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Рассматривается значение витамина D3 для поддержания уровня здоровья в условиях острой ре-
спираторной и сосудистой патологии COVID-19. Физиологический дефицит витамина документи-
руется как негативный прогноз подверженности влиянию вируса и тяжести заболевания. Многие
клинические и экспериментальные исследования свидетельствуют, что витамин D3 выполняет
функцию контроля гемоваскулярного гомеостаза – эндотелия сосудистой стенки, иммунологиче-
ских реакций, свертывания и реологических свойств крови, системной гемодинамики и др. Много-
образие эффектов определяется транскрипционной ролью рецептора витамина D3, экспрессирую-
щего генные мишени синтеза функциональных белков. Рассматриваются возможности суплемен-
тации, поддержания уровня витамина D3 и его химических метаболитов, для профилактической и
лечебной стратегии COVID-19.

Ключевые слова: COVID-19, витамин D, кальцитриол, иммуномодулирующая роль, транскрипцион-
ная функция рецептора, защита сосудистого эндотелия, суплементация витамина D
DOI: 10.31857/S0042132423050046, EDN: SKOQKG

ВВЕДЕНИЕ
Витамин D: от биоразнообразия

к химической структуре
“Солнечный” витамин D3, вероятно, оказыва-

ется старейшим гормоном, который описывает
почти детективную историю уникального при-
родного синтеза – распространения метаболитов
в биологическом мире с нарастающим интересом
для здоровья человеческой популяции (Göring,
2018; Holick, 2023).

Ранее исследованный как фактор патофизио-
логических процессов, связанных с костной тка-
нью и остеопорозом, витамин D ныне привлекает
внимание при констатации клинических ослож-
нений, связанных с его дефицитом в организме.
Особенно значимым представляется этот аспект в
период обострения острых респираторных забо-
леваний и пандемии COVID-19. При просмотре
информационной базы данных PubMed число пуб-
ликаций по запросу “Vitamin D” в период 2000–
2020 гг. вырастает в шесть раз. Ориентиром кли-
нического анализа служат результаты поисковых
запросов “Vitamin D insufficiency”, “Vitamin D
COVID-19”, “Vitamin D supplementation”.

Экологическая компонента комплекса вита-
мина D3, зависимость от солнечной инсоляции и
популяционная генетическая специфичность ас-

социируются с клиническими данными панде-
мии COVID-19. Особенностью заболевания, кли-
нически определяемого как острый респиратор-
ный дистресс-синдром (ОРДС), оказывается
спектр взаимосвязанных клеточных и молекуляр-
ных патологических процессов. В контексте дан-
ной статьи рассматриваются свойства метаболитов
витамина D3 (холекальциферола) при инфекцион-
ном заболевании, вызываемом коронавирусом
SARS-CoV-2. Выделяются антибактериальные, им-
муномодулирующие и противовоспалительные
свойства витамина. В качестве основных компо-
нентов, для контроля которых оказывается важным
присутствие витамина D3, рассматриваются фак-
торы гемоваскулярного гомеостаза: функция со-
судистого эндотелия, комплекс иммунологиче-
ских реакций, контроль свертывания и реологи-
ческих свойств крови, процессы аутофагии для
ограничения пермиссивных патогенов и др.

ФАРМАКОЛОГИЧЕСКАЯ 
ХАРАКТЕРИСТИКА ВИТАМИНА D3

Многообразие функциональных мишеней

Исследование витамина D (McCollum, Davis,
1913; Deluca, 2014) открыло группу веществ, кото-
рые рассматриваются как система химических со-
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единений, включенных в контроль многих фи-
зиологических процессов. Согласно классическому
представлению, основная роль витамина D со-
стоит в поддержании уровня кальция и фосфора с
влиянием на физиологию костного скелета. Од-
нако экспериментальные и клинические работы
последующих десятилетий установили участие
витамина D3 и его метаболитов в большом спектре
физиологических функций, которые соответствуют
его представлению в качестве эндокринного гормо-
на (Геринг, Кожухова, 2015). Эти начальные пози-
ции приобретают масштабную весомость много-
гранной и необходимой роли компонентов витами-
на D3 в сложной мозаике патогенеза COVID-19.

Витамин D представляет группу жирораствори-
мых стероидов, химических метаболитов: эрго-
кальциферол (витамин D2); холекальциферол
(витамин D3); кальцифедиол (25-гидроксивита-
мин D3; 25(OH)D3), кальцитриол (1,25-дигидро-
ксивитамин D3; 1,25(OH)2D3). Воздействие уль-
трафиолетового излучения на кожу стимулирует
превращение предшественника 7-дегидрохолесте-
рола в провитамин, который изомеризуется в холе-
кальциферол, витамин D3. Активация витамина
происходит у человека преимущественно в печени,
а также в проксимальных канальцах почек, в коже,
легких, остеоцитах, плаценте, иммунных клетках и
др. Витамин D3 связывается особым белком, транс-
портирующим его в печень, где он метаболизирует-
ся в кальцифедиол (25(OH)D3). Эта основная цир-
кулирующая форма используется в исследовани-
ях как тест нормального физиологического уровня:
предпочтительный здоровый диапазон составляет
30–60 нг/мл. Такая форма преобразуется в почках

в биологически активную форму кальцитриола
[1,25(OH)2D3] (рис. 1).

Связь витамина D3 с рецептором, 
экспрессирующим генные мишени

Отмечается механизм связывания витамина D3
с нуклеарным рецептором, который представляет
комплекс транскрипционных молекул, регулиру-
ющих экспрессию большого количества генов. У
человека рецептор витамина D идентифицирован
в сосудистых клетках многих тканей; его распро-
странение отражает большой спектр активности и
возможностей регулирующего влияния (Lin et al.,
2019). Было установлено, что экспрессия рецептора
витамина D регулируется транскрипторными мик-
роРНК, ассоциированными с активностью провос-
палительных цитокинов (Ионова и др., 2021). Каль-
цитриол 1,25(OH)2D3, метаболит витамина D3,
взаимодействуя с рецептором, влияет на экспрес-
сию генов с образованием специализированных
белков дифференцировки клеток и иммунного от-
вета, важных в контексте биохимических реакций
при патологии. Согласно анализу, представлен-
ному (Carlberg, 2017), функциональный профиль
генов-мишеней витамина D определяет собствен-
ный клеточный фенотип. Следовательно, суще-
ствует большое разнообразие биологических про-
цессов, регулируемых тканевыми рецепторами
для поддержания эндокринных функций витами-
на D3.

Рецептор витамина D3 рассматривается в ка-
честве особого механизма экспрессии генов. Эти
данные подтверждают положение, что при акти-
вации рецептора витамина D3 экспрессия гена

Рис. 1. Витамин D3. Биологический метаболизм и функциональный профиль.
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служит защитой при коронавирусной инфекции.
С помощью геномного отслеживания мишеней
SARS-CoV-2 было установлено, что витамин D3
при экспрессии определенных генов способствует
ограничению негативных реакций ковида, включа-
ясь в коррекцию сопряженных звеньев патогене-
за (Glinsky, 2020).

ВИТАМИН D3: ЭНДОКРИННАЯ 
ПОДДЕРЖКА ГЕМОВАСКУЛЯРНОГО 

ГОМЕОСТАЗА
Дефицит витамина D3 и/или дисфункция его

рецептора в легочном эпителиальном барьере, по-
видимому, нарушают защиту, что приводит к уси-
лению повреждений, вызванных цитокиновой
агрессией. Роль рецептора витамина была пока-
зана в модельных опытах с острой респираторнной
патологией, вызываемой липополисахаридом. В
экспериментах на мышах с генетическим нокаутом
рецептора (то есть нивелированием функции вита-
мина D) отмечались повышенная проницаемость
(утечка) легочных сосудов, отек, инфильтрация
нейтрофилов, как показателей острого респира-
торного нарушения. Применение в этих опытах
кальцитриола, индуктора рецепторной активно-
сти витамина D3, нивелировало картину воспа-
лительного процесса (Kong et al., 2013).

Эндотелий и витамин D3
Функции сосудистого эндотелия придается

большое значение, которое оказывается много-
гранным в патогенезе инфекции SARS-CoV-2
(Гомазков, 2021). Легкие и легочный эндотелий –
особое звено, участвующее в первом же цикле кру-
гооборота крови в теле. Здесь синтезируются суб-
станции, важные для контроля свертывания крови,
регуляции тонуса сосудов и артериального давле-
ния, трансвазальной функции, метаболического
обеспечения мозга, факторы иммунной про- и ан-
тивоспалительной систем. Дисрегуляция функций
“легочного эндокринного дерева” в легких как
первичном звене острой респираторной патоло-
гии представляется ключевой в анализе протек-
тивной роли витамина D3.

Исследования “доковидного” периода показа-
ли, что дефицит витамина D3 ассоциируется с из-
менениями дилатации сонных артерий – при-
знак, который рассматривается как индикатор
эндотелиальной дисфункции и атеросклеротиче-
ских изменений в сосудах. Этот феномен являет-
ся типичным для всего ареала сосудистой системы
организма (Oz et al., 2013). Доклинические исследо-
вания выявили также значение рецепторов витами-
на D3, активируемых метаболитами 25(OH)D3 и
1,25(OH)2D3. Существенно отметить, что экспе-
рименты продемонстрировали эффекты, которые
не зависели от описанного выше геномного меха-

низма, а явились результатом непосредственного
влияния витамина D3 на эндотелий.

Таким образом, поскольку витамин D3 и его ме-
таболиты влияют на стабильность эндотелия, нега-
тивные корреляции сосудистых заболеваний чело-
века и дефицита витамина D в организме становят-
ся фактом клинической диагностики (Gibson et al.,
2015).

Поддержка сердечно-сосудистой функции
Механизмы протективной миссии витамина D

охватывают комплекс патофизиологических про-
цессов, которые складываются в единую сеть. Его
дефицит связан с различными факторами риска
сердечно-сосудистых заболеваний. Рассматрива-
ется ряд механизмов, ассоциированных с наруше-
ниями сосудистого эндотелия, аномальная регуля-
ция оксида азота, окислительный стресс. Защитное
соучастие витамина D в отношении сердечно-сосу-
дистой системы включает модуляцию иммунной,
воспалительной и эндотелиальной функций (Pilz
et al., 2016). Такова информационная “подклад-
ка”, которая определяет значимость витамина D3
при нарушении эндотелия и сосудистой системы
в целом.

Несколько экспериментальных работ предста-
вили доказательства роли витамина D3 в обеспе-
чении нормальной функции сердца. На модели
дефицита витамина D3, вызванного нокаутом ре-
цептора витамина или генов 1-α-гидроксилазы,
были выявлены структурные изменения миокарда,
гипертрофия и снижение сократительной функ-
ции. Добавление кальцитриола 1,25(OH)2D3 сни-
жало пролиферацию и гипертрофию кардиомио-
цитов (Simpson et al., 2007; Tishkoff et al., 2008).

Витамин D3 и контроль 
ренин-ангиотензиновой системы

Установлена причастность витамина D3 и его
компонентов к контролю комплекса ренин-ан-
гиотензиновой системы (РАС), ответственной за
изменения тонуса сосудов, эндотелиального барье-
ра, соотношение свертывающей системы крови и
фибринолиза. Витамин D играет важную роль в ре-
гуляции целостной системы РАС, влияя на уровень
ренина и связанные с ним ферментные комплек-
сы (Han et al., 2022). Длительный недостаток ви-
тамина D3 в организме приводит к дисбалансу
РАС и основных механизмов контроля артери-
ального давления и трансфузионных процессов
(Giménez et al., 2020).

Витамин D3 поддерживает сложную функцию
гемоваскулярного гомекинеза за счет влияния на
активность ферментов, которые конвертируют ан-
гиотензиноген в активные пептидные блоки раз-
личного физиологического назначения (рис. 2).
Экспериментально было установлено, что каль-
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цитриол (1,25(OH)2D3) влияет на баланс процес-
сов, ингибируя ренин и далее каскад АСЕ > Ang
(1–8) > ATR-1, и, напротив, индуцируя актив-
ность позитивной оси ACE2 > Ang-(1–7) > MasR.
Следует вывод, что витамин D3 (кальцитриол),
влияя на процессы васкулярного гомеостаза, может
снизить риск ОРДС (Quesada-Gomez et al., 2022).

Опыты на мышах с нокаутом рецептора вита-
мина D3 показали, что нивелирование транскрип-
ционного сигнала провоцирует гипертензию и ги-
пертрофию кардиомиоцитов за счет “контраст-
ной” активации ренин-ангиотензиновой системы.
Применение ингибитора ангиотензин-превра-
щающего фермента (АПФ) каптоприла или анта-
гониста рецептора ATR-1 снимало эти эффекты
(Li et al., 2002).

ИММУНОМОДУЛИРУЮЩАЯ РОЛЬ 
МОЛЕКУЛЯРНОГО КОМПЛЕКСА 

ВИТАМИНА D
Витамин D и стратегическая функция 

иммунной защиты
Значительный список клинических и экспе-

риментальных работ свидетельствует об иммуно-
модулирующих свойствах витамина D3 и его роли
в поддержании системного гомеостаза. Разнооб-
разное влияние витамина D на иммунную систе-
му обозначается как стратегическая функция в

защите организма в норме, а также в острой и
постковидной формах COVID-19 (Салухов, Кова-
левская, 2020; Xu et al., 2020). Новая терапевтиче-
ская концепция представляет, в противовес тра-
диционному мнению о примате гиперкальцие-
мии, идею многосторонней миссии витамина D в
поддержании иммунной защиты.

Особую роль витамин D3 играет в клеточных и
биохимических механизмах защиты врожденного
и адаптивного иммунитета. Весомость такой кон-
цепции подкрепляется сведениями о присутствии
рецепторов витамина D3 в клетках иммунной си-
стемы, включающей моноциты и стимулированные
макрофаги, естественные клетки-киллеры и акти-
вированные В- и Т-клетки клеточной пролифера-
ции и дифференцировки (Lin, White, 2004). Экс-
прессия рецепторов за счет транскрипционного
сигналинга регулирует синтез функционально ори-
ентированных белков, определяющих иммуно-
модулирующие, дифференцирующие и антипро-
лиферативные функции (Di Rosa et al., 2011).

При анализе роли витамина D3 в защите от ин-
фекции привлекает внимание механизм проду-
цирования антимикробных и антивирусных бел-
ков. Стимулируемый витамином D3 Toll-подобный
рецептор за счет кателицидинов и денфенсинов
влияет на блокаду трансфекции и репликации
инфицирующего агента. Модельные эксперимен-
ты на мышах показали, что эти белки могут дей-

Рис. 2. Влияние метаболитов витамина D3 на функциональные оси ренин-ангиотензиновой системы (по: Quesada-
Gomez et al., 2022, адаптировано).
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ствовать непосредственно на вирион возбудите-
ля, более того, у инфицированных вирусом мышей
установлены более низкие концентрации провос-
палительных цитокинов в легких (Liu et al., 2006;
Barlow et al., 2011). Последующие исследования
описали ген-ассоциированный механизм акти-
вированного витамином D синтеза антимикроб-
ных и антивирусных белков. Согласно данным
(White, 2022), кальцитриол (1,25(OH)2D3) регули-
рует экспрессию генов за счет их связывания с ре-
цептором витамина D, индуцируя транскрипцию и
промотерный синтез β-дефенсина и кателицидина.

Витамин D3 и защитные механизмы 
при иммунном стрессе

Клинический анализ свидетельствует о влия-
нии витамина D3 на уровень иммунного стресса
при COVID-19. У инфицированных пациентов
естественные низкие уровни витамина D ассоции-
руются с увеличенными рисками вирусных заболе-
ваний и прогрессирующей пневмонией (Jenei et al.,
2022). При дефиците витамина D3 фиксируется по-
вышенная активность провоспалительных компо-
нентов патогенеза и, наоборот, снижение защитно-
го иммунного потенциала. Отмечается активация
клеточного воспаления, нарушения эндотелиаль-
ных и сосудистых барьеров, системное пораже-
ние органов (Soltani-Zangbar et al., 2022). Как
проявление адаптивного ответа витамин D

влияет на баланс субпопуляций Т-хелперов,
блокируя эффекторные клетки Th1 и Th17, индуци-
руя клетки Th2 с усилением клеток Treg (Xu et al.,
2020). Этот сценарий иллюстрирует схема влия-
ния витамина D3 на основные звенья врожден-
ного и адаптивного иммунитета (Briceno Noriega,
Savelkoul, 2022) (рис. 3).

Участие комплекса витамин D3/рецептор слу-
жит коррекции иммунного статуса и предупрежде-
нию или ограничению острого респираторного за-
болевания. Благодаря транскрипционным девиа-
циям за счет рецептора витамина D3, включается
механизм лабильной регуляции адаптивного имму-
нитета, который действует как “реостатный пере-
ключатель” протективных функций (Adams et al.,
2009). Комплекс таких реакций включает: 1) сниже-
ние интенсивности цитокинового и хемокинового
шторма; 2) влияние на активность нейтрофилов;
3) поддержание целостности легочного эпители-
ального барьера; 4) коррекцию компонентов ре-
нин-ангиотензиновой системы, влияющих в целом
на тонус сосудов и свертывающую систему крови.

Соответствующая демонстрация причастно-
сти витамина D3 и его рецептора к различным
звеньям патогенеза позволяет предложить идею
генного полиморфизма как объяснение универ-
сальности “солнечного” витамина.

Рис. 3. Влияние витамина D3 на основные звенья регуляции иммунной системы (по: Briceno Noriega, 2022, адаптиро-
вано).
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Генный полиморфизм как объяснение 
полифункциональности витамина D3

Констатация данных о том, что большинство
структур иммунной системы (включая макрофа-
ги, В- и Т-лимфоциты, нейтрофилы и дендрит-
ные клетки) специфически связываются с тран-
скрипционным рецептором, послужила основным
аргументом концепции о плейотропном влиянии
витамина D3 (Baeke et al., 2010). Новый взгляд на
проблему подразумевает генетическую вариабель-
ность влияний витамина D в патогенезе COVID-19.
Эта особенность выделяется как генетически
обусловленная особенность функционального ста-
туса, значимая для людей с рисками дефицита ви-
тамина D. Иммуномодулирующие эффекты ре-
цептора витамина D ограничивают восприимчи-
вость инфекции COVID-19 (Charoenngam et al.,
2023).

Принято считать, что факторами, влияющими
на содержание в крови витамина D, служат сол-
нечная инсоляция и обогащенная диета, однако,
основываясь на клинико-этнографическом мате-
риале, следует также учитывать роль генетиче-
ских факторов, определяющих большую вариа-
бельность фенотипов. Заражение иммунных кле-
ток коронавирусом SARS-CoV-2 может вызывать
иммуносупрессию, долговременную персистен-
цию и распространение вируса на вторичные ми-
шени. В этом смысле витамин D3 служит своеоб-
разным биомаркером здоровья у пациентов острой
и пролонгированной стадий COVID-19.

КОВИД-19 И ВИТАМИН D
Патогенез COVID-19: основные черты

Вирусная инфекция SARS-CoV-2 связана с
широким спектром клинических нарушений, ко-
торые начинаются с верхних дыхательных путей и
развиваются как системная полиорганная патоло-
гия (ОРДС). Одной из основных причин патогенеза
служит нарушение защитных функций иммунной
системы, представленных как стохастический ци-
то- и хемокиновый стресс. За счет патогенного вза-
имодействия вирус SARS-CoV-2 нарушает реак-
ции иммунного и гемоваскулярного контроля с
расстройством клеточных и органных систем. На
фоне ОРДС развиваются поражения сердца, моз-
га, почек, печени, других органов, осложненные
возрастными и коморбидными причинами.

Доказательная база патогенеза COVID-19 стро-
ится на изменениях клинических показателей:
высокочувствительный С-реактивный белок, от-
ношения нейтрофилов к лимфоцитам, ферритин
и D-димер, которые служат принятыми прогно-
стическими биомаркерами. Анализ клинических
и патофизиологических данных свидетельствует,
что диссонанс множества факторов – регулято-
ров тонуса сосудов, проницаемости, гемостаза,

следует рассматривать как ведущую причину де-
структивных процессов в патогенезе СOVID-19.
Симптомы, сопутствующие коронавирусной ин-
фекции (высокое артериальная давление, тром-
боэмболия, поражения печени, почек, невроло-
гические расстройства и др.), указывают на то,
что SARS-CoV-2 индуцирует множество клеточ-
ных и биохимических реакций патогенеза. Таким
образом, клиническое течение COVID-19 вклю-
чает фазы последовательно вовлекаемых процес-
сов: а) острая вирусная трансфекция и гиперактив-
ный характер иммунных и провоспалительных ре-
акций; б) локальные или системные нарушения
сосудистого эндотелия; в) тромботические ослож-
нения в больших и мелких сосудах; г) тотальный
или избирательный тип органных расстройств.

Сравнительный анализ в целом свидетельству-
ет о бόльшей выраженности клинической карти-
ны COVID-19 у больных с низким уровнем вита-
мина D3 (Khojah et al., 2022). В этих условиях
дефицит витамина D и сниженная активность
рецепторной транскрипции генного промоуте-
ра подчеркивают восприимчивость вирусной
агрессии, тяжесть заболевания и многоплановый
характер клеточных и системных дисфункций.

Дефицит витамина D и причастность 
к некоторым заболеваниям

Дефицит витамина D широко распространен в
мире. Анализ публикаций свидетельствует, что
около 47% населения в мире имеют показатели
умеренного и тяжелого дефицита (Bouillon, 2022).
Согласно принятым нормам, нормальный физио-
логический уровень витамина D определяется как
содержание кальцифедиола 25(OH)D3 в крови не
ниже 30 нг/мл (75 нмоль/л); недостаточность фик-
сируется в пределах 20–30 нг/мл (50 нмоль/л); уро-
вень ниже 20 нг/мл рассматривается как выра-
женный дефицит витамина D3.

Накоплен значительный клинический опыт о
корреляции гиповитаминоза D3 и высокой под-
верженности заболеваниям различной этиологии.
Ретроспективные когортные исследования под-
тверждают связь между дефицитом витамина D3
и клинической историей респираторной патоло-
гии: дефицит витамина D служит спутником тяже-
лой формы ОРДС (Thickett et al., 2015; Dancer et al.,
2015). Перечень включает широкий спектр инфек-
ционных заболеваний, аутоиммунные процессы,
хроническое клеточное воспаление, сосудистые
расстройства, онкологию, пародонтит и др. Низкий
уровень витамина D3 часто ассоциируется с патоге-
незом бактериальных инфекций, гепатитом, рас-
стройствами желудочно-кишечного тракта, други-
ми системными заболеваниями.
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Дефицит витамина D 
как фактор риска при COVID-19

На основании многих данных ставится вопрос о
роли витамина D3 как фактора, являющегося при-
чиной острого патогенеза COVID-19. В обзоре кли-
нических наблюдений, включавших более 3600
пациентов среднего возраста, установлено, что де-
фицит витамина D статистически связан с более
высоким риском развития пневмонии. Часть
больных с низким уровнем кальцифедиола
(≥30 нг/мл) имели бόльшую распространенность
гипертонии и сердечно-сосудистых осложнений,
аномально высокие уровни тропонина и пиковые
уровни D-димера в сыворотке, а также повышен-
ный уровень IL-6 и С-реактивного белка (Chiodini
et al., 2021; Ben-Eltriki et al., 2022; Dissanayake et al.,
2022). Дефицит/недостаточность витамина D3
рассматривается как сигнал повышенной инфек-
ционной восприимчивости и тяжелой формы пато-
генеза COVID-19. Это положение имеет определен-
ную закономерность с учетом возрастной категории
пациентов (<65 лет) и статуса коморбидности (Jude
et al., 2021; Durmuş et al., 2023). Отмечается, что при
низком уровне витамина D3 вероятны также невро-
логические осложнения, особенно выраженные в
возрастном контингенте (Gholi et al., 2022).

COVID-19, сосудистая патология и витамин D3

В физиологических исследованиях было уста-
новлено, что недостаточность витамина D сопро-
вождается артериальной гипертензией, гипертро-
фией левого желудочка, повышенной жесткостью
артерий. Важным компонентом этого патогенети-
ческого комплекса, также связанного с дефици-
том витамина D, служит нарушение эндотелия с
развитием сосудистого воспаления (Wong et al.,
2008; Jablonski et al., 2011). Таким образом, дефи-
цит витамина D на фоне коронавирусной инфек-
ции SARS-CоV-2 становится фактором, усугубляю-
щим преморбидный статус больного. Сообщалось о
повышенных уровнях кардиальных биомаркеров и
электрокардиографических изменениях как сви-
детелей кардиомиопатии, аритмий, тромботиче-
ских осложнений. Следует, однако, констатиро-
вать, что за счет суплементации витамин D3 игра-
ет существенную роль в поддержании сердечно-
сосудистой системы, участвуя в регуляции воспа-
лительных процессов, функции эндотелия, кон-
троле пролиферации и миграции клеток, гомео-
стаза внеклеточного матрикса и сохранении кар-
диальной системы в целом (Pál et al., 2023).

Отмечается роль витамина D в контроле компо-
нентов ренин-ангиотензиновой системы в патоге-
незе COVID-19. В нормальных условиях регулятор-
ную роль выполняет функциональное противосто-
яние родственных ангиотензин-конвертирующих
ферментов – АПФ и АПФ2, контролирующих ба-

ланс ангиотензиновых пептидных фрагментов.
Соотношение активности ферментов определяет
контроль вазоконстрикции, цитовоспаления, ок-
сидативного стресса, коагулопатии (рис. 2). Про-
тективный контроль, реализуемый при участии
витамина D3, включает ингибирование ренина и,
соответственно, реактивацию фермента АПФ2, с
“реабилитацией” антивоспалительных, анти-
тромботических, вазодилатационных функций,
важных для защиты сердечно-сосудистой си-
стемы (Malek Mahdavi, 2020; Giménez et al., 2020).

ТЕРАПЕВТИЧЕСКАЯ СТРАТЕГИЯ 
СУПЛЕМЕНТАЦИИ ВИТАМИНОМ D3

В исследованиях предыдущего периода с осто-
рожностью высказывалась мысль о возможности
использования витамина D3 в качестве супле-
ментации или пищевых добавок для защиты от
патологических явлений (Göring, 2018). Эта идея
оказывается актуальной в нынешнем рассмотре-
нии патогенеза COVID-19 c манифестацией ре-
спираторных и системных поражений. Согласно
информационному поиску PubMed за два с поло-
виной года (2001–2003 гг.) по запросу “Vitamin D
Supplementation. COVID-19”, было опубликовано
около 500 клинических, обзорных и аналитических
статей. Применение витамина D3 при инфекцион-
ной патологии находит немало подтверждений с де-
тализацией положительных примеров и сомнений.

Поддержание уровня витамина D3 в доклини-
ческий период жизнедеятельности и/или на ранних
стадиях COVID-19 иллюстрируется сокращением
времени пребывания в больнице и менее тяжелой
формой патогенеза. Добавки витамина D снижают
потребность в интенсивной терапии и искусствен-
ной вентиляции легких у больных COVID-19 (Cas-
tillo et al., 2020; Cicero et al., 2022; Hosseini et al.,
2022). Поддержание концентрации витамина D3
в сыворотке на уровне более 40–60 нг/мл в течение
года может снизить риск респираторных заболева-
ний, включая инфекции SARS-CoV-2 (Shah et al.,
2022). В отдельной группе исследований терапия
холекальциферолом и кальцифедиолом снижала
риск смертности и тяжести заболевания у ослаб-
ленных пожилых пациентов (Argano et al., 2023).
Отмечается также возможность суплементации
витамина D3 для предотвращения когнитивных
расстройств, ассоциируемых с ковидной патоло-
гией (Chakkera et al., 2022).

Суплементация витамином D3 может играть
защитную роль, стимулируя на ранней стадии ви-
русной трансфекции синтез противовоспалитель-
ных пептидов. Считается, что применение витами-
на D3 индуцирует механизм, который, создавая
новые белки, ограничивает активность респира-
торных вирусов (Hansdottir et al., 2010). В последу-
ющей фазе COVID-19 (Шторм-2) достаточный уро-
вень витамина D3 препятствует дисрегуляции опи-
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санной выше “триады” эндотелиально-сосудистого
гомеостаза, иммунных комплексов и органных по-
ражений. Кальцитриол, благодаря взаимодействию
с рецептором витамина D3 и включению плейо-
тропного транскрипционного механизма, слу-
жит реальным обоснованием этой позиции
(Renke et al., 2023).

Таким образом, поскольку витамин D обладает
множественными иммуномодулирующими свой-
ствами, контроль уровня витамина D3 способ-
ствует ограничению заражения и развития тяже-
лых и осложненных форм COVID-19. Пищевые и
лекарственные добавки витамина D могут сба-
лансировать некоторые негативные последствия
COVID-19, такие как дефицит пребывания на
солнце и ограничения подвижности, связанные с
болезнью (Tang, 2022). Использование в качестве
дополнительной терапии витамина Д3 далеко не
одномерно и зависит от ряда причин, среди кото-
рых на первое место выступают выбор доз и дли-
тельность суплементации. Отмечается также ис-
пользование комплексов биологически активных
добавок, включающих взаимодополняющие ком-
бинации (Capozzi et al., 2020).

Априори, несмотря на небольшое число публи-
каций, можно отметить вероятную пользу супле-
ментации витамином D для пациентов в постко-
видный период – переболевших или в фазе “Long
Covid”. В последнем случае, когда довольно ти-
пично мозаичное проявление клинических симп-
томов, большие возможности компенсаторного
действия витамина D3, описанные в настоящей
статье, могут служит терапевтической стратегией
с учетом персонализированных особенностей па-
циента (Гомазков, 2023; Barrea et al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Многодесятилетнее знакомство с витамином D3
представляет приключенческую историю интере-
са, сомнений, медицинской значимости. Экспе-
риментальные исследования установили участие
витамина в большом спектре физиологических
функций, которые соответствовали его определе-
нию как эндокринного гормона. С нынешних по-
зиций витамин D3 – сопроводитель и охранник
здорового организма. Взрыв интереса в нынеш-
ние годы пандемии COVID-19 выделил аспекты
особой миссии, значимой как протективная функ-
ция. Ключевой в этом раскладе оказывается связь
процессов патогенеза, ассоциированных с вирусом
SARS-CoV-2, и выявление мишеней “приложения”
витамина D3 как терапевтического подспорья.

Представленный в данном обзоре “солнеч-
ный” витамин выступает как профилактический,
иммунорегуляторный, нейропротективный и кар-
диотропный фактор вспомогательной терапии. В
этом контексте обсуждается возможная роль ви-

тамина D при переходе пандемии COVID-19 в эн-
демическую стадию за счет мутации коронавиру-
са SARS-CoV-2 и появления других штаммов. По-
видимому, вирусные инверсии могут снижать роль
адаптивной иммунной системы, однако, в мень-
шей степени влияют на реакции врожденной им-
мунной системы. Суплементация витамином D мо-
жет рассматриваться как потенциальное сред-
ство смягчения последствий эндемической стадии
COVID-19 (Briceno Noriega, Savelkoul, 2022). Со-
гласно итоговому анализу (Ashique et al., 2023),
добавление витамина D в настоящее время стало
эффективным вариантом повышения иммунного
ответа для всех возрастов и предотвращения рас-
пространения инфекции. Подчеркивается важная
позиция иммуномодулирующей роли витамина
Д3, ключевой в терапевтической стратегии “ко-
видного” патогенеза. Профилактическое дей-
ствие добавок витамина D (в определенном ре-
жиме) было документировано обсервационными
исследованиями и клиническими испытаниями
по предотвращению вирусных и острых респира-
торных дисфункций.

В качестве особой позиции можно акцентиро-
вать некоторые ключевые положения, иллюстри-
рующие принципы молекулярной патофизиоло-
гии витамина D3.

Многочисленные данные клинических, ана-
литических и экспериментальных работ создают
целостное впечатление весьма тонкой и паллиа-
тивной миссии витамина D3 как фактора защи-
ты. Витамин D3 и его метаболиты (комбинации
кальцефедиола/кальцитриола) можно рассмат-
ривать как дополнительные протективные сред-
ства от заражения SARS-CoV-2 и нивелирования
цитокинового шторма в начальной стадии чрез-
мерного иммунного ответа. Данные о роли вита-
мина D3 в ограничении сосудистого поражения,
защите эндотелия, нивелирования диссонанса
ренин-ангиотензинового комплекса также сви-
детельствуют о терапевтической значимости.

Плейотропизм витамина D3 демонстрирует
значение иммунной системы как парадигмы го-
меостаза, защиты или дисрегуляции, в соответ-
ствии с характером патогенеза. Констатация, что
большинство структур иммунной системы, вклю-
чая макрофаги, В- и Т-лимфоциты, нейтрофилы и
дендритные клетки, могут связываться с особым ре-
цептором, послужило доказательством влияния
витамина D на клеточную иммунную систему.
Экспрессия рецептора витамина D3 в иммун-
ных клетках приводит к продукции белков, ко-
торые выполняют необходимые в защите от по-
ражений антипролиферативные, дифференциру-
ющие и иммуномодулирующие действия.

Следует выделить особый механизм связыва-
ния витамина D3 с рецепторами, которые регули-
руют экспрессию генов. Транскрипционная ре-
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цепция витамина D реализуется в форме корегуля-
торных комплексов, специфичных как для гена, так
и для клетки, которые обеспечивают селективность
действия для различных типов клеток. Полимор-
физм витамина D демонстрирует сложную систему
синтеза протеомных единиц определенного функ-
ционального назначения. Универсальность тран-
скрипционного механизма, который использует
комплекс витамина D3, и его клеточно-тканевая
фенотипичность обеспечиваются за счет экс-
прессии рецептора витамина D во многих тканях.
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Sunny Vitamin D3 – Multifaceted, Mysterious, Necessary
O. A. Gomazkov*

Orekhovich Research Institute of Biomedical Chemistry, Moscow, Russia
*e-mail: oleg-gomazkov@yandex.ru

The importance of vitamin D3 for maintaining the level of health in conditions of acute respiratory and vas-
cular infectious pathology COVID-19 is considered. Physiological vitamin deficiency has been documented
as a negative predictor of virus exposure and disease severity. A complex of clinical and experimental studies
documents that vitamin D3 performs the function of controlling hemovascular homeostasis – the endothe-
lium of the vascular wall, a complex of immunological reactions, coagulation and rheological properties of
blood, systemic hemodynamics, etc. The variety of effects is determined by the transcriptional role of the vi-
tamin D3 receptor, which expresses gene targets for synthesis functional protective proteins. The possibilities
of supplementation, maintaining the level of vitamin D3 and its chemical metabolites, for the preventive and
therapeutic strategy of COVID-19 are considered.

Keywords: COVID-19, vitamin D, calcitriol, immunomodulatory role, receptor transcriptional function, vas-
cular endothelial protection, vitamin D supplementation
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На ограниченном контингенте пациентов, умерших и выживших после кардиохирургических вме-
шательств в условиях искусственного кровообращения рассмотрена общая неспецифическая адап-
тационная реакция – стресс, развивающаяся при последовательной реализации стадий “тревоги”,
“резистентности” и “разрешения”. Рассмотрены иммунные маркеры стрессовой реакции, ее неод-
нозначные изменения у умерших пациентов и выписанных из клиники с улучшением здоровья. Об-
наружены интересные инновации в изменении состояния у пациентов, которые могут быть исполь-
зованы в оценке и прогнозировании исхода кардиохирургических вмешательств, а также в обосновании
использования иммуномодулирующей терапии при альтернативных клинико-иммунологических из-
менениях состояния здоровья.

Ключевые слова: адаптационный синдром, искусственное кровообращение, кардиохирургические
операции
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ВВЕДЕНИЕ

Послеоперационные патологические процессы,
возникающие после кардиохирургических опера-
ций, “запускаются” как самой хирургической трав-
мой, так и благодаря контактам собственных кле-
ток крови с циркуляторным контуром аппарата
искусственного кровообращения (ИК) (Knaak
et al., 2019). Биологически инертные покрытия
контуров ИК и применение современных кон-
струкций оксигенаторов не уберегают от негатив-
ных последствий, таких как гипоперфузия и си-
стемный воспалительный ответ, приводящих к раз-
личным осложнениям вплоть до летального исхода.
Литературные данные свидетельствуют о большом
количестве работ, посвященных изучению после-
операционных осложнений с позиции общих регу-
ляторных механизмов. Любое осложнение, возник-
шее в результате оперативного вмешательства, рас-
сматривается либо как частичный срыв адаптации,
либо как неспособность организма адаптироваться
к повреждению с возможным летальным исходом
(Садчиков и др., 2010; Severn, 2001).

Данное сообщение посвящено ретроспектив-
ному анализу изменения параметров иммунного
статуса и биохимических показателей крови боль-
ных, умерших после кардиохирургического вмеша-
тельства, проводившегося в условиях ИК, для воз-
можного выявления характеристик, указывающих
на развивающиеся фатальные события.

С этой целью выполнено сравнительное изуче-
ние изменения исследуемых показателей у умер-
ших больных и у больных, которые впоследствии
выписались из отделения с улучшением состояния
здоровья. Причем можно думать, что сравнитель-
ное исследование будет результативным только то-
гда, когда оцениваемые группы характеризуются
определенной объективной общностью. Иными
словами, для того чтобы разобраться, в чем разница
между изменением исследуемых показателей у
умерших больных и у больных, которые в итоге вы-
здоровели, необходимо понять, что их объединяет.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Было обследовано и прооперировано 24 боль-

ных с различной сердечно-сосудистой патологи-

УДК 616.9-08-071(076.5)
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ей. У этих больных для элиминации негативных
последствий ИК при различных типах кардиохи-
рургического вмешательства использовалась ме-
тодика продолженной высокообъемной управля-
емой гемофильтрации.

До операции (в день ее проведения) и после кар-
диохирургического вмешательства на 3 и 10 сут
проводили клинико-биохимическую и иммуно-
логическую оценки состояния здоровья больных.

Выполняли фенотипический анализ лимфоид-
ных и фагоцитарных клеток методом проточной ци-
тометрии с помощью моноклональных антител (АТ)
фирмы “BD Biosciences, Becton, Dickinson and Co.”
(USA), мечеными ФИТЦ (флуоресцеин изотиоци-
анат) или ФЭ (фикоэритрин), на проточном цито-
флуориметре FACSCalibur (Becton Dickinson, USA),
для идентификации моноцитов использовали АТ
CD14-ФЭ (Земсков и др., 2015). При проведении
фенотипического анализа оценивали формулу
крови стандартным методом, выполняли аппарат-
ные биохимические исследования общего белка,
альбумина, глюкозы, лабораторные параметры –
лейкоцитоз, температуру тела, частоту сердеч-
ных сокращений и дыхания, PaCO2. Для построе-
ния графиков во всех случаях анализа содержания
клеток с различными иммунными маркерами у па-
циентов использовали только статистически зна-
чимые различия, определяющие степень иммун-
ной недостаточности или стимуляции, метод ана-
лиза достоверности этих степеней разработан нами
ранее (Земсков и др., 1997, 2015). Сначала определя-
ли отклоняющиеся иммунные параметры между
группами достоверных различий с 2–3 уровнями
иммунодефицита (состояние иммунной недоста-
точности – СИН) или иммуностимуляции (со-
стояние иммунной стимуляции – СИС) по разра-
ботанному нами интервалу значений статистиче-
ского метода, причем достоверным различием
считалось превышение или снижение нижней или
верхней границ колебаний показателей данного
маркера в группе здоровых доноров на ≥34–66%
(2 СИН или СИС) и на ≥66% (3 СИН или СИС).

На момент проведения операции все больные
находились в удовлетворительном состоянии. В
изученном аспекте не было выявлено существен-
ных изменений в биохимическом и иммунном ста-
тусе больных. Повышенные значения отдельных
показателей были связаны с коморбидным состо-
янием больных.

В результате проведенного лечения 22 пациента
выписаны домой с улучшением состояния здоро-
вья, 2 больных умерли.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Из литературы известно, что течение послеопе-

рационного периода и его исход зависят от иммун-
ных и адаптационных реакций организма. Про-

следим, как менялись клинико-биохимические и
иммунные показатели умерших больных с пози-
ции оценки адаптационных реакций организма,
вызванных хирургическим вмешательством.

Отметим, что адаптационные или приспосо-
бительные реакции развиваются в ответ на какое-
либо патогенное или интенсивное физиологиче-
ское воздействие на организм и направлены на
поддержание постоянства внутренней среды, на
функционирование всех органов и систем, необ-
ходимое для сохранения жизни.

Данные литературы свидетельствуют, что в от-
вет на хирургическое вмешательство, наркоз, об-
ширные травмы, бактериальную интоксикацию в
организме формируется общая неспецифическая
адаптационная реакция – стресс (Селье, 1960;
Овечкин, 2008). Она характеризуется автоматиз-
мом, однотипностью и стандартностью реакций,
которые не зависят от вида воздействия, а только
от его силы, точнее, длительности (Селье, 1979;
Гаркави и др., 1990).

Г. Селье (1960, 1979) охарактеризовал стресс
как неспецифическую реакцию на любое предъ-
явленное требование к организму. В современной
медицине разграничивают их, как носящих физио-
логический характер и обеспечивающих функцио-
нирование организма в пределах нормы (стресс),
от требований, которые способствуют развитию
деструктивных изменений в организме вплоть до
гибели (Загуровский, 2015). Г. Селье обозначал
такие изменения, как дистресс, что означает “ис-
тощение”, “недомогание”, “горе” (Селье, 1979).
В настоящее время оптимальным является ис-
пользование термина “стрессорная реакция”. Это
реакция человека на какое-либо воздействие, при-
водящее к дезорганизации адаптационных меха-
низмов регуляции, развитию патологического со-
стояния и возможной гибели (Загуровский,
2015). Агенты, способные вызвать эту реакцию,
называются стрессорами или стресс-факторами.

В своем исследовании мы будем пользоваться
термином “стрессорная реакция” т.к. априори лю-
бое хирургическое вмешательство может приве-
сти к развитию патологического состояния или
даже гибели больного.

Стрессорная реакция в своем развитии проходит
три стадии: стадию тревоги, резистентности и раз-
решения. Выраженность и длительность каждой
стадии зависят от силы действия стрессорного фак-
тора и врожденной приспособляемости организма.

Первая стадия стрессорной реакции – это ста-
дия тревоги. Основная задача такого периода полу-
чить в короткие сроки энергию для борьбы с повре-
ждающим фактором, причем она осуществляется
за счет активации гипоталамо-гипофизарно-над-
почечниковой системы. В этот период основным
действующим фактором являются глюкокортико-
идные гормоны коры надпочечников, в большей
степени кортизол. Именно он играет ключевую
роль в развитии адаптации. Он повышает моби-
лизацию и распределяет энергетические ресурсы
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организма, усиливает глюконеогенез, вызывая
повышение глюкозы в крови и ускоренную ути-
лизацию аминокислот, за счет чего подавляется
синтез белка. В периферической крови наблюда-
ется лейкоцитоз, нейтрофилез, эозино- и лимфо-
пении. Подобная стадия возникает сразу после
начала действия стрессорного фактора и развива-
ется на протяжении 6–48 ч (Гаркави др., 1990; За-
гуровский, 2015; Мухина и др., 2022).

Анализируя на 3 сут после операции клинико-
биохимические данные всех больных, можно вы-
делить группу из 4 человек, у которых изменения
исследуемых показателей свидетельствовали о раз-
витии неспецифической адаптационной стрессор-
ной реакции (рис. 1 и 2). В эту группу вошли и
умершие больные (пациенты А и Б).

Неспецифическая адаптационная стрессорная
реакция является ответной реакцией всего орга-
низма, включающей все его органы и системы
(Гаркави и др., 1990). В работе представлена лишь
часть ключевых показателей, характеризующих
изменения в иммунной и биохимической систе-
мах крови, отражающих состояние белкового и
углеводного обмена.

Как видно из рис. 1 и 2, у больных на хирурги-
ческое вмешательство развился комплекс измене-
ний, характерных для первой стадии стрессорной
реакции – лейкоцитоз, нейтрофилез, повышение
уровня палочко-ядерных нейтрофилов, лимфопе-
ния, отсутствие эозинофилов, резкое снижение ко-
личества общего белка и альбумина, повышенный
уровень глюкозы (за исключением больного К, у
которого уровень глюкозы к 3 сут снизился).

Таким образом, мы определили “группу срав-
нения” для анализа изменений клинико-биохи-
мических показателей и показателей иммунного
статуса умерших больных А и Б, которую состави-
ли пациенты К и Д. По законам научного исследо-
вания сравниваемые группы должны быть стандар-
тизированы по каким-либо параметрам. Именно
поэтому в нашем исследовании было выявлено,
что только у больных А, Б, К и Д на 3 сут развился
комплекс изменений, характерных для неспеци-
фической адаптационной стрессорной реакции.

Отметим, что совсем не означает, что оператив-
ное вмешательство не вызвало стресс-реакцию у
других больных, поскольку, возможно, проведение
продолженной высокообъемной управляемой ге-
мофильтрации во время операции и после нее за-
тормозило развитие этой реакции и ее проявле-
ний у других пациентов. Поэтому допустимо, что
организм этих больных “ответил” другим типом
адаптационной реакции (Колесник, 2020).

Нашей задачей в данном исследовании было
изучение механизмов нарушения иммунного ста-
туса при кардиохирургических операциях в усло-
виях ИК. Мы посчитали логичным оценить силу
воздействия на организм по времени, в течение
которого больные находились на искусственном
кровообращении. Естественно, сила воздействия
на организм при кардиохирургической операции

определяется не только временем нахождения на
ИК. Сила воздействия по сути является суммар-
ной величиной, составляющими которой оказы-
ваются наркоз, хирургическая травма, время на-
хождения на ИК и т.д. Еще раз отметим, что паци-
ентам в процессе хирургического вмешательства
проводили элиминацию негативных последствий
ИК, вот почему в качестве стресс-фактора мы
условно обозначили время пребывания на ИК. В
табл. 1 больные расположены в порядке убыва-
ния времени, в течение которого находились на
ИК. Причем, самое длительное время пребыва-
ния на ИК было у умерших больных Б и А, состав-
ляя соответственно 418 и 237 мин.

Несмотря на то, что это время у больных было
разным, степень изменения показателей, пред-
ставленных на рис. 1, была примерно одинаково
высокой. Укажем, что соответствующие маркеры
состояния организма у умерших пациентов А и Б
существенно не отличались по величине значений
от соответствующих показателей у больных К и Д,
что является наглядным примером индивидуаль-
ной чувствительности к поражающему фактору.
Однако это не касается резко сниженного содер-
жания альбумина у пациента Б и нормального ко-
личества палочко-ядерных лейкоцитов у пациен-
та Д, что в настоящее время объяснить не представ-
ляется возможным, хотя это может быть причиной
индивидуальной реакции больного. Еще раз отме-
тим, что разное время пребывания на ИК вызвало
у пациентов однотипный комплекс изменений.

Стадию тревоги стрессорной реакции у боль-
ных К и умерших больных А и Б характеризует раз-
витие синдрома системного воспалительного отве-
та (ССВО). В большинстве случаев по ряду сообще-
ний он не имеет связи с инфекцией (Усов и др.,
2008; Hirai, 2003), поскольку к этому сроку иссле-
дования (по крайней мере, в нашей работе) не было
клинических доказательств существования инфек-
ционного процесса у этих больных, а также выделе-
ния чистой культуры микроорганизмов из внут-
ренних сред организма. Поэтому можно предпо-
ложить, что в данном случае ССВО является
отражением силы повреждающего фактора, то есть
времени нахождения на ИК. Очень важно, что
ССВО считается состоявшимся (Иващенко и др.,
2012; цит. по: Савельева, Гельфанд, 2006) при нали-
чии хотя бы двух или более признаков, представлен-
ных в табл. 1, в которой дана их расшифровка.

Так, у больного К и умерших больных А и Б на
3 сут отмечался лейкоцитоз свыше 20 тыс., количе-
ство палочко-ядерных лейкоцитов больше 20%, ча-
стота сердечных сокращений превышала 90 уда-
ров в минуту. Напомним, что значительный лей-
коцитоз, левый сдвиг в лейкоцитарной формуле
косвенно свидетельствуют о высоком уровне кор-
тизола в крови, тем самым подтверждая тяжелое
поражающее действие стрессорного фактора (Ива-
щенко и др., 2012). Отметим, кстати, что у пациента Д
стадия тревоги стрессорной реакции не сопровож-
далась развитием ССВО, что объясняется ниже.
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Поражающее действие стрессорного фактора
было гораздо сильнее у пациента К и у умерших
больных А и Б, чем у пациента Д. В связи с этим
допустимо предположить, что иногда реакции, раз-
вивающиеся в стадию тревоги, а именно системный
воспалительный ответ, могут оказаться такой силы,
что сами способны выступать в роли повреждаю-
щего фактора, вызывающего альтернативную реак-
цию иммунной системы. Можно думать, что имен-
но в этот период представляется обоснованной те-
рапевтическая модуляция воспалительного ответа,
и в этом смысле оказывается оправданным и необ-

ходимым применение иммуномодулирующей тера-
пии. Известно, что вектор эффекта подобной тера-
пии зависит от исходного уровня клинико-имму-
нологического состояния пациента (Васильев,
Коляда, 1990; Земсков, Новиков, 2019). Высокие
или даже сниженные значения показателей, ха-
рактеризующих стадию тревоги стрессорной реак-
ции, по-видимому, будут снижаться или возрастать
под действием иммуномодулирующей терапии, тем
самым “приглушая” излишнюю, разрушительную
силу ответной воспалительной реакции. Очень чет-
ко это было нами показано при использовании им-

Рис. 1. Динамика маркеров врожденного иммунитета у пациентов, подвергнутых кардиохирургической операции в усло-
виях ИК. Большие буквы обозначают начальную букву фамилии конкретных пациентов, у которых иммунные маркеры
были проанализированы в дооперационный период и через 3 и 10 сут после него (здесь и на рис. 3). По оси ординат –
содержание клеток в соответствующих единицах (здесь и на рис. 2 и 3). Звездочка над столбиком обозначает достоверные
различия маркера в сравнении с показателями у доноров.
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муномодулирующей терапии габриглобином ожо-
гового сепсиса у пациентов, когда изменения им-
мунных маркеров врожденного и адаптивного
иммунитета характеризовались альтернативными
векторами модификаций (Земсков и др., 2012;
Zemskov et al., 2017). Так, иммунные маркеры врож-
денного иммунитета – общие лейкоциты, сдвиг
формулы крови влево, индекс эндогенной инток-
сикации, гиперсодержание CD70+-лимфоцитов,
экспрессирующих активационный маркер супер-
семейства ФНО-α, Гр с экспрессией “септиче-
ского” маркера CD64+ при септическом процессе
характеризовались резкой гиперактивацией. В то
же время иммунные маркеры адаптивного имму-
нитета – общие лимфоциты, естественные килле-
ры, в том числе и естественные Т-киллеры, регуля-
торные субпопуляции Т-лимфоцитов (Т-хелперы,
цитотоксические Т-лимфоциты), HLA-DR+-мо-
ноциты и уровни иммуноглобулинов отличались
развитием глубокого дефицита. Крайне важно,
что применение иммунозаместительной терапии
габриглобином в значительной степени ниве-
лировало отмеченные изменения иммунной си-
стемы, тем самым подтверждая высказанную нами
идею о целесообразности использования иммуно-
модуляции при резких альтернативных модифи-
кациях иммунной системы под влиянием в том
числе и стрессовых реакций.

В нашем исследовании мы выделили группу
больных из 4 человек, которая по анализу измене-

ния клинико-биохимических показателей была
охарактеризована как группа больных, у кото-
рых к 3 сут после хирургического вмешатель-
ства развился комплекс изменений, характер-
ный для стресс-реакции.

Оценивая показатели клеточного иммунитета
этих больных, мы делали акцент только на пока-
затели, которые могли характеризовать развив-
шуюся стрессорную реакцию, то есть изменяться
однотипно в ответ на чрезвычайное для организ-
ма воздействие. Они представлены на рис. 3.

Как видно, на 3 сут после операции происходило
одновременное повышение лимфоцитов с экспрес-
сией CD21, моноцитов с экспрессией CD16-марке-
ров и гранулоцитов с экспрессией CD64 у боль-
ных. Исключение составляет пациент Д, у которого
содержание моноцитов с экспрессией CD16 не из-
менялось. У этого же больного отсутствовали и
признаки системного воспалительного ответа.

Анализируя данные рис. 3, можно отметить,
что изменения показателей клеточного иммуни-
тета у умершего больного Б были такие же, как и
у остальных пациентов в группе, только сдвига-
лись к 10 сут после операции.

Логично задаться вопросом, чем отличаются
реакции клеточного иммунитета у умерших боль-
ных от всех остальных пациентов в группе. В этом
смысле обращает на себя внимание резкое сни-
жение содержания CD3- и CD4-лимфоцитов у
умершего больного А. У другого погибшего паци-

Рис. 2. Динамика биохимических маркеров у пациентов, подвергнутых кардиохирургической операции в условиях
ИК. Большие буквы обозначают начальную букву фамилии конкретных пациентов, у которых биохимические марке-
ры были проанализированы в дооперационный период и через 3 и 10 сут после него.
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ента Б снижение этих показателей было более по-
степенным и достигало максимума к 10 сут. Оно
также не было столь значительным, как у пациен-
та А, но было ниже границы нормы. У других па-
циентов снижение маркеров было незначитель-
ным и оставалось в пределах физиологических
колебаний, то есть нормы.

Недостоверные изменения содержания клеток
с экспрессией иммунных маркеров CD3+ и CD4+

на лимфоцитах у больных Б, К и Д, по-видимому,
не свидетельствуют о малой информативности их
оценки. Это объясняется тем, что иногда важнее
учитывать не достоверность колебаний отдель-
ных показателей, а их взаимосвязь и тенденцию
изменения. В литературе имеются сведения о
том, что изменения соотношения субпопуляций
в процессе развития того или иного заболевания
могут не выходить за пределы нормы, что указано
в обзоре по фенотипам клеток (Пичугина, 2006;
Травникова и др., 2009). В этой связи мы отмети-
ли одновременное повышение содержания лим-
фоцитов с экспрессией CD21+- и CD16+-моноци-
тов, более выраженное для гранулоцитов с экспрес-
сией “септического” маркера CD64+ и снижение
CD3+- и CD4+-лимфоцитов на 3 сут после кардио-
хирургического вмешательства. Такая одновремен-
ность и однотипность изменений иммунных марке-
ров клеточного иммунитета наблюдалась только у
больных, у которых к 3 сут после оперативного вме-
шательства развился симптомакомплекс, характер-
ный для стрессорной реакции. Подобная взаимо-
связь параметров иммунного статуса и биохимиче-
ских показателей естественно вносит определенный
вклад в раскрытие механизмов развития неспеци-
фической адаптационной стрессорной реакции
при хирургической патологии.

Естественно следует помнить, что наши ре-
зультаты получены при анализе маркеров у не-
большого контингента больных и, возможно,
имеют определенную долю непреднамеренной
случайности. Однако, для исключения такого вы-
вода необходимы дальнейшие исследования.

Таким образом, на 3 сут после кардиохирурги-
ческой операции в условиях ИК у определенной
группы больных был выявлен комплекс измене-
ний, характерных для неспецифической адапта-
ционной стрессорной реакции, которые касают-
ся в наибольшей степени выживших пациентов К
и Д и умерших А и Б.

Напомним еще раз, что неспецифическая
адаптационная стрессорная реакция характери-
зовалась признаками системного воспалительного
ответа у больного К и у умерших пациентов А и Б, и
однотипными изменениями маркеров клеточного
иммунитета (повышение содержания моноцитов с
экспрессией CD16+-маркеров, CD21+-лимфоцитов
и CD64+-гранулоцитов). Выраженность проявле-
ний этих реакций была примерно одинаковой у
данных больных. Достоверное снижение содержа-
ния лимфоцитов с экспрессией CD3+- и CD4+-мар-
керов наблюдалось только у умерших больных А
и Б. В то же время, у умершего больного Б подоб-
ные изменения показателей клеточного иммуни-
тета сдвигались к 10 сут после операции. У боль-
ного Д не отмечалось признаков развития си-
стемной воспалительной реакции и повышения
моноцитов с экспрессией CD16+-маркера.

Как известно, стадия тревоги, стрессорной ре-
акции сменяется стадией устойчивости (рези-
стентности). Наступление этой фазы происходит
тогда, когда адаптационные возможности орга-
низма соизмеримы с силой стрессорного фактора
(Мухина и др., 2022).

Таблица 1. Маркеры синдрома системного воспалительного ответа у пациентов после кардиохирургического
вмешательства (по: Савельева, Гельфанд, 2006; Иващенко и др., 2012)

Примечание: жирным шрифтом выделены значимые изменения маркеров.

Показатель

Пациенты после оперативного вмешательства
Б А К Д

сутки после оперативного вмешательства
3 сут 10 сут 3 сут 10 сут 3 сут 10 сут 3 сут 10 сут

продолжительность искусственного кровообращения (мин) во время операции
418 237 199 156

Лейкоцитоз >12 тыс. 24.1 14.1 31.3 24.4 26.5 16.4 16.97 10.1

Молодые, незрелые 
формы нейтрофилов (п/я, 
метамиелоциты) >10%

27.5 п/я

15.5 (9-п/я, 
4,5-миелоцитов, 

2-метамиело-
цита)

28 п/я 19 п/я 27.5 п/я 9 п/я 3 п/я 3 п/я

Температура тела > 38°C 36.7°C 36.5°C 36.6°C 36.3°C 36.6°C 36.5°C 37.6°C 36.7°C
ЧСС > 90/мин 130/мин 80/мин 100/мин 100/мин 100/мин 81/мин 78/мин 95/мин
ЧДД > 20/мин – – – – 16/мин 17/мин
РаСО2 < 32 мм рт. ст. 42 мм рт. ст 34 мм рт. ст 33 мм рт. ст 24 мм рт. ст 50 мм рт. ст
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Если действие стрессорного фактора, в нашем
случае время пребывания на ИК, не угрожало жиз-
ни больного, то есть было не чрезмерно сильным, то
организм с помощью собственных сил и лечебных
мероприятий сопротивляется ему, адаптируется, и
признаки реакции тревоги постепенно уходят.

Время нахождения на ИК при хирургическом
вмешательстве вызвало у пациентов Д и К и умер-
ших больных А и Б однотипный комплекс изме-

нений, характерный для стрессорной реакции, од-
нако требования, которые “предъявляло” ИК к
приспособительной способности организма боль-
ных было разным. Оно не было угрожающим для
жизни больных Д и К и оказалось совместимым с
возможностями адаптации этих пациентов к по-
следствиям ИК. Видимо, по этой причине к следу-
ющему сроку клинико-лабораторного исследования
организм больных нивелировал признаки реакции

Рис. 3. Динамика клеточных маркеров адаптивного иммунитета у пациентов, подвергнутых кардиохирургической
операции в условиях ИК.
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тревоги, вызвав наступление стадии резистент-
ности, адаптации к повреждающему действию
ИК. К 10 сут у этих пациентов нормализовались и
клинико-биохимические показатели (рис. 1, 2).

У пациента К показатель общих лейкоцитов
еще оставался повышенным, однако он был зна-
чительно ниже, чем на 3 сут после операции.
Умершие больные А и Б дольше всех находились
на искусственном кровообращении. Причем вре-
мя нахождения на ИК у них было самым продол-
жительным среди всех больных, участвовавших в
исследовании. Крайне важно, что к 10 сут у умер-
ших больных не произошло восстановление кли-
нико-биохимических показателей, как и призна-
ков системного воспалительного ответа (рис. 1).
Иными словами, организм пациентов еще “не
вышел из реакции тревоги”. Это означает, что ор-
ганизм умерших больных А и Б, по-видимому,
плохо приспосабливался к стресс-фактору (ИК),
продолжая адаптироваться, затрачивая все боль-
ше энергетических и пластических материалов,
но при этом его ресурсы скорее всего постепенно
исчерпывались, и к 10 сут были зарегистрирова-
ны признаки полиорганной недостаточности (эн-
цефалопатия, почечно-печеночная недостаточ-
ность). Это подтверждается также повышенным
уровнем креатинина, мочевины и общего билиру-
бина.

Исследование показателей клеточного имму-
нитета на 10 сут после операции выявило норма-
лизацию содержания CD21+-лимфоцитов до ис-
ходного уровня у всех пациентов, тогда как уро-
вень CD16+-моноцитов снизился, но все же еще
оставался высоким. Содержание CD64+-грануло-
цитов регистрировалось на достаточно высоком
уровне у всех пациентов, а у умерших больных А
и Б количество CD3+- и CD4+-лимфоцитов прак-
тически сохранялось без изменений.

Следует отметить, что не все исследуемые им-
мунные маркеры клеточного иммунитета пришли в
норму у больных, вышедших из реакции тревоги,
что может быть связано с формированием в стадии
резистентности специфических реакций, характер-
ных для стресс-фактора (время нахождения на ИК),
которые накладываются на общий “неспецифиче-
ский” фон (Гаркави, 1990; Васильев, Коляда, 1990).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, проведенное сравнительное ис-

следование позволило установить клинико-лабора-
торные события, которые объединяли больных А,
Б и К, Д по развитию общей адаптационной реак-
ции, то есть в ответ на кардиохирургическое вме-
шательство в послеоперационный период раз-
вился комплекс изменений, характерный для
неспецифической адаптационной стресс-реак-
ции (лейкоцитоз, нейтрофилез, увеличение па-
лочко-ядерных нейтрофилов, лимфопения, отсут-
ствие эозинофилов, повышение уровня глюкозы,
снижение общего белка и альбумина, повышение

содержания CD21+-лимфоцитов и CD16+-моно-
цитов, СД64+-гранулоцитов и снижение CD3+- и
CD4+-лимфоцитов у больного А при тенденции к
снижению CD3+- и CD4+-лимфоцитов у пациен-
тов Б, К и Д). В то же время умершие пациенты А
и Б дольше всех в группе находились на искус-
ственном кровообращении во время кардиохи-
рургической операции; комплекс изменений, ха-
рактерный для неспецифической адаптационной
стресс-реакции у умерших больных А и Б сохра-
нялся в течение всего срока исследования в отли-
чие от больных К и Д; синдром системного воспа-
лительного ответа наблюдался у умерших боль-
ных А и Б во все сроки исследования в отличие от
больных К и Д. В то же время из литературы извест-
но, что более выраженное снижение содержания
CD3+ и CD4+ отмечается у пациентов с более силь-
ной воспалительной реакцией, что и наблюдалось у
умерших больных А и Б и что является неблагопри-
ятным прогностическим признаком (Ярец, 2020).

Наконец, отметим, что пациенты К и Д благо-
получно были выписаны из стационара с улучше-
нием состояния здоровья на 3 сут после послед-
него исследования. В то же время через 10 дней
после последнего исследования умер пациент А, а
через 33 дня пациент Б.

Надеемся, что полученные результаты позво-
лят внести определенный вклад в изучение роли
реакций адаптационного синдрома в оценке состо-
яния больного, прогнозировании течения кардио-
хирургического вмешательства и целесообразно-
сти иммунотропной терапии, тем более, что ее
высокая эффективность при альтернативных из-
менениях иммунной системы в условиях тяже-
лейшей ожоговой травмы четко обоснована нами
ранее (Земсков и др., 2012; Zemskov et al., 2017).
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ния медицинской помощи, предусмотренной Минздра-
вом России в условиях стационарного лечения.
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Dynamic Changes in the Immune Status and Biochemