение значимых различий при переходе от средних 
значений признака А к  средним его индекса iA . 
Данный случай отражен на графике (д) рис. 3. 
Очевидно, что при попытке совмещения кривых 
индексов двух групп они не совпадут.
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Нелинейный рост. Различные начальные величины 
признака, 0 0

I IIA A¹

Теперь опишем изменение статистически 
значимых различий в средних величинах при-
знаков и их индексов для случая, когда рост не-
линейный, положив в  основу закономерности, 
выявленные для линейного роста. Допустим, 
что значимые различия I II

s sA A¹  при линейном 
росте для групп I и II имеют место, например, 
при условии 0 0

I IIA A¹ . Как видно из рис. 1, для 
группы I величина индекса I

iA  равняется отно-

шению отрезков s
IA t  и s

IL t , то есть s

s

I

I

A t

L t
, а вели-

чина индекса II
iA  – отношению s

s

II

II

A t

L t
. Подста-

вим в числитель и знаменатель данных 
отношений площади фигур, куда каждый из от-
резков, s

IA t , s
IL t , s

IIA t  и s
IIL t , входит состав-

ной частью, и проверим тождество отношений 
площадей следующих фигур:

  
º0 0 s 0 0 s

0 0 s 0 0 s

  .
I I II II

I I II II

t A A t t A A t

t L L t t L L t
                (9)

Площадь любой из четырех фигур можно 
представить как сумму площадей прямоугольно-
го треугольника и прямоугольника (рис. 1). Пе-
репишем тождество (9), выразив площади фигур 
через параметры роста:

( ) ( )
( ) ( )

( ) ( )
( ) ( )

 
 

  

α

β

α

β

´ ´ - + - ´
º

´ ´ - + - ´

´ ´ - + - ´
º

´ ´ - + - ´

2
s 0 s 0 0

2
s 0 s 0 0

2
s 0 s 0 0

2
s 0 s 0 0

0.5   
 

0.5   

0.5   
.

0.5  

I

I

II

II

tg t t t t A

tg t t t t L

tg t t t t A

tg t t t t L

       (10)

Очевидно, что тождество (10) выполняется в 

силу допущения 0 0

0 0

I II

I II

A A

L L
= . Таким образом, от-

сутствие значимых различий между средними 
величинами индексов I

iA  и  II
iA  при начальном 

условии 0 0
I IIA A¹  можно установить как через 

тождества функций (3) и (4), так и через тожде-
ство отношений соответствующих площадей 
фигур (формула 10).

Допустим теперь, что динамика величин L и 
A во времени задана нелинейной (экспоненци-
альной) функцией вида ( ) ( )= ´  LL t exp k t  и 
( ) ( )= ´  AA t exp k t , где Lk  и Ak  – соответственно 

коэффициенты, определяющие скорость изме-
нения величин L и A со временем. Тогда по ана-
логии с функцией (10) нужно проверить тожде-
ство отношений площадей соответствующих 
фигур, где площадь каждой фигуры вычисляется 
через параметры роста как сумма площадей кри-
волинейного треугольника и прямоугольника 
(рис. 2):

II

I

II

I

II

I

II

I

Рис. 1. Линейная динамика средних значений пластиче-
ского признака A и длины тела L сеголетков из групп I и II 
во времени при разной начальной длине и одном времени 
вылупления.

II

II

II

II

I

I

I

I

Рис. 2. Нелинейная динамика во времени средних значений 
пластического признака A и длины тела L сеголетков из 
групп I и II при разной начальной длине и одном времени 
вылупления.
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Рис. 3. Линейная динамика во времени средних значений пластического признака A и длины тела L сеголетков 
из групп I и II при различных комбинациях параметров  (начальной длины),  (времени вылупления) и Gr  
(скорости роста).
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Рис. 3. Линейная динамика во времени средних значений пластического признака A и длины тела L сеголетков 
из групп I и II при различных комбинациях параметров  (начальной длины),  (времени вылупления) и Gr  
(скорости роста).
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 (11)

Очевидно, что, как и в случае с линейным ро-
стом, правая и левая части выражения (11) тож-

дественны вследствие 0 0

0 0

I II

I II

A A

L L
= . Отсюда, по 

аналогии с выводами для линейного роста мож-
но заключить, что если тождество выполняется 
для площадей фигур, сформированных нели-
нейными функциями, куда отдельными множи-
телями входят величины индексов I

iA  и II
iA , 

тождество также будет справедливо и для самих 
величин индексов I

iA  и II
iA . Таким образом, при 

нелинейном росте при переходе от средних зна-
чений признака А к средним его индекса iA  зна-
чимые различия исчезают (то есть кривые ин-
дексов I

iA  и II
iA  у двух групп совместятся), если 

в основе различий I II
s sA A¹  лежит начальное 

условие 0 0
I IIA A¹ .

Избегая повторений, отметим, что все выше-
сказанное для нелинейной функции для началь-
ных условий 0 0

I IIA A¹  будет также справедливо 
и для начальных условий 0 0

I IIt t¹  и I II
s st t¹ .

Нелинейный рост. Различная скорость роста
По аналогии с линейным ростом различия в 

скоростях нелинейного роста при  использова-
нии экспоненциальной функции для групп I и II 
можно выразить через коэффициенты роста ( Ak ) и 
( Ak γ+ ) для признака А и через ( Lk ) и ( Lk δ+ ) – 
для длины L, где γ  и δ  соответственно разница 
между скоростью роста параметров А и L, при-
чем в силу аллометрии  γ δ< . Тогда имеет место 
следующее неравенство:
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(12)

т.к. правая и левая части (12) не тождественны в 

силу    
   

A A

L L

k k
k k

γ
δ

+
¹

+
. Следовательно, при разных 

скоростях нелинейного роста для двух групп мо-
лоди при переходе от средних значений А к сред-
ним его индекса iA  различия сохраняются. Все 
вышесказанное будет справедливо и для любой 
другой нелинейной функции.

Линейная динамика величин А и L во време-
ни при различных комбинациях равенства  
и/или неравенства параметров 0A , 0t  и Gr  для 
двух групп представлена на  графиках (а–н)  
рис. 3. Аналогичные графики могут быть по-
строены для любой другой функции роста, от-
личной от линейной.

Всю совокупность случаев, отраженных на 
графиках рис. 3, можно разделить на две группы: 
статистически значимые различия (б) исчезают и 
(в) сохраняются при переходе от сравнения сред-
них значений признаков к сравнению средних 
их индексов. Случай (а) отсутствия значимых 
различий между средними величинами призна-
ков и их индексов параметризации не требует.

Объектом исследования послужили сеголет-
ки окуня Perca fluviatilis (L.) (Percidae), пойман-
ные в четырех точках в водоемах Старицкого р-на 
Тверской обл. 12–17 августа 2022 г. (рис. 4). Точки 
(1) и (2) с координатами 56°38´ с.ш., 34°86´ в.д. 
расположены у левого берега р. Волга в районе  
д. Болдырево на расстоянии 100–150 м друг от 
друга; отбор проб проводился на глубине 0.8–
1.2 м “подъемником” площадью 1.5 × 1.5 м ячеи 
5 мм. Берег местами каменистый с небольшим 
количеством водной растительности. Точка (3) с 
координатами 56°37´ с.ш., 34°87´ в.д. расположе-
на у левого берега р. Волга на ~2 км выше по те-
чению точек 1 и 2; лов поводился в затоне с глу-
бины 0.7–1.2 м тем же орудием. Береговая линия 
покрыта преимущественно рогозом (Typhaceae), 
дно заилено. Ширина р. Волга в районах отбо-
ра проб 100–120 м, средняя скорость течения 
по стреженю ~0.2 м/с, максимальная глубина 
~3.0 м. Точка  (4) с координатами 56°43´ с.ш., 
34°81´ в.д. находится в небольшом озере пло-
щадью 0.09 км2 на р. Неклюдовка, 56°43´ с.ш., 
34°81´ в.д. Материал собран в прибрежной части 
на глубине 0.8–1.2 м тем же орудием; дно слабо 
заилено, видимое течение отсутствует.

Измерение морфометрических параметров 
произведено в соответствии со схемой для оку-
невых (Правдин, 1966). Для анализа взяты 9 
пластических признаков, имеющих наиболь-
шую вариабельность (Терентьев, Березина, 
2022) (табл. 1), что повышает вероятность об-
наружения значимых различий. Возраст опре-
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Таблица 1. Средние величины M и стандартное отклонение SD пластических признаков сеголетков окуня в четы-
рех точках, значения t-теста, полученные при сравнении совокупностей величин признаков и их индексов

Параметры
M (см) ± SD (см) t-тест, значения

точка 1 точка 2 признаки индексы

Группа (а)

od 6.22 ± 0.46 6.17 ± 0.36 — —

np 0.37 ± 0.03 0.38 ± 0.04          –0.89          –0.98

po 0.88 ± 0.07 0.83 ± 0.06 3.74* 2.51*

ao 1.78 ± 0.08 1.78 ± 0.10             0.54           –0.21

lm 1.10 ± 0.09 1.12 ± 0.09           –1.13           –1.13

gh 1.54 ± 0.08 1.53 ± 0.09              0.87              0.02

ik 0.46 ± 0.03 0.48 ± 0.03          –3.15*           –2.11

aq 2.01 ± 0.11 1.96 ± 0.12              1.33              0.26

az 2.32 ± 0.11 2.36 ± 0.08           –2.21           –1.37

fd 0.95 ± 0.04 0.95 ± 0.09              0.15              0.12

Группа (б)

точка 1 точка 3 признаки индексы

od 6.22 ± 0.46 6.14 ± 0.41 — —

np 0.37 ± 0.03 0.36 ± 0.03              2.10              1.82

po 0.88 ± 0.07 0.81 ± 0.05 5.74*             4.52*

ao 1.78 ± 0.08 1.72 ± 0.07 3.62*              2.12

lm 1.10 ± 0.09 1.07 ± 0.09              1.82              1.41

gh 1.54 ± 0.08 1.49 ± 0.10 3.05*              1.41

ik 0.46 ± 0.03 0.46 ± 0.10              0.36              0.49

aq 2.01 ± 0.11 1.94 ± 0.10 3.59*              1.03

az 2.32 ± 0.11 2.25 ± 0.07 3.53*              0.75

fd 0.95 ± 0.04 0.93 ± 0.05 2.60*              0.49

Группа (в)

точка 1 точка 4 признаки индексы

od 6.22 ± 0.46 6.07 ± 0.35 — —

np 0.37 ± 0.03 0.33 ± 0.03 7.05*              6.18*

po 0.88 ± 0.07 0.84 ± 0.06 3.06*              1.77

ao 1.78 ± 0.08 1.67 ± 0.08              7.12*  3.62*

lm 1.10 ± 0.09 1.01 ± 0.09 5.22*  3.88*

gh 1.54 ± 0.08 1.44 ± 0.06 7.27*  3.59*

ik 0.46 ± 0.03 0.45 ± 0.08              0.84              0.46

aq 2.01 ± 0.11 1.83 ± 0.12  7.93*              4.99*

az 2.32 ± 0.11 2.11 ± 0.09           10.38*  5.22*

fd 0.95 ± 0.04 0.87 ± 0.03           10.65*              5.11*

Примечание: od – длина туловища, nр – горизонтальный диаметр глаза, ро – заглазничный отдел головы, ао – длина головы, 
lm – высота головы у затылка, gh – наибольшая высота тела, ik – наименьшая высота тела, aq – антедорсальное расстояние, 
аz – антевентральное расстояние, fd – длина хвостового стебля.
* – значимые различия средних величин по t-тесту при p < 0.05 ( 1H ).
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делялся частично по  жаберной крышке для 
контроля возрастной группы 0+. Подготовка 
данных к  статистическому анализу проведена в 
программе Microsoft Excel, статистический ана-
лиз выполнен в пакете Statistica10. В силу нор-
мального (Гауссовского) распределения величин 
пластических признаков и их индексов первый 
этап статистического анализа проведен с исполь-
зованием t-теста Стьюдента для  независимых 
выборок при уровне значимости α = 0.05. По-
скольку имеет место множественное сравнение, 
для уровня значимости α введена поправка Бон-
феррони, равная 0.05/3 ≈ 0.17, где 3 – количество 
сравнений (Rice, 1989). Гипотеза Н0, таким обра-
зом, отвергалась при p < ~0.17. Второй этап ана-
лиза связан с оценкой вариабельности значений 
признаков и их индексов, для чего по каждой 
паре выборок с помощью теста хи-квадрат при 
уровне значимости α = 0.05 сравнивались доли 
значений t-теста, соответствующие принятию 

или отвержению нулевой гипотезы. Гипотеза Н0 
отвергалась при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Объемы выборок составили: в точке (1) – 48 

экз., (2) – 59 экз., (3) – 57 экз., (4) – 51 экз., исход-
ные данные размещены в репозитории Feodor1974/
perch_0_4_points (github.com); объемы выборок 
превышают необходимые 30 экз. для корректно-
го применения t-теста Стьюдента. Статистиче-
ское сравнение пластических признаков прове-
дено для выборок из точек (1)–(2), (1)–(3) и 
(1)–(4), результаты отражены в  табл.  1. Каждая 
пара выборок сеголетков окуня после стандар-
тизации разбита на две группы – “признаки” и 
“индексы”. Данные группы включают соответ-
ственно 9 пластических признаков и 9 значений 
их индексов. Каждый из 9 признаков и каждый из 
9 индексов представлен двумя совокупностями 

Рис. 4. Карта-схема района сбора материала, Старицкий р-н, Тверская обл.; точки 1–3 – р. Волга, левый берег, 
точка 4 – р. Неклюдовка.

https://github.com/Feodor1974/perch_0_4_points
https://github.com/Feodor1974/perch_0_4_points
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значений, объемы которых равны объему срав-
ниваемых выборок. В результате парного срав-
нения по t-тесту в группах “признаки” и “индек-
сы” имеется по 9 значений t-теста, на основании 
каждого из которых гипотеза о сходстве средних 
значений данного признака или его индекса 
принимается (варианта 0H ) или отвергается (ва-
рианта 1H ) (табл. 1). Переход к значениям t-те-
ста, таким образом, делает группы “признаки” и 
“индексы” однородными относительно свойств 
сравниваемых параметров. Для оценки того, со-
храняется ли для данной пары выборок общая 
изменчивость 9 параметров при  переходе от 
сравнения средних значений признаков к срав-
нению средних их индексов, требуется, исполь-
зуя статистику хи-квадрат, сравнить на выбор 
доли вариант 0H  или 1H  в двух совокупностях 
значений t-теста. Итогом данного сравнения бу-
дет принятие или отвержение нулевой гипотезы. 
Поскольку, с одной стороны, имеется только три 
случая вариабельности, (а), (б) и (в), а с другой 
стороны, всего два исхода теста хи-квадрат, 0H  и 

1H , то результат легко соотнести с одним из слу-
чаев (а)–(в).

Для выборок из точек (1) и (2) гипотеза 0H  об 
отсутствии значимых различий принимается для 
7 из 9 вариант из колонки “признаки” и для 8 из 
9 вариант из колонки “индексы”. Тогда доли ва-
риант 0H  в первой и второй группах составят 

7 100 78%
9
æ ö÷ç ´ »÷ç ÷÷çè ø

 и 8 100 89%
9
æ ö÷ç ´ »÷ç ÷÷çè ø

 соответственно. 

Если до и после стандартизации значимых раз-

личий нет, то доли  78 100% 47%
78 89

´ »
+

 и 

 89 100% 53%
78 89

´ »
+

 должны быть случайным 

образом отклонены от соотношения 50% : 50%. 
Оценим значение хи-квадрат:

( ) ( )  
 

  

2 2
2 50 47 50 53

0.16
50 50

χ
- -

= + = .         (13)

Величина 0.16 меньше порогового значения 
~3.84 для одной степени свободы при  уровне 
значимости 0.05, что говорит об отсутствии зна-
чимых различий в долях 0H  до и после стандар-
тизации. Данный вариант относится к случаю 
(а) табл. 1.

Для выборок (1)–(3) сравним доли вариант 1H . 
В колонке “признаки” количество вариант 1H  

составляет 6 из 9, или 6 100 67%
9
æ ö÷ç ´ »÷ç ÷÷çè ø

; и 1 из 9 – в 

колонке “индексы”, или 1 100 11%
9
æ ö÷ç ´ »÷ç ÷÷çè ø

. После 

перехода к долям  67 100% 86%
11 67

´ =
+

 и 

 11 100% 14%
11 67

´ =
+

 оцениваем величину 2χ :

( ) ( )  
 

  

2 2
2 50 86 50 14

51.84
50 50

χ
- -

= + = ,       (14)

которая существенно больше ~3.84. Следова-
тельно, имеются достоверно значимые различия 
между количеством вариант 1H  до и после стан-
дартизации, что указывает на исчезновение из-
менчивости при переходе к индексам. Данный 
вариант принадлежит случаю (б) табл. 1. Нако-
нец, сравнение выборок (1)–(4) по 1H  дает вели-
чину 2χ , равную ~0.36 < ~3.84 и указывающую 
на отсутствие значимых различий между долями 
вариант 1H  в выборках (1) и (4), что свидетель-
ствует о сохранении различий до и после стан-
дартизации. Данный вариант соответствует слу-
чаю (в) табл. 1.

Разумное ограничение количества сравнивае-
мых морфометрических параметров необходимо 
для достоверности оценки динамики общей из-
менчивости. Если количество признаков с низ-
кой вариабельностью будет достаточно большим, 
их суммарный вклад способен “перевесить” зна-
чимую вариабельность остальных параметров.  
В этом случае статистический тест может пока-
зать в целом отсутствие значимых различий меж-
ду группами несмотря на то, что по ряду ключе-
вых признаков различия сохраняются.

В основном, текущий анализ преследует сво-
ей целью иллюстрацию общих принципов рабо-
ты модели, описывающей различные варианты 
динамики изменчивости средних значений пла-
стических признаков и их индексов. Выявление 
конкретных параметров в естественной среде 
не проводилось, результаты интерпретированы 
с учетом общих представлений об экологии рыб.

Выборки (1)–(2). Отсутствие статистически 
значимых различий до и после стандартизации 
не противоречит гипотезе о принадлежности 
выборок к одной генеральной совокупности (ло-
кальной популяции). Обе выборки взяты пред-
положительно из одного биотопа, что опреде-
лило схожесть времени вылупления, начальной 
длины молоди и скорости роста (Никольский, 
1974; Дгебуадзе, 2001).

Выборки (1)–(3). Значимые различия между 
средними значениями пластических призна-
ков не сохраняются при переходе к сравнению 
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их индексов, что свидетельствует о различиях, 
вызванных сдвигами по временной и/или раз-
мерной шкале. Подобные сдвиги могут быть 
связаны с небольшими различиями величин 
факторов среды, определивших в данных био-
топах разницу во времени вылупления и/или в 
размере ооцитов, однако не затронувших темпы 
роста (Никольский, 1974; Дгебуадзе, 2001). Слу-
чай принадлежит графикам (а–г) рис. 3; в силу 
нехватки эмпирических данных конкретный ва-
риант указать нельзя.

Выборки (1)–(4). Статистически значимые 
различия у сеголетков из двух водоемов сохра-
няются как между величинами пластических 
признаков, так и между их индексами, что, по-
мимо возможных различий в начальной длине 
и времени вылупления, указывает на различия 
в темпах роста. Здесь можно допустить прямую 
связь между скоростью роста и существенны-
ми различиями в величинах параметров среды 
разных водоемов, оказавших влияние на рост 
молоди как непосредственно, так и через пере-
уплотнение, кормность и, возможно, плотность 
хищника в соответствии с концепцией о “трио
трофе” (Никольский, 1974; Дгебуадзе, 2001). 
Если допустить, что в водоеме меньшего объема 
(р. Неклюдовка) из-за переуплотнения и более 
бедной кормовой базы средний размер произво-
дителей меньше – что определит и меньшую на-
чальную длину окуня, – то данный случай соот-
ветствует одному из вариантов на графиках (ж) 
или (и) рис. 3.

Обобщая, можно отметить, что статистически 
значимые различия в средних величинах морфо-
метрических параметров могут быть у групп од-
ного вида, обитающих как в одном водоеме, так и 
в разных водоемах одной климатической зоны, и 
тем более в водоемах разных климатических зон 
(Никольский, 1974; Дгебуадзе, 2001). Биотопы 
даже одного водоема различаются по ряду вели-
чин параметров среды, из которых – без учета за-
грязнения – ключевую роль играют кормность, 
температура воды и концентрация растворенно-
го кислорода (Баранов, 1971; Никольский, 1974; 
Бигон и др., 1989; Дгебуадзе, 2001). Для разных 
водоемов различия будут усугубляться как в силу 
пространственной неоднородности, так и по 
мере приближения к границам ареала (Одум, 
1986; Бигон и др., 1989). Начальный размер при-
знака ( 0A ), время вылупления ( 0t ) и скорость ро-
ста (Gr ) тесно коррелируют друг с другом и зада-
ются совокупно параметрами среды и 
физиологическим состоянием производителей 
(Никольский, 1974; Мина, Клевезаль, 1976; 
Weatherley, 1990; Gashkina, 2017). Начальная дли-
на при  вылуплении связана с качеством гонад, 
определяемым физиологическим состоянием 

самки – соответственно, ее возрастом, време-
нем достижения половой зрелости, повторно-
стью нереста, обеспеченностью пищей, соста-
вом корма, плотностью популяции и т.д. 
(Никольский, 1974). Время вылупления об
условливается преимущественно абиотически-
ми параметрами среды, среди которых ключе-
вую роль играет температура и связанный с ней 
параметр “градусо-дни” (Иванова, Свирская, 
2005; Кузищин и др., 2008; Мякишев и др., 2019). 
Наконец, рост рыбы опосредуется как биотиче-
скими, так и абиотическими факторами; к пер-
вым можно отнести качество и доступность кор-
ма и пресс хищничества, ко вторым относятся 
температура, кислотность, концентрация кис-
лорода, гидрологический режим, наличие за-
грязнения, степень эвтрофикации и т.д. (Дгебу-
адзе, 2001). С учетом того, что соматический 
рост тесно коррелирует с качеством половых 
продуктов, он напрямую определяет и началь-
ную длину при вылуплении.

Различия в средних значениях величин пла-
стических признаков I II

s sA A¹  и длин I II
s sL L¹  у 

групп I и II в момент взятия проб st  достоверно 
свидетельствуют о наличии хотя бы одной из трех 
причин, вызвавших эти различия; однако сход-
ство средних значений I II

s sA A=  и I II
s sL L=  в вы-

борках в ряде случае не гарантирует отсутствия 
значимых различий в начальной длине 0A , вре-
мени вылупления 0t  и/или скорости роста Gr . 
Как видно из графиков (е), (з), (л) и (н) рис. 3, 
кривые динамики величин A и L в определен-
ный момент времени имеют тенденцию пере-
сечься, что определит равенство I II

s sA A=  и 
I II
s sL L=  при том, что величины по крайней 

мере двух из трех факторов, 0A , 0t  или Gr , зна-
чимо различаются. Регистрация таких случаев, 
тем не менее, должна носить эпизодический ха-
рактер в силу интенсивного роста молоди и, 
следовательно, достаточно быстрого “прохож-
дения” величин A и L через точки совпадения 
средних значений.

Анализ результатов статистического сравнения 
пластических признаков у рыб старших возраст-
ных групп требует отдельного рассмотрения, од-
нако из общих соображений очевидно, что резуль-
тат будет проще интерпретировать, когда 
сравниваются группировки одного возраста. Если 
линейный рост описывается, например, функци-
ей Берталанфи ( ) ( )( )0(1L t L exp k t t¥= - - -  (Би-
вертон, Холт, 1969; Почтарь, 2020; Куцын, 2021), то 
у рыб даже из смежных возрастных классов, при-
надлежащих изначально к одной совокупности, 
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темпы роста будут разными вследствие асимпто-
тического роста. Статистически значимые раз-
личия в случае сравнения двух разновозрастных 
групп, таким образом, могут быть вызваны как 
объективной разницей в скорости роста, то есть 
разными величинами коэффициента роста k  у 
двух групп, так и общей тенденцией к снижению 
темпов роста у рыб из старшей возрастной груп-
пы при равенстве k  у двух групп. И в том, и в 
другом случае значимые различия сохранятся и 
до, и после стандартизации, но выделить кон-
кретный случай будет достаточно сложно. Ре-
зультат становится еще более неопределенным, 
если анализируются “смеси” различных воз-
растных классов.

Как известно, при изучении относительного 
роста частей тела рыб часто применяется форму-
ла простой аллометрии:

α= ´ bD M ,                         (15)

где M и D – соответственно масса тела, коррели-
рующая с длиной тела L, и масса части тела, кор-
релирующая с величиной пластического призна-
ка A, а a и b – коэффициенты, где b определяет 
степень “кривизны” графика аллометрической 
зависимости (Мина, Клевезаль, 1976; Мустаев и 
др., 2020). При переходе к пластическим призна-
кам формула (15) запишется в виде:

α= ´ 1
1 bA L ,                        (16)

где 1α  и 1b  – коэффициенты ( α α¹ 1   и ¹ 1  b b ), 
причем величина 1b  часто близка к 1, что при-
ближает функцию (16) к линейной. Функция 
(16), очевидно, отлична от используемой в моде-
ли линейной зависимости x bα´ +  для описа-
ния аллометрии. Принципиальное различие 
данных подходов в том, что в случае (16) признак 
A является функцией длины L, тогда как в есте-
ственной среде величины A и L в любой момент 
времени являются прежде всего функциями на-
чальных размеров и скорости роста, а также 
(косвенно) функциями параметров среды, влия-
ющих на начальный размер и рост. Параметри-
зация этих характеристик позволит выявлять 
особенности динамики A и L в природных попу-
ляциях, в частности через статистическое срав-
нение средних значений, и делать необходимые 
прогнозы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Предложенный подход будет полезен в лю-

бых направлениях биологических исследова-
ний, где для выявления межгрупповой измен-

чивости используются биометрические методы. 
Отталкиваясь от сохранения или исчезновения 
статистически значимых различий при переходе 
от сравнения величин признаков к их индексам, 
можно глубже судить о факторах, определивших 
данные различия, поскольку результаты стати-
стического анализа до и после стандартизации 
могут быть интерпретированы более объемно, 
нежели в случае сравнения только величин ин-
дексов или, наоборот, только величин пластиче-
ских признаков.
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On the Issue of Statistically Significant Differences between the Average  
Values of Plastic Features in Two Groups of Juvenile Fish and between  

the Average Values of Their Indices
F. S. Lobyrev*

Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia 
* e-mail: lobyrev@mail.ru

The regularities that determine the preservation and/or change of statistically significant differences during 
the transition from comparing the average values of plastic signs of juvenile fish to comparing the average 
values of their indices have been studied. An algorithm for evaluating the factors determining the variability 
of plastic features and their indices in allometry is proposed. Three cases of variability were identified and 
parametrized: (a) statistically significant differences are absent between the values of plastic features and 
their indices, (b) significant differences disappear when switching from comparing features to comparing 
their indices, and (c) significant differences in both cases remain. Case (b) is associated with different 
initial length of juveniles and different hatching time; case (c) is determined by different growth rates in the 
compared groups. The approach was tested on the selection of fingerlings of the Regsa fluviatilus L. perch 
from two reservoirs of the Staritsky district of the Tver region.
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ВВЕДЕНИЕ
Со времен С.Н. Виноградского, предложив-

шего учет клеток бактерий в  почвенных образ-
цах под микроскопом на препаратах, окрашен-
ных эритрозином, сформировалось устойчивое 
мнение, что в природе, особенно в почве, содер-
жится огромное количество, до 2 × 109 и более, 
бактериальных клеток (Виноградский, 1952). Эти 
открытия С.  Н. Виноградского и его предложе-
ния использовать элективные среды и условия 

были направлены на наиболее полное выделе-
ние микроорганизмов из  природных источни-
ков и выявление микроорганизмов с неизвест-
ным ранее метаболизмом, микроорганизмов со 
специфическими свойствами и функциями, что 
стимулировало дальнейший поиск сред и усло-
вий культивирования. Однако значительное чис-
ленное превышение бактериальных клеток, об-
наруживаемых в  почвенных образцах при учете 
под светлопольным, а потом люминесцентным и 

УДК 579.2

МИКРОСКОПИЧЕСКИЙ УЧЕТ ОБЩЕГО КОЛИЧЕСТВА  
БАКТЕРИЙ И МЕТАБОЛИЧЕСКИ АКТИВНЫХ БАКТЕРИЙ  

В ПОЧВЕННЫХ ОБРАЗЦАХ: СООТНОШЕНИЕ  
И ОСЦИЛЛЯЦИОННАЯ ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ
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Представлены экспериментальные результаты ежедневного учета под микроскопом в течение 30 
сут прокариотических клеток в препаратах из почвенных образцов при окрашивании их разными 
специфичными красителями и литературные результаты о ежедневном учете бактерий в почве 
разными методами. Красителем FITC, который окрашивает все множество бактериальных кле-
ток, выявлена волнообразная динамика численности клеток с разным количеством осцилляций 
в виде пиков во всех экспериментах. С использованием красителя SFDA, который выявляет толь-
ко живые, метаболически активные клетки, также выявлена волнообразная динамика, однако их 
осциллирующая численность была значительно меньше. Достоверность осцилляций и различия 
в численности клеток при использовании разных красителей подтверждены статистически гар-
моническим анализом. Волнообразная динамика живых, метаболически активных, клеток явля-
ется следствием циклов роста и отмирания клеток бактерий и краткосрочной трофической сук-
цессией в микробном сообществе. Внешние нарушающие воздействия не влияли на проявление 
волнообразной динамики численности как в популяции живых, так и общего количества клеток. 
Явление волнообразной динамики неживых клеток бактерий и их численного превосходства объ-
яснено тем, что клетки, теряя жизнеспособность, лизируются и дезинтегрируются не сразу после 
отмирания, а с некоторой задержкой во времени. Это приводит к накоплению и перманентному 
превосходству пула мертвых клеток при микроскопическом подсчете общего количества бакте-
рий в почве и объясняет расхождение численности бактерий при разных методах подсчета. Пред-
ставленный экспериментальный и литературный материал послужит для микробиологов и био-
технологов обоснованием необходимости контроля динамики численности интродуцируемых 
популяций и сообществ микроорганизмов в природную среду, а также источником знаний для 
успешного управления природными микробными сообществами.

Ключевые слова: бактерии, численность, почва, флуоресцентные красители, живые клетки, мерт-
вые клетки, динамика, осцилляции, колебания
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электронным микроскопами, над численностью 
при учете посевом оставалось по многим причи-
нам не объясненным или не убедительным (Со-
мова и др., 2020; Trolldenier, 1972; Stevens, 1995; 
van Bruggen, Semenov, 2001).

Метод выявления и учета жизнеспособных 
форм микроорганизмов высевом на  соответ-
ствующие среды считается среди микробиологов 
самым надежным, но при  этом имеются ссыл-
ки на публикацию Стейли, одного из редакто-
ров наиболее полного определителя бактерий 
Берджи, где говорится, что на традиционно ис-
пользуемых средах вырастает не более 1% от ко-
личества клеток бактерий (Staley, Kanopka, 1985; 
Holt et al., 1994).

Попытка решить проблему несоответствия 
имеющихся результатов о численности и био-
разнообразии бактерий в природных субстра-
тах, неясности об их состоянии (все живые или 
часть), желание найти корреляции численности 
и активности микроорганизмов в природных 
средах стимулировали специалистов к исполь-
зованию разных подходов. Проводился поиск 
универсального метода, маркера, который бы 
позволял выявлять и идентифицировать все ми-
кроразнообразие (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2013). 
Таким маркером был избран генетический мате-
риал микроорганизмов, были предложены мо-
лекулярно-биологические методы (МБМ) опре-
деления биоразнообразия, таксономии и даже 
активности микроорганизмов. Одновременно с 
этим, успехи в познании биохимии клетки бак-
терий и успехи в  химическом синтезе веществ 
создали возможность такого воздействия на бак-
териальную клетку, которое позволяло опреде-
лять активность клеток бактерий, не выделяя 
их из среды обитания — почвы, воды и др. Были 
разработаны методы дифференцированного 
окрашивания клеток бактерий с определением 
жизнеспособности всего множества прокариот 
при минимальном воздействии на них. Такие ме-
тоды в отличие от МБМ не требуют разрушения 
клеток микроорганизмов и основываются на ис-
пользовании всей их организменной структуры 
(Юршенас, Каширская, 2022; Haugland, 1996).

Здесь необходимо сделать несколько очень 
важных заметок. Первое, как учил выдающийся 
теоретик и удачливый “охотник за микробами”, 
академик Г. А. Заварзин — только в том случае 
процесс значим и заметен, если микроорганиз-
мов его осуществляющих — много и они актив-
ны (Семенов, Джукич, 2019; Semenov, Đukić, 
2020). Второе, как уже было отмечено ранее для 
выявления и учета жизнеспособных форм ми-
кроорганизмов, — самый надежный метод — 
высев на соответствующие среды. Третье, все 
технологические процессы, известные на конец 

первой четверти XXI в., в  которых используют 
микроорганизмы, основаны на их культивируе-
мых формах. Четвертое, все известные опасные 
(для человека и животных) патогенные микро-
организмы культивируемы и поддерживаются 
в коллекциях. Пятое, в природных субстратах, 
образцы которых используются для выявления 
микроорганизмов, определения их численности 
и разнообразия, популяции находятся в стадии 
поздней стационарной фазы роста (Semenov et 
al., 2022). В этой фазе клетки большинства по-
пуляций существуют в состоянии голодания и 
переживания (Эль-Регистан и др., 2022). На-
хождение и тем более обнаружение в природной 
среде популяции клеток бактерий в стадии экс-
поненты — явление очень краткосрочное и ред-
кое, а поэтому трудно фиксируемое (Звягинцев, 
1987). При появлении субстрата клетки могут 
возвратиться из “стадии голодания” в актив-
ное состояние или не возвратиться и, перейдя 
в “отмершее царство”, пополнить органическое 
вещество почвы, почвенной экосистемы (Семе-
нов, Когут, 2015). Таким образом, многогранная 
научно-практическая проблема определения 
количества бактерий в природных средах и со-
отношения активных, живых и мертвых клеток, 
обнаруживаемых в природных субстратах ми-
кроскопическим учетом по сравнению с коли-
чеством клеток бактерий, вырастающих на ла-
бораторных средах, а также несоответствие их 
функционального и таксономического биораз-
нообразия данным, получаемым прогностиче-
скими методами, то есть, молекулярно-биологи-
ческими, продолжает нуждаться в решении.

Задача выявления и учета клеток микроор-
ганизмов с отличием живых клеток от  мертвых 
в природной среде особенно in situ не праздная 
(Blagodatskaya, Kuzyakov, 2013). Выявление жи-
вых, метаболически активных клеток (МАК) 
важно для успешного применения биопрепа-
ратов в экосистемах для разных общественно 
полезных целей. Важно знать, сколько в экоси-
стему интродуцировано жизнеспособных МАК 
и сколько в почве уже содержится живых и ме-
таболически активных клеток аборигенной ми-
кробиоты, которые составят конкуренцию инт-
родуцируемой популяции (Лимарь и  др., 1984). 
Знания о количестве МАК важны и для опре-
деления рисков распространения патогенных 
микроорганизмов, которые составляют часть 
микробного сообщества (МС) в экосистемном 
цикле микроорганизмов (Куприянов и др., 2010).

Однако определение численности бактериаль-
ных клеток в почвенной экосистеме осложняет-
ся тем, что их количественная динамика суще-
ственно осциллирует не только в пространстве 
(от образца к образцу), но самое главное — в ка-
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ждом образце во времени (Семенов и др., 2013, 
2022; Semenov et al., 1999; Zelenev et al., 2005b; van 
Bruggen et al., 2017). Разовое (единичное) опреде-
ление численности бактериальных клеток в об-
разце почвы приводит к колоссальным (милли-
онным и более) ошибкам в оценках численности 
и, как следствие, к принятию ошибочных реше-
ний. Следовательно, нужно иметь представле-
ния о динамических изменениях численности не 
столько общего количества клеток, а именно ко-
личества живых клеток в почвенной экосистеме.

Для этого разработаны дифференцирующие 
красители, которые окрашивают не все клетки, 
как было у С.Н. Виноградского, а только мета-
болически активные, считающиеся живыми и 
выявляемыми люминесцентной микроскопи-
ей (Haugland, 1996). Довольно современным и 
распространенным красителем, позволяющим 
выявить и учесть общее количество клеток, яв-
ляется краситель FITC (fluorescein-5-isothiocy-
anate). Метод учета бактерий с использованием 
FITC, описанный в 1970 г., используют до сих 
пор практически без изменений (Babiuk, Paul, 
1970). Дальнейшее усовершенствование и раз-
работка флуоресцентных красителей и углубле-
ние знаний о  структуре бактериальной клетки, 
ее мембран и энергетики, привело к тому, что 
современные красители позволяют проводить 
дифференцирование, окрашивать или все клет-
ки, как это достигается с помощью FITC, или 
только метаболически активные, живые — с по-
мощью флуоресцентного красителя FDA (fluo-
rescein diacetate) и SFDA (5-sulfofluorescein diac-
etate) (Lundgren, 1981; Tsuji et al., 1995).

Следующим шагом в усовершенствовании 
методов окраски микроорганизмов, позволя-
ющим дифференцировать живые и мертвые 
клетки в одном препарате, является комплекс-
ный витальный  краситель Live/Dead kit (Life 
Technologies, США) (Haugland, 1996). Этот ме-
тод, с одной стороны, способствует ускорению 
процедуры подсчета, но с другой, из-за доволь-
но быстрого обесцвечивания красителей в пре-
парате, и/или если у “оператора” есть проблемы 
с различением цветов, как показал опыт авто-
ров, при использовании этого метода возникают 
ощутимые проблемы (Семенов, Шаталов, 2003; 
Ushakova et al., 2012).

Цель настоящей работы — показать на соб-
ственных результатах и литературных данных, 
что волнообразная динамика изменения коли-
чества бактерий в почве — не следствие внешних 
воздействий, а объектовое явление, происхо-
дящее в соответствии с  третьим законом эко-
логии существования микробных популяций, 
предложить объяснение факта волнообразного 
изменения в почве не только количества живых 

бактерий, но и мертвых, численно значительно 
превышающих живые, и продемонстрировать, 
что количество клеток, выявляемое при то-
тальном микроскопическом учете, значительно 
превышающее количество, учитываемое в виде 
КОЕ, — следствие того, что большинство кле-
ток бактерий при тотальном микроскопическом 
учете являются просто не жизнеспособными.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Постановка и проведение экспериментов
Почву отбирали в Ботаническом саду МГУ 

им. М.В. Ломоносова вблизи растения облепи-
хи (Hippophae rhamnoides L.). Образец гумусо-
во-аккумулятивного горизонта почвы отбирали 
с глубины 0–10 см. Удаляли корни, камешки, 
почвенных животных, просеивали через сито с 
размером пор 2 мм. Почву для первого экспе-
римента отбирали в июне. Ее влажность сразу 
после отбора составляла около 20%. Для второ-
го и третьего экспериментов почву отбирали в 
сентябре того же года в том же месте. Влажность 
отобранной почвы составляла 22%. Первый и 
второй эксперименты с воздействием на  почву 
и последующем учете бактерий в образцах были 
проведены сразу после отбора почвы. Третий 
эксперимент проведен в январе следующего 
года, то есть после нескольких месяцев хране-
ния почвы. Почву хранили в полиэтиленовом 
пакете при 4°С. После хранения влажность по-
чвы равнялась 21%. Непосредственно перед уче-
том почву делили на две части по 0.5 кг и опре-
деляли исходную влажность. Для определения 
влажности навески почвы высушивали при 105 
градусах в течение 5 ч. Влажность рассчитыва-
ли по формуле: m = (a − b)/(a − c), где а — вес 
влажной почвы и тары; b — вес высушенной по-
чвы и тары; с — вес тары. Далее одна часть по-
чвы использовалась как контроль, а вторая часть 
подвергалась подсушиванию. В первом экспери-
менте почва подсушивалась при 45°С в течение 
суток. Во втором и третьем экспериментах почву 
подсушивали в течение того же времени, но при 
70°С. Цель подсушивания двойственная — унич-
тожение возможных простейших и нематод, 
чтобы исключить их возможное воздействие на 
численность почвенных микроорганизмов вы
еданием последних и проверка предположения о 
том, что внешние нарушающие воздействия не 
являются причиной осциллирующей динами-
ки численности и функциональной активности 
микроорганизмов в природных субстратах, а 
высушивание, возникающее при прогревании и 
последующее увлажнение, и есть природное воз-
действие. Для  подсушивания почву рассыпали 
тонким слоем ~ 0.5–1.0 см в сушильном шкафу. 
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После высушивания почвы определяли ее влаж-
ность и восстанавливали влажность до  исход-
ного состояния дистиллированной водой, сте-
рилизованной фильтрацией. После увлажнения 
почву обоих вариантов быстро расфасовывали в 
90 пробирок для каждого варианта, по 5 г/про-
бирку и закрывали каждую пробирку пищевой 
пленкой для предотвращения высыхания. Про-
бирки инкубировали при 25°C в течение време-
ни эксперимента.

Приготовление, окрашивание препаратов  
и учет клеток

Использовали красители FITC (fluoresce-
in-5-isothiocyanate) (Babiuk, Paul, 1970) и SFDA 
(5-(and 6-)sulfofluorescein diacetate) (Tsuji et al., 
1995). Принцип действия используемых краси-
телей следующий. Краситель FITC реагирует с 
белками клеток как с поверхностными, так и с 
внутриклеточными. Краситель SFDA прони-
кает в клетки бактерий пассивной диффузией. 
Нефлуоресцирующий SFDA при действии вну-
триклеточных эстераз превращается во флуо-
ресцирующий продукт — FSA (f luorescein-5-(6-)
sulfonic acid), накапливающийся в цитоплазме. 
В мертвых клетках не происходит аккумуляции 
красителя, даже если эстеразы активны и про-
должают работать, так как в мертвых клетках 
происходит деградация мембран и флуоресци-
рующий краситель легко выходит (вымывается) 
из клетки. При использовании SFDA более 98% 
живых клеток оказываются окрашенными, что 
позволяет с большой точностью различить мерт-
вые и живые микроорганизмы. Более того, сте-
пень флуоресценции у SFDA в 3 раза выше, чем 
у FDA (Tsuji et al., 1995).

Ежедневно отбирали по 3 пробирки из кон-
трольного и опытного вариантов методом слу-
чайной выборки. В почве из каждой пробирки 
определяли влажность. Готовили препараты для 
люминесцентной микроскопии. Для этого поч-
венные суспензии подвергали ультразвуковой 
обработке по Д.Г. Звягинцеву (Звягинцев, 1987). 
Почвенную суспензию готовили на водопрово-
дной воде, стерилизованной фильтрацией, ис-
пользуя разведение до 10–4 для тотального под-
счета клеток при окрашивании флуоресцентным 
красителем FITC и до 10–3 для учета живых кле-
ток с  использованием флуоресцентного краси-
теля SFDA. Учитывали общее количество клеток 
бактерий после окрашивания почвенной су-
спензии FITC (Babiuk, Paul, 1970) и количество 
живых МАК после окрашивания с помощью 
SFDA (Tsuji et al., 1995).

Учет бактерий проводили с использованием 
люминесцентного микроскопа “Микмед 2” Лю-

мам  РПО-11 (ОАО “ЛОМО” Санкт-Петербург, 
Россия) при длине возбуждающего света 480 нм, 
объектив х100, окуляр х10. Учет общего количе-
ства клеток бактерий в образцах почвы проводи-
ли в 20 полях зрения. Расчет количества клеток 
(М) в почве производился по формуле:

М = (((S/s × N/n) × D)/V)/(1 − m/100),

где M — количество клеток на 1 г сухой почвы; 
S — площадь фильтра, мкм2; s — площадь поля 
зрения микроскопа, мкм2; (S/s — все количество 
полей зрения для данного фильтра); N — коли-
чество клеток на данном фильтре; n — количе-
ство полей зрения; (N/n  — среднее количество 
клеток в одном поле зрения); D — разведение, 
использованное для учета клеток; V — объем 
фильтруемого образца, мл (если использовали 
объем не равный 1 мл); m — влажность почвы в 
процентах.

Определение водорастворимого органического 
вещества в почве

В третьем эксперименте в почве кроме учета 
общего количества и количества живых клеток 
проводили ежедневное определение раствори-
мого органического вещества (РОВ). Концен-
трацию РОВ определяли бихроматным методом 
(Семенов и др., 2013).

Статистическая обработка результатов
За время проведения трех экспериментов 

произведен учет бактерий на 1080  фильтрах и 
просчитано 21600 полей зрения. Статистическая 
обработка результатов проведена аналогично 
сделанному и изложенному в публикации с уча-
стием одного из авторов (Zelenev et al., 2005b). 
На графиках представлено среднее значение 
со стандартным отклонением на рассчитанное в 
программе Excel.

Для подтверждения достоверности осцилля-
ций в полученных экспериментальных данных 
был применен статистический гармонический 
Фурье-анализ (Смирнов, 1974; Горбенко, Кры-
шев, 1985). Такой анализ используют для вы-
явления периодичности в  динамических про-
цессах, и, в частности, он позволяет выявить 
периодичность в  динамике роста микробных 
популяций. Более подробно суть такого анализа 
описана в предыдущей публикации авторов (Се-
менов и др., 2022).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Было проведено несколько последователь-

ных экспериментов с ежедневым учетом числен-
ности клеток бактерий в препаратах, приготов-
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ленных из образцов почв, отобранных из одного 
локуса, но в разные климатические сезоны. Это 
было проделано сознательно для исключения 
возможных объяснений полученных результатов 
следствием влияния таких природных факторов 
как температура, влажность, солнечная ради-
ация и др. (Семенов, 2005; Семенов и др., 2013; 
van Bruggen, et al., 2006).

Учет общей численности бактерий в почвенных 
образцах под люминесцентным микроскопом, 

окрашенных красителем FITC
Обнаружено, что численность бактерий при 

ежедневном учете характеризуется значитель-
ным варьированием. При этом как возрастание 
численности, так и убывание в  подавляющем 
большинстве наблюдений продолжалось сутки 
или более, тем самым уже указывая на законо-
мерность явления, а не на случайность (рис. 1). 
Д.Г. Звягинцев и Г.Н. Зайцева (1979) в своих на-
блюдениях предлагали рассматривать как наибо-
лее значимые пики, образованные по меньшей 
мере тремя значениями (точками) на восходя-
щих или нисходящих сторонах. Такой подход, 
по-видимому, был предложен из-за отсутствия 
возможности провести соответствующую стати-
стическую оценку, которая уместна для обработ-
ки длинных рядов данных. Однако при подходе, 
предложенном этими авторами, может быть не 
учтена и даже вынужденно проигнорирована 
часть экспериментальных данных, а именно бу-
дут не учтены пики, образованные быстрорасту-
щими популяциями и состоящие только из трех 
точек. При этом на графиках будут учитываться 
только пики, образованные четырьмя или боль-
шим количеством экспериментальных точек, 
медленно растущих популяций. В  результате 
такого подхода происходит формализация био-
логической сути процессов, происходящих в ми-
кромире почвенной экосистемы. Эту проблему 
авторы настоящей публикации решили, исполь-
зуя гармонический анализ, результаты которого 
приведены на рис. 4–7.

В первом эксперименте, который проводи-
ли в июне–июле со свежеотобранной почвой, 
в контроле (без прогревания почвы) в первый 
день эксперимента наблюдалось падение общей 
численности клеток с 5.60 × 109 до 2.06 × 109 на 
третий день, а с третьего по пятый — наблюдался 
рост количества клеток до 4.59 × 109 (рис. 1а). За 
весь период наблюдения в почве контроля были 
выявлены пики максимумов на 5, 9, 15, 20–21, 24 
и, возможно, после 29 дня, а минимумов — на 
3, 7, 12, 16, 22 и 27 дни. В почве опытного об-
разца, подвергнутого подсушиванию при 45оС 
с первого дня эксперимента до третьего дня так 

же, как и в контроле, шло падение численности 
клеток до уровня 2.07 × 109, а первый пик макси-
мума был зафиксирован на пятый день и состав-
лял 4.18 × 109 клеток на грамм абсолютно сухой 
(ГАС) почвы. В дальнейшем в динамике опыт-
ного образца были обнаружены максимумы 
численности бактерий на 5, 8, 11, 14, 20, 24 и 28 
дни, а минимумы соответствовали 3–4, 6, 9, 13, 
18, 22, 27 дням. Минимальное количество клеток 
за время наблюдений учета численности в кон-
трольном образце почвы составляло 2.06 × 109, 
максимальное — 7,71 × 109, а в опытном образце 
составило 1.29 × 109 и 7.06 × 109 соответственно.

Во втором эксперименте подсчет клеток про-
водили в сентябре–октябре, то есть сразу после 
отбора образцов. При ежедневном учете бакте-
рий также были обнаружены колебания общего 
количества клеток, как в опыте, так и в контро-
ле. С первого дня эксперимента в контрольном 
образце происходило снижение численности 
клеток, а затем — возрастание (рис. 1б). Мак-
симальные значения численности клеток в кон-
троле приходятся на 6, 9, 13, 15, 18, 23, 26 день, а 
дни минимумов в контроле соответствуют 3–4, 
7, 11, 14, 16, 20, 24 и 29 дням. В опытном образце 
максимумы количества клеток приходятся на 3, 
6, 10, 13, 15, 19, 21, 25 и 29 дни эксперимента и 
минимальные значения в почве опыта соответ-
ствуют 1, 4, 9, 12, 14, 18, 20, 24 и 28 дням. Ми-
нимальное количество клеток за время наблю-
дений в контрольном образце почвы составляло 
3.14 × 109, а максимальное — 1.45 × 1010, а в опыт-
ном образце составило 5.04 × 109 и 1.33 × 1010 со-
ответственно.

В третьем эксперименте в контрольном образ-
це почвы численность бактерий уменьшалась с 
первого дня эксперимента до 4.26 × 109, а затем 
начинала возрастать до 7.20 × 109 на третий день 
эксперимента (рис. 1в). В ходе эксперимента были 
отмечены пики максимумов численности клеток 
на 4, 7, 9, 11, 15, 17, 21, 25 и 27 дни, а минимальные 
значения — на 1, 5, 10, 12, 16, 19, 24, 26, 28 дни. 
В опытном образце почвы с начала эксперимента 
происходил рост численности микроорганизмов 
с 6.87 × 109 до 8.00 × 109 на первый день экспе-
римента. В опытном варианте пики максимумов 
соответствовали: 1, 3, 8–10, 13, 17, 19, 23, 25 и 29 
дням, а пики минимумов соответствовали 2, 7, 12, 
15, 18, 21, 24, и 27 дням эксперимента. Минималь-
ное количество клеток в третьем эксперименте за 
время наблюдений в контрольном образце почвы 
составляло 4.27 × 109, а максимальное — 7.20 × 109. 
Минимальное количество клеток за время на-
блюдений в почве опыта составляло 4.57 × 109, а 
максимальное — 8.00 × 109.

Итак, визуальный анализ ежедневной дина-
мики общего количества клеток в  почвенных 
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Рис. 1. Учет общего количества клеток бактерий в почве с использованием красителя FITC в опытном и кон-
трольном вариантах в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно. Величины, обозначенные на рисунках 
1–3 точками, представлены средними арифметическими, величины отклонений на графиках представлены как 
результаты, рассчитанные в стандартной программе Excel.
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образцах показывает, что имеется выраженная 
волнообразная динамика во всех трех экспери-
ментах не зависимо от времени отбора образцов 
почвы, времени хранения образцов и времени 
проведения учета бактерий. Все это подтверждает 
объективность явления волнообразных осцил-
ляций количества бактерий в почве. При  срав-
нительном визуальном анализе можно отметить 
следующие закономерности в  представленных 
результатах: возрастание количества пиков от 
первого эксперимента к третьему. В пиках мак-

симумов можно отметить заметное увеличение 
количества клеток только во втором (осеннем) 
эксперименте. Это совпадает с известным фак-
том сезонной изменчивости количества микро-
организмов в естественных субстратах (Самце-
вич, 1955; Чернов, Железова, 2020). Количество 
клеток, как в контрольных образцах, так и в 
опытных во всех экспериментах мало отличается 
в точках минимумов. Не зависимо от факторов, 
отмеченных выше, сроки отбора, время хране-
ния образцов, проведенные экспериментальные 
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нарушающие воздействия в виде прогревания 
почвы, не приводят к катастрофическим изме-
нениям в общем количестве бактериальных кле-
ток в почвенных образцах, что и показал тоталь-
ный учет клеток.

Учет количества живых, МАК бактерий  
в препаратах почвенных образцов, окрашенных 

красителем SFDA
Динамика численности МАК, живых бакте-

рий при ежедневном учете так же, как и динами-
ка тотального учета, характеризуется значитель-
ным варьированием численности. В месячной 
динамике учета численности, выявленные воз-
растания или убывания клеток длились несколь-
ко дней, тем самым указывая на закономерность 
процессов волнообразных осцилляций (рис. 2). 
Подход к учету значимых пиков в динамике чис-
ленности живых клеток использовали такой же, 
как и при подсчете общего количества клеток.

В первом эксперименте, в контрольном об-
разце в динамике численности наблюдали сни-
жение количества живых клеток с первого по 
четвертый день с 5.71 × 108 до 1.06 × 108 (рис. 2а). 
В дальнейшем были обнаружены минимумы ко-
личества клеток на 7, 11, 14, 16, 20, 22, 25, 28 сут-
ки. Максимумы обнаружены на 5, 10, 13, 15, 18, 
21, 23 и 26 сутки. В опытном образце было также 
зафиксировано падение числа клеток в  первые 

дни эксперимента с 4.23 × 108 до 5.45 × 107 на чет-
вертый день. В  дальнейшем были обнаружены 
минимумы количества клеток, соответствующие 
дням: 8–10, 14, 16, 20, 25, 27–29. Пики максиму-
мов приходились на 5, 13, 15, 17, 22, 26 дни. Ми-
нимальное количество живых клеток за время 
наблюдений в контрольном образце составляло 
1.06 × 108, максимальное — 6.36 × 108. В опыт-
ном образце такие показатели были — 5.45 × 107 
и 4.97 × 108 соответственно.

Во втором эксперименте в контрольном образ-
це в первый день наблюдалось незначительное па-
дение численности клеток с 7.28 × 108 до 6.72 × 108, 
и затем рост численности до 1.43 × 109 на четвер-
тый день (рис. 2б). Наблюдаемые затем пики мак-
симумов соответствовали 11, 15, 21–22, 25 дням, 
а пики минимумов — 8, 12, 19, 23–24, 27 дням.  
В опытном образце так же, как в контрольном, 
происходил спад численности клеток с начала экс-
перимента от 1.19 × 109 до 6.66 × 108 на второй день. 
Затем происходило возрастание численности кле-
ток до 1.43 × 109 на четвертый день опыта. В даль-
нейшем пики минимумов наблюдаются на 5, 8, 
13, 20–21, 24, 28 день, а пики максимумов — на 
4, 6, 12, 15, 23, 25, 29 дни. Минимальное количе-
ство живых клеток за время наблюдений в кон-
трольном образце почвы составляло 1.09 × 108, 
максимальное количество в контроле — 1.43 × 109.  
В опытном образце такие показатели были 1.15 × 108 
и 1.43 × 109 соответственно.
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Рис. 1. Учет общего количества клеток бактерий в почве с использованием красителя FITC в опытном и кон-
трольном вариантах в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно. Величины, обозначенные на рисунках 
1–3 точками, представлены средними арифметическими, величины отклонений на графиках представлены как 
результаты, рассчитанные в стандартной программе Excel.
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Рис. 2. Учет количества физиологически активных клеток бактерий в почве с использованием красителя SFDA 
в опытном и контрольном вариантах в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.
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В третьем эксперименте в контрольном ва-
рианте наблюдался рост живых клеток на пер-
вый день эксперимента от 3.05 × 108 до 4.35 × 108 
клеток, а затем идет медленный спад, и на тре-
тий день эксперимента численность составляет 
3.65 × 108. (рис. 2в). В дальнейшем наблюдались 
колебания численности живых клеток с макси-
мумами на 4, 7, 11, 13–14, 18, 24, 26 и 28 дни и 
минимумами — на 6, 8, 12, 15, 20, 22, 25, 27 дни 
эксперимента. В то время как в контроле числен-
ность живых клеток в первые сутки росла, в поч-
ве опытного образца численность живых клеток 
падала с 3.05 × 108 до 1.08 × 108. В дальнейшем 
численность клеток имела максимумы на 6, 10, 
13, 15, 19, 21, 24–25, 28–29 дни, а минимумы — 
на 1–3, 9, 11, 14, 18, 20, 22, 26 дни. Минимальное 
количество живых клеток за время наблюдений в 
контрольном образце почвы составляло 2.19 × 108, 
максимальное количество в контроле — 4.35 × 108. 
В опытном образце такие показатели были  
1.08 × 108 и 3.06 × 108 соответственно.

Визуальный анализ ежедневной динамики 
количества МАК показывает, что так же, как и 
при учете общего количества клеток, имеется 
выраженная волнообразная динамика во всех 
трех экспериментах не зависимо от нарушающе-
го воздействия. Прогревание образцов почвы не 
повлияло на волнообразность динамики и коли-
чество живых бактерий в почве. Сравнительный 
анализ значений амплитуд колебаний количе-
ства живых клеток в этих экспериментах, как и 
в экспериментах общего учета, показывает, что 
отклонения значений амплитуд от среднего со-
кращаются, то есть колебания “выравниваются”.

О соотношении количества живых и мертвых 
клеток в почвенных образцах

Сравнение динамик численности клеток при 
тотальном учете (рис. 1) и МАК (рис.  2) одно-
значно показывает, что общая численность бак-
терий в почве значительно — минимум на поря-
док — превосходит количество живых бактерий. 
Вычитание количества живых из общего числа 
клеток дает количество мертвых клеток, кото-
рое также значительно превосходит количество 
живых бактерий. Динамика численности живых 
клеток, количество которых будучи на порядок 
меньше общего количества, также имеет волно-
образный вид, который не повторяет динамику 
общей численности клеток, но и не находится с 
ней в противофазе. При этом колебания и пики 
максимумов и минимумов мертвых клеток по-
вторяют динамику колебаний общего количе-
ства клеток (рис. не приводится). Значительное 
количественное превосходство мертвых клеток 
над  МАК можно объяснить предположением, 
что мертвые клетки не сразу деструктурируются, 

теряя интактность клеточных стенок и электрохи-
мическую функцию мембран, поэтому какое-то 
время могут окрашиваться FITC и другими об-
щими красителями. Как известно, краситель 
FITC реагирует с белками клетки, а учитывая 
физико-химические условия в почве, вполне 
объективно можно полагать, что клетка, даже 
потерявшая свой электрохимический потенциал 
мембраны, умершая, будет сохранять некоторое 
время свою интактность (Babiuk, Paul, 1970).

Таким образом, в микробиологической прак-
тике исследователи при учете бактерий в почве, 
применяя традиционные, распространенные в 
микроскопии флуоресцентные красители, выяв-
ляют огромное количество бактерий, но большая 
их часть — это мертвые клетки. Учитывая замеча-
ние Г.А. Заварзина, что только в том случае про-
цесс значим и заметен, если микроорганизмов, 
его осуществляющих, много, и они активны, по-
лучается, что биосферные процессы осуществля-
ются всего лишь десятью процентами от общего 
числа обнаруживаемых при общем учете бакте-
рий, что и подчеркивают другие исследователи с 
другими методами (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2013).

При учете бактерий путем посева суспензий 
на разнообразные агаризованные среды иссле-
дователи получают их количество в виде КОЕ, 
которое, как правило, на порядок или более 
ниже общего количества, определяемого микро-
скопическим учетом. Напрашивается очевид-
ный вывод, что на результаты оценки числен-
ности бактерий в  почве влияет используемый 
метод учета. Окрашивание препаратов общими 
красителями дает завышенные результаты, а 
учет высевом на среды — существенно зани-
женные. При этом, проводя единичный, одно-
разовый учет, а не в  динамике, исследователи 
могут “попасть” на пик максимума или миниму-
ма численности, что существенно увеличивает 
ошибку. Использование специфических краси-
телей, действие которых происходит через функ-
циональную активность клеток, дает наиболее 
объективное представление о численности жи-
вых клеток, значимых для оценки биосферных 
процессов, что подчеркивают и другие исследо-
ватели (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2013).

Определение концентрации растворимого  
органического вещества и влажности почвы  
при ежедневном учете численности клеток  

в образце третьего эксперимента
Основным механизмом волнообразной дина-

мики численности клеток являются периодиче-
ские циклы отмирания части клеток и возобнов-
ление роста живых клеток, в частности, и за счет 
растворимого органического вещества (РОВ) 
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отмерших клеток. Было решено исследовать еже-
дневную динамику концентрации РОВ в поч-
ве анализируемого образца. Авторы понимали, 
что используемый аналитический метод опре-
деления концентрации РОВ и предполагаемые 
величины концентраций РОВ в  анализируемых 
образцах могут создать значительные трудно-
сти в интерпретации результатов, если резуль-
таты ежедневной динамики концентраций РОВ 
будут противоречить волнообразной динамике 
численности клеток. Определение концентра-
ции РОВ в динамике провели только в образцах 
третьего эксперимента (рис. 3). Как в контроль-
ном образце почвы, так и в почве после подсуши-
вания (опыт) обнаружены впечатляющие колеба-
ния концентрации РОВ. По аналогии с анализом 
результатов учета численности клеток в образцах 
почвы отметим величины минимума и максиму-
ма концентрации РОВ в контроле и опыте ана-
лизируемого образца. Минимальная концентра-
ция РОВ в контрольном образце обнаружена на 
пятый день и равна 315.73 мкг/г.с.п., максималь-
ная концентрации обнаружена на 14 день и равна 
1899.11 мкг/г.с.п. В опытном образце минимальная 
концентрации РОВ обнаружена на 23 день и рав-
нялась 356.71 мкг/г.с.п., максимальная концен-
трация РОВ обнаружена на 19 день и равнялась  
1869.12 мкг/г.с.п. Для подтверждения роли морт-
массы бактерий как субстрата для роста живых 
бактерий были рассчитаны концентрации ор-
ганического углерода в массе мертвых клеток 
для контрольного и опытного образцов в точках 
минимумов и максимумов РОВ. Расчеты пока-
зали, что на пятый день динамики концентра-
ция углерода составила 411мгк/г.с.п., а на 14 день 
(максимум) — 585 мкг/г.с.п. В опытном образце 
аналогичные показатели равны: 436 мкг/г.с.п. 

(минимум биомассы) и 789 мкг/г.с.п. (максимум 
биомассы). Таким образом, экспериментальные 
и расчетные данные не только не противоречат, 
но показывают наличие значительных колебаний 
концентрации углерода обусловливающих вол-
нообразную динамику микробных популяций.

Во всех анализируемых образцах ежедневно 
перед проведением учета численности клеток 
определяли влажность почвы, т.к. значительное, 
не контролируемое, изменение влажности по-
чвы может создать серьезные сложности с интер-
претацией получаемых результатов численности 
клеток (рис. не приводятся). Влажность почвы в 
используемых для учета бактерий образцах коле-
балась в интервале от 17.5 до 20.5%. С этими дан-
ными провели корреляционное сравнение дина-
мики количества живых клеток. Коэффициенты 
корреляции варьировали от 0.04 до 0.22 в контро-
ле и от 0.12 до 0.16 в опыте при уровне значимо-
стей во всех экспериментах — 0.95. Таким обра-
зом, изменение влажности в указанных пределах 
не может рассматриваться как один из факторов 
нарушающих воздействий, вызывающих колеба-
тельную динамику численности бактерий.

Гармонический анализ экспериментальных  
данных численности бактерий в препаратах, 

окрашенных FITC
Для статистической обработки результатов 

был использован гармонический анализ, ко-
торый подтвердил достоверность колебаний 
численности микроорганизмов в  почвенных 
образцах. Важными характеристиками гармони-
ческого анализа являются такие параметры, как 
количество гармоник, амплитуда, фаза и период 
колебаний, а также F-критерий (Смирнов, 1974; 

Рис. 3. Динамика РОВ в почве в контроле и опыте в 3-м эксперименте.
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Горбенко, Крышев, 1985). Гармонический ана-
лиз результатов общего учета клеток в контроле 
первого эксперимента выявил три гармоники с 
порядками 1, 2 и 6 и с близкими амплитудами, 
но значительно отличающимися периодами и 
фазами осциллирования (рис. 4а; табл. 1). По-
скольку гармонический анализ “отбраковывает” 
(скрывает) все те гармоники, которые не соот-
ветствуют заданному уровню критерия значи-
мости, то количество гармоник на  графике по-
сле гармонического анализа может не совпадать 
с количеством пиков на  кривых динамики до 
гармонического анализа. Гармонический анализ 
результатов численности клеток опытного об-
разца первого эксперимента выявил только две 
гармоники 1-го и 2-го порядков (рис. 5а). При 
этом первый пик гармоники образован двумя 
точками, соответствующими 7–8 дням, а вто-
рой пик образован тремя точками и выявляется 
гармоническим анализом на 20–24 дни (табл. 1). 
Таким образом, гармонический анализ выявил, 
что нарушающее воздействие в виде подсушива-
ния привело к снижению амплитуд и к некото-
рому удлинению периода колебаний численно-
сти клеток. С точки зрения микробной экологии 
это указывает на сукцессию в  МС почвы со 
“сменой” доминирующих популяций, хотя ви-
зуально, без  гармонического анализа, различия 
в динамиках численности клеток в контрольном 
и опытном образцах не впечатляют (рис. 1).

В результатах контрольного образца почвы 
второго эксперимента гармонический анализ 
выявил три значимые гармоники 1-го, 4-го и 7-го 

порядков (рис. 4б; табл. 1). Отметим, что гармо-
нический анализ предполагает “поглощение” 
гармоник более низких порядков гармониками 
более высоких порядков, и поэтому на рисунках 
гармоники более низких порядков не отражены. 
Такое “поглощение” отражается и на перио-
дах колебаний, где период первой гармоники 
равен 30 дням, период четвертой гармоники 
равен 7.5 дням, а период седьмой гармоники — 
4.29 дня, хотя такие показатели как коэффици-
енты вариации и коэффициент Фишера (Fэкспер) 
отличаются только для седьмой гармоники. Гар-
монический анализ результатов опытного образ-
ца почвы второго эксперимента показал только 
одну гармонику 1-го порядка с периодом 30 дней 
и значительным коэффициентом вариации (рис. 
5б; табл. 1). Отметим, что в динамике численно-
сти клеток при анализе второго эксперимента 
как при общем учете, так и при учете МАК, вы-
являлись гармоники 1-го порядка.

Гармонический анализ результатов числен-
ности клеток контрольного образца третьего 
эксперимента (рис. 4в; табл. 1) обнаружил две 
гармоники 4-го и 5-го порядков с периодами 7.5 
и 6.0 дней. При этом визуальный анализ показы-
вает, что амплитуда колебания заметно снижа-
ется от первого к тридцатому дню наблюдения. 
Гармонический анализ результатов опытного 
образца почвы третьего эксперимента выявляет 
только одну гармонику 3-го порядка с периодом 
в 10 дней (рис. 5в; табл. 1). Таким образом, воз-
действие на МС почвы подсушиванием образцов 
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Рис. 4. Гармонический анализ результатов учета общего количества клеток бактерий в почве в контрольном ва-
рианте в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.
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Рис. 4. Гармонический анализ результатов учета общего количества клеток бактерий в почве в контрольном ва-
рианте в трех экспериментах ((а), (б) и (в) соответственно.

приводит к некоторому уменьшению количества 
осцилляций (гармоник), снижению амплитуд 
осцилляций и к удлинению периодов колебаний, 
но в то же время — это не приводит к значимому 
снижению численности клеток бактерий в этих 
образцах. С точки зрения проявления функ-
циональной активности МС, выражающейся в 

скорости роста и численности бактерий в поч-
ве, выявленные факты, полученные в результа-
те гармонического анализа, свидетельствуют об 
изменении доминирующих популяций в бакте-
риальном сообществе, изменении доступности 
питательного ресурса, а возможно других био-
тических и абиотических факторов.



МИКРОСКОПИЧЕСКИЙ УЧЕТ ОБЩЕГО КОЛИЧЕСТВА БАКТЕРИЙ 123

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 144  № 1  2024

Таблица 1. Характеристики гармоник общего числа и числа физиологически активных клеток в почве в трех 
экспериментах, полученные с помощью анализа Фурье при уровнях значимости в 0.1 и 0.05

Номер 
экспер.

Характеризуемый 
объект

№ 
гармо
ники

Ампли
туда, 
млрд

Фаза
Пери

од, 
дни

Час
тота

Коэф. 
вари
ации, 

%

F 
эксп.

F таб 
0.1 ур. 

зн.

Кол-во 
анализ. 
точек

F таб 
0.05 ур. 

зн.

1

Клетки_контр_тотал 1 5.76 21.50 30.00 0.03 18.32 2.66 2.50 30 3.30

Клетки_контр_тотал 2 6.54 8.82 15.00 0.07 23.65 3.43 2.50 30 3.30

Клетки_к онтр_тотал 6 6.21 –0.30 5.00 0.20 21.34 3.09 2.50 30 –

Клетки_экспер_тотал 1 7.68 19.40 30.00 0.03 29.96 4.34 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_тотал 2 6.97 7.44 15.00 0.07 24.69 3.58 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 1 0.62 15.45 30.00 0.03 19.60 2.84 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 5 0.62 0.29 6.00 0.17 19.18 2.78 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 7 0.63 0.81 4.29 0.23 20.33 2.95 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 2 0.71 2.17 15.00 0.07 25.81 3.74 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 4 0.60 0.14 7.50 0.13 18.36 2.66 2.50 30 3.30

2

Клетки_контр_тотал 1 15.69 4.87 30.00 0.03 23.75 3.44 2.50 30 3.30

Клетки_контр_тотал 4 15.49 –0.57 7.50 0.13 23.14 3.35 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 7 14.09 0.67 4.29 0.23 19.17 2.78 2.50 30 3.30

Клетки_контр_тотал 1 17.98 4.29 30.00 0.03 52.60 7.62 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 1 1.81 6.65 30.00 0.03 26.73 3.88 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 3 2.22 2.48 10.00 0.10 40.30 5.84 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 1 2.53 9.53 30.00 0.03 33.10 4.80 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 2 2.24 0.38 15.00 0.07 25.77 3.74 2.50 30 3.30

3

Клетки_контр_тотал 4 2.44 1.29 7.50 0.13 19.17 2.78 2.50 30 3.30

Клетки_контр_тотал 5 3.37 2.82 6.00 0.17 36.60 5.30 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_тотал 3 6.37 1.27 10.00 0.10 39.20 5.69 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 2 0.38 2.54 15.00 0.07 36.40 5.28 2.50 30 3.30

Клетки_контр_жив 3 0.29 3.10 10.00 0.10 21.79 3.16 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 1 0.25 18.12 30.00 0.03 28.13 4.08 2.50 30 3.30

Клетки_экспер_жив 4 0.32 –1.52 7.50 0.13 45.50 6.60 2.50 30 3.30

Гармонический анализ экспериментальных  
данных учета численности бактерий  

в препаратах, окрашенных SFDA
Гармонический анализ результатов учета 

численности живых клеток бактерий контроль-
ного образца почвы первого эксперимента (рис. 
6а; табл. 1) выявил три гармоники 1-го, 5-го и 

7-го порядков с периодами 30.0; 6.0; и 4.29 дней. 
Параметры анализа МАК в основном совпадают 
с параметрами гармонического анализа общего 
учета бактерий в почве первого эксперимента за 
исключением величин амплитуд колебаний. Зна-
чения амплитуд численности при общем учете 
клеток находится в пределах от 5.76 до 6.54 млрд, 
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Рис. 5. Гармонический анализ результатов учета общего количества клеток бактерий в почве в опытном варианте 
в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.

а при учете живых клеток значения амплитуд на 
порядок меньше — от 0.62 до 0.63 млрд, что пред-
ставляет собой статистическое подтверждение 
меньшей численности живых клеток. Гармони-
ческим анализом результатов учета численности 
клеток живых бактерий в опытном образце по-
чвы первого эксперимента (рис. 7а; табл. 1) об-
наружены две гармоники — 2-го и 4-го порядков 
с периодами 15.0 и 7.5 дней. Значения амплитуд 
численности живых клеток составили 0.60 и  
0.71 млрд, тогда как в опытном образце при об-

щем учете — 6.97 и 7.68 млрд, то есть представ-
ляет собой статистическое подтверждение мень-
шей численности живых клеток на порядок.

При гармоническом анализе результатов чис-
ленности живых бактерий в контрольном образ-
це почвы второго эксперимента обнаружены две 
гармоники — 1-го и 3-го порядков с периодами 
30 и 10 дней соответственно (рис. 6б; табл. 1). 
Амплитуды гармоник живых клеток в контроль-
ном образце второго эксперимента составляют 
1.81 и 2.22 млрд против 14.09 и 15.69 млрд при 
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учете общего количества. Таким образом, ам-
плитуды гармоник количества живых клеток 
меньше таковых общего количества не на поря-
док, а в 7–8 раз. Гармонический анализ резуль-
татов учета численности живых клеток бактерий 
в опытном образце второго эксперимента (рис. 
7б; табл. 1) выявил две гармоники 1-го и 2-го по-
рядков с периодами 30 и 15 дней. Амплитуды жи-
вых клеток равнялись 2.24 и 2.53 млрд, амплиту-
да единственной гармоники общего количества 
клеток составляла 17.98 млрд, то есть в 7–8 раз 
превышала амплитуды гармоник численности 
живых клеток, как и в контроле этого экспери-
мента.

Гармоническим анализом результатов чис-
ленности живых бактерий в  контрольном об-
разце третьего эксперимента (рис. 7в; табл. 1) 
обнаружено две гармоники 2-го и 3-го порядков 
с периодами 15 и 10 дней. Амплитуды живых 
клеток были равны 0.29 и 0.38 млрд, при этом 
амплитуды гармоник общего количества клеток 
составляли 2.44 и 3.37 млрд, то есть почти на по-
рядок больше, что также наблюдалось в первом 
эксперименте. Гармоническим анализом резуль-
татов учета живых клеток в  опытном образце 
почвы третьего эксперимента выявлены две гар-
моники 1-го и 4-го порядков с периодами 30.0 и 
7.5 дней (рис. 7в; табл. 1), с амплитудами 0.25 и  
0.32 млрд. Амплитуда гармоники общего коли-

чества клеток составляла 6.37 млрд. В этом экс-
перименте амплитуды гармоник численности 
живых клеток в 20–25 раз меньше, чем ампли-
туды гармоник учета общего количества клеток. 
Таким образом, учет общей численности клеток 
бактерий выявил значимое превышение их чис-
ленности — порядок или более над численно-
стью живых бактерий. Гармонический анализ 
подтвердил закономерность волнообразной ди-
намики изменения численности клеток бакте-
рий в почве как следствие отмирания части ми-
кробного сообщества и последующего прироста.

ОБСУЖДЕНИЕ
Чтобы подчеркнуть значимость и важность 

представленных в настоящей работе результатов, 
авторы считают необходимым кратко упомянуть 
и обсудить некоторые свои экспериментальные 
результаты, полученные и опубликованные ра-
нее (Низовцева и др., 1995; Лаврентьева и др., 
2009; Семенов и др., 2013; Эмер и др., 2014; Се-
менов, Семенова, 2018; Semenov et al., 1999; van 
Bruggen et al., 2000, 2006, 2008, 2017; Zelenev et al., 
2005a, 2005b; van Diepeningen et al., 2005; Hе et al., 
2017; Semenov et al., 2022).

Для объективности, авторы настоящей рабо-
ты приводят некоторый минимум эксперимен-
тальных результатов других авторов, проводив-
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Рис. 5. Гармонический анализ результатов учета общего количества клеток бактерий в почве в опытном варианте 
в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.
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Рис. 6. Гармонический анализ результатов учета количества физиологически активных клеток бактерий в почве 
в контрольном варианте в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.

ших подобные эксперименты много лет назад, в 
первую очередь под руководством Т.В. Аристов-
ской, и опубликованные в сборнике под ее ре-
дакцией (Аристовская, 1974). Этим коллективом 
проведены широкие исследования численности 
бактерий в почве и ризосфере путем длительно-
го ежедневного учета общего количества клеток 
под микроскопом, а некоторые из авторов осу-

ществляли подсчет бактерий также в виде КОЕ. 
В этих исследованиях убедительно показана 
осцилляционная динамика численности бакте-
рий в сообществах разных почв. Особенность 
этих результатов заключается в том, что в неко-
торых публикациях авторы приводят результа-
ты не только в виде графиков, на которых ярко 
видна осцилляционная динамика численности 
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бактериальных клеток в  образцах почв, но и 
цифровые данные в виде таблиц, что позволяет 
подвергнуть их дополнительной статистической 
обработке (Егорова, 1974; Ефремова, 1974; Зы-
кина, 1974; Щапова, 1974).

Ранее одним из авторов настоящей публика-
ции с коллективом исследователей были изуче-
ны связи комплексного естественного наруша-
ющего воздействия на почвенное микробное 
сообщество и динамика ответной реакции МС 
при ежедневном учете численности бактерий и 
некоторых метаболитов МС в этой почве (Ze-
lenev et al., 2005b). Естественным нарушающим 
воздействием было одноразовое внесение в поч-
ву свежесобранной клеверно-травяной смеси 
как источника органического углерода и азота. 
Ответную реакцию бактериального сообщества 
фиксировали путем ежедневного учета общей 
численности бактерий под микроскопом с ис-
пользованием разных люминесцентных краси-
телей и численности метаболически активных 
бактерий (живых) с ежедневным учетом КОЕ, а 
также отслеживали ежедневную динамику кон-
центраций NO3, NH4, pH, Rh в почве. Ежеднев-
ную динамику концентрации РОВ в этих экс-
периментах не определяли, потому что в почву 
со свежесобранной клеверно-травяной смесью 
было внесено так много органического углеро-
да, что выявлять колебания РОВ из-за отмира-

ния части бактерий доступными методами было 
бессмысленно. В этих исследованиях всеми ме-
тодами учета численности бактерий выявили до-
стоверную волнообразную динамику бактерий, 
подтвержденную гармоническим анализом. Так 
как учет КОЕ проводили из  образцов почвы 
сразу после внесения в эту почву большего ко-
личества свежей клеверо-травяной смеси, чис-
ленность КОЕ в первую половину месячного 
эксперимента была даже больше численности, 
учитываемой под люминесцентным микроско-
пом с  окраской красителем FDA. Численность 
бактерий, учтенных под люминесцентным ми-
кроскопом окраской FITC, была на порядок 
больше численности КОЕ, а в первую половину 
месячного эксперимента — даже на два поряд-
ка больше, чем численность при окраске препа-
ратов FDA. При этом ежедневное определение 
концентраций NO3, NH4, и значений pH, Rh не 
выявило их волнообразную динамику.

Таким образом, приведенные выдержки ре-
зультатов из публикаций подтверждают и до-
полняют представленные в настоящей работе 
экспериментальные результаты. Первым очень 
значащим дополнением и подтверждением ре-
зультатов о том, что большинство бактерий, учи-
тываемых при подсчете общего их количества 
с неспецифичными красителями, представлено мерт-
выми клетками. Следующим, не менее значимым  
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Рис. 6. Гармонический анализ результатов учета количества физиологически активных клеток бактерий в почве 
в контрольном варианте в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.
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Рис. 7. Гармонический анализ результатов учета количества физиологически активных клеток бактерий в почве 
в опытном варианте в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.

подтверждением того факта, что численность 
бактерий, выявляемых и учитываемых в почве 
посевом почвенной суспензии на среду и в усло-
вия, которые наиболее соответствуют той среде 
по составу и условиям культивирования, из кото-
рых производится высев бактерий, определяется 

в первую очередь состоянием доминирующих 
бактериальных популяций, их жизнеспособно-
стью и активностью. Состав используемых сред и 
условия культивирования — это только условия 
для  реализации стратегии активности организ-
ма. Как продолжение сказанного уместен вывод, 
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о том, что при учете бактерий в почве высевом 
суспензий на соответствующие среды можно 
учесть большинство или все живые клетки, или 
получить численность, соизмеримую с числен-
ностью, получаемую при микроскопическом 
учете с  соответствующими флуоресцентными 
“витальными” красителями. Эти результаты так 
же подтверждают, что только живые организмы 
и непосредственные продукты их метаболизма, 
которые прямо зависят от жизнедеятельности 
организмов, проявляют волнообразную дина-
мику (Semenov et al., 2019).

Подтверждающие и дополняющие выво-
ды получены и в других публикациях авторов 
(Семенов и др., 2013). Авторы проводили еже-
дневный в течение месяца учет КОЕ бактерий в 
почвенных суспензиях, приготовленных из об-
разцов почв с участков, которые обрабатывали 
по технологии биологического или интенсивно-
го земледелия, определяли ежедневную эмиссию 
СО2 и ежедневную динамику состава амплико-
нов, полученных после ПЦР- и ДГГЭ-анализа 
образцов ДНК, выделенной из образцов почвы 
(Семенов и др., 2013). Учет КОЕ проводили с 
использованием дифференцирующих сред для 
копиотрофов (солевая среда с 2.5 г/л глюкозы 
и 0.2  энзиматического гидролизата казеина) и 
олиготрофов (солевая среда содержала в 100 раз 
меньше глюкозы и энзиматического гидроли-
зата казеина, использовали высокочистый No-
ble Agar). Учет КОЕ копиотрофов производили 
через 60 ч инкубации, а олиготрофов — через 

14 сут. Численность КОЕ бактерий и динамика 
эмиссии СО2 была волнообразной не зависи-
мо от трофической принадлежности бактерий 
и не зависимо от технологии обработки почв. 
Достоверность волнообразной динамики КОЕ 
копиотрофных и олиготрофных бактерий, под-
тверждена гармоническим анализом. В этом уче-
те численность КОЕ копиотрофов в некоторые 
сезонные периоды эксперимента варьировало 
от 1.44 × 107 (КОЕ/г сух. почвы) до 1.19 × 108, а 
численность КОЕ олиготрофов — от 5.53 × 107 
до 2.81 × 108 (КОЕ/г сух. почвы). Анализ еже-
дневной динамики ампликонов, полученных 
после ПЦР- и ДГГЭ-анализа образцов ДНК, 
выявил волнообразные изменения в структу-
ре МС (Семенов и др., 2013). При этом анали-
тические показатели ампликонов одинаковым  
образом изменялись в пределах каждого пика 
при сравнении динамики ампликонов с дина-
микой численности КОЕ как копиотрофов, так 
и олиготрофов. Изменение динамики амплико-
нов в пределах каждого пика, а не от пика к пику, 
указывает на циклический характер изменения 
не только в  структуре МС, но и в численности 
популяций. Отметим, что такое же явление было 
показано при исследовании динамики ампли-
конов МС вдоль корня растений пшеницы (van 
Diepeningen et al., 2005). Осцилляционные изме-
нения в активности и обилии генов во времени 
наблюдаются в микробных сообществах и других 
экосистем (Gómez-Brandón et al., 2020). Таким 
образом, методом посева суспензий из образцов 
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Рис. 7. Гармонический анализ результатов учета количества физиологически активных клеток бактерий в почве 
в опытном варианте в трех экспериментах (а), (б) и (в) соответственно.
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природных сред на подобранные лабораторные 
среды можно выявить и учесть количество кле-
ток бактерий, сравнимое с количеством, выяв-
ляемым при микроскопическом учете с  флуо-
ресцирующими красителями, такими как FDA и 
SFDA. Подчеркнем, что исследователи, прово-
дившие обзор методов определения и выявления 
активных микроорганизмов в почве, заключили, 
что из трех наиболее значимых методов выявле-
ния активных микроорганизмов в почве первый 
метод — это микроскопический учет со специ-
фичными флуоресцирующими красителями, а 
третий — учет микроорганизмов на средах (Bla-
godatskaya, Kuzyakov, 2013). Следовательно, кри-
тическим моментом при подсчете клеток бак-
терий в почвенных образцах любыми методами 
является жизнеспособность микроорганизмов. 
Если большое количество клеток бактерий в 
природных средах в момент учета оказываются 
мертвыми, но еще не дезинтегрированными, то 
именно они и обеспечивают то большинство, 
которое выявляется при учете бактерий под ми-
кроскопом с неспецифичными красителями.

Дополнительным подтверждением того, что 
при тотальном учете клеток под  микроскопом 
могут учитываться уже мертвые клетки, являются 
наши данные, приведенные в статье А.М. Семе-
нова с соавт. (Semenov et al., 2022). В этой пу-
бликации приведены данные о длительном (60 
сут) ежедневном учете клеток чистой культуры 
Pseudomonas fluoresces 32 gfp, меченый способ-
ностью синтезировать зеленый флюоресци-
рующий белок (GFР). Было показано, что при 
анализе одного и того же отобранного из среды 
образца культуры, количество клеток, учтен-
ных под  микроскопом, было гораздо больше, 
чем количество клеток с GFР, вырастающих 
на агаризованной среде в чашках Петри в виде 
КОЕ. Следовательно, клетки, не способные 
к росту на среде, вправе назвать мертвыми, а 
возможность их выявления под  микроскопом 
просто подтверждает, что они еще не дезинте-
грированные!

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Темы и вопросы о численности бактериаль-

ных клеток, прокариотических клеток в природе 
и в первую очередь в почвенной экосистеме, их 
жизнеспособности, количестве истинно живых, 
но не размножающихся (не растущих, пережи-
вающих) клеток бактерий, соотношении живых, 
переживающих и мертвых клеток, о методах уче-
та клеток бактерий в природных образцах и ме-
тодах распознавания живых, переживающих и 
мертвых клеток, — давние и далеко не закрытые 
темы для  исследований в микробиологии (Bla-

godatskaya, Kuzyakov, 2013). Важность этих тем 
очевидна и не требует обоснований и убеждений 
в их актуальности. Представленными результа-
тами авторы, конечно, не в состоянии осветить 
все темы и ответить на все вышеперечисленные 
вопросы, однако полагают, что приведенные ре-
зультаты убедительно объясняют часть из них.

Первое, в почвенной экосистеме при микро-
скопическом учете с неспецифичными красите-
лями выявляемое высокое множество бактерий 
представлено в основном не живыми клетками. 
Наши результаты и литературные данные де-
монстрируют, что численность метаболически 
активных, живых клеток, как минимум, на поря-
док меньше общей численности бактериальных 
клеток при тотальном их учете под микроско-
пом. Такое явление объясняется тем, что бакте-
риальные клетки при отмирании не мгновенно 
лизируются и дезинтегрируются, а используе-
мые красители какое-то время “удерживаются” 
структурами полимеров клетки, что и обеспечи-
вает их множество. С.Н. Виноградский сто лет 
назад, проводя учет клеток бактерий в почвен-
ных образцах, не мог знать, что обнаруженная 
им колоссальная численность бактерий пред-
ставлена в основном не живыми клетками, но 
его открытие дало мощный стимул для изучения 
количества и многообразия микроорганизмов 
в природе и для развития методов познания ми-
кромира.

Отметим, что известные в микробиологии 
явления, такие как VBNC (viable but not cultured 
cells), клетки-персисторы и явление перси-
стентности, имеют место быть. Однако распро-
странить эти явления, обнаруженные в чистых 
культурах в лабораторных условиях, на все при-
родные популяции прокариот, а тем более на 
все микробные сообщества и применять эти 
явления для объяснения существенного превы-
шения количества клеток при тотальном учете 
бактерий в почве с  неспецифичными красите-
лями и, тем самым, по существу перевести все 
учтенные таким способом клетки в разряд жиз-
неспособных на текущий временной период не 
логично и не правомерно. При распространении 
явлений некультивируемости и персистенции 
на все результаты, полученные с использовани-
ем специфичных красителей, такие результаты 
придется признавать недействительными, а так-
же признать отсутствие методов, которые бы по-
могли различать мертвые бактериальные клетки 
в природных субстратах. Распространение выше 
упомянутых явлений на оценку всего множества 
бактерий в природе приводит к признанию все-
го этого множества жизнеспособным и, тем са-
мым, дезавуирует экологические понятия о пуле 
организмов и о размере экониши и др., а также 
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к признанию не существующей волнообразную 
динамику микроорганизмов, которая зиждиться 
на циклическом отмирании и росте оставшихся 
живых клеток за счет биомассы в первую очередь 
отмерших клеток и др. (Гендугов и др., 2011; Эль 
Регистан и др., 2022; Blazewicz et al., 2020).

Следующей достаточно важной темой, обсуж-
даемой в этой работе, является эффект меньшего 
количества бактерий, выявляемый при посевах 
почвенных суспензий на агаризованные сре-
ды и учитываемый в виде КОЕ, по сравнению с 
количеством бактерий, выявляемым при учете 
бактерий из тех же образцов при окрашивании 
суспензий общими красителями. Это объясне-
но тем, что большинство бактериальных клеток, 
наблюдаемых под микроскопом в препаратах из 
почвенных суспензий, являются не жизнеспо-
собными, а просто мертвыми. В работе приве-
дены примеры и ссылки на результаты о сравни-
мой численности клеток бактерий, выявляемой 
при микроскопическом учете с использованием 
специфичных красителей и в виде КОЕ, когда 
высев производится на среды, обогащенные раз-
нообразными субстратами или когда посев про-
изводился на среды, которые по составу и услови-
ям соответствуют физиологическому состоянию 
высеваемого сообщества бактерий. В работе 
приведены не только ссылки на публикации, но 
и выдержки из результатов публикаций. Нередко 
цитируемая специалистами обзорная публика-
ция Стейли и Канопка (1985) (Staley, Kanopka, 
1985) инициировала разработку методов опре-
деления численности и микроразнообразия. Од-
нако необходимо отметить, что предположение 
авторов о выявлении на средах лишь 1% от всего 
многообразия микроорганизмов было сделано 
на основании наблюдений и данных, получен-
ных при использовании традиционных по соста-
ву копиотрофных лабораторных сред, а учение 
об олиготрофах и о  значительном превышении 
количества олиготрофов над копиотрофами ко 
времени написания и опубликования этого об-
зора еще не сформировалось (Poindexter, 1981; 
Semenov, 1991; Zelenev et al., 2005a).

Отметим еще раз центральную тему настоя-
щей работы — это объективность явления вол-
нообразной динамики бактерий в популяциях и 
сообществах микроорганизмов. Волнообразная 
динамика имеет место быть и при микроскопи-
ческом учете всех микроорганизмов или только 
живых при подсчете клеток в виде КОЕ в  поч-
венных образцах и чистых культурах, и при опре-
делении некоторых физиологических функций 
микроорганизмов: N2-фиксации, целлюлозоли-
тической активности, а самое главное — дыха-
нии в сообществах микроорганизмов, что по-
зволило обосновать, разработать и предложить 

для практического использования метод опреде-
ления здоровья почвы, почвенной экосистемы 
(Семенов, Семенова, 2018).

Наши экспериментальные результаты с про-
греванием почвенных образцов убеждают, что 
внешние нарушающие воздействия на микроб-
ные сообщества не являются причиной осцил-
ляций численности и функциональной актив-
ности МП и МС. Наши экспериментальные 
результаты и множество результатов из литера-
турных источников с очевидностью подтвержда-
ют волнообразную динамику микроорганизмов 
как следствие циклов роста и отмирания попу-
ляций бактерий и краткосрочной трофической 
сукцессии в микробных сообществах (Гендугов 
и др., 2011). Это и подтверждает, и подтверждает-
ся концепцией Д.Г. Звягинцева “о превышении 
количества бактерий над количеством доступно-
го бактериям субстрата в конкретной микрони-
ше и как следствие голодание части популяций и 
сообществ”. Именно проявлением трофической 
сукцессии в МС объясняется “разновеликость” 
по высоте и длительности возникающих пиков в 
МС. Разная скорость нарастания пиков и высо-
та пиков (то есть численность клеток) являются 
следствием локального, временного доминиро-
вания микроорганизмов разной трофической 
(экологической) стратегии, и в первую очередь —  
копиотрофов и олиготрофов в МС (Semenov, 
1991; Zelenev et al., 2005a), что определяется на-
личием доступной концентрации и соответ-
ствующим качеством субстратов для роста ми-
кроорганизмов, как это еще раз подтвердили 
исследователи (Blagodatskaya, Kuzyakov, 2013; 
Stone et al., 2023). Объективность явления волно-
образной динамики бактерий показана не толь-
ко численностью клеток МС и их активностью, 
но и осцилляциями ампликонов, полученных 
после ПЦР- и ДГГЭ-анализа ДНК, выделенной 
из образцов почвы.
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Microscopic Counting of the Total Number of Bacteria and Metabolically Active  
Bacteria in Soil Samples: Their Relationship and Oscillative Dynamics of Number
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Experimental results of daily counting under a microscope for 30 days of prokaryotic cells in preparations 
from soil samples when stained with different specific dyes and literary results on daily counting of bacteria 
in soil using different methods are presented. The FITC dye, which stains the entire set of bacterial 
cells, revealed a wave-like dynamics of cell numbers with different numbers of oscillations in the form 
of peaks in all experiments. Using the SFDA dye, which detects only living, metabolically active cells, 
wave-like dynamics were also revealed, but their oscillating number was significantly less. The reliability 
of oscillations and differences in cell numbers when using different dyes were confirmed statistically and 
by harmonic analysis. The wave-like dynamics of living, metabolically active cells is a consequence of the 
cycles of growth and death of bacterial cells and short-term trophic succession in the microbial community. 
External disturbing influences did not affect the manifestation of wave-like population dynamics, both 
in the population of living cells and in the total number of cells. The phenomenon of wave-like dynamics 
of non-living bacterial cells and their numerical superiority is explained by the fact that cells, losing 
viability, lyse and disintegrate not immediately after dying, but with some delay in time. This leads to the 
accumulation and permanent superiority of the pool of dead cells when microscopically counting the total 
number of bacteria in the soil and explains the discrepancy in bacterial numbers between different counting 
methods. The presented experimental and literary material will serve as a substantiation for microbiologists 
and biotechnologists of the need to control the dynamics of the numbers of introduced populations and 
communities of microorganisms into the natural environment, as well as a source of knowledge for the 
successful management of natural microbial communities.
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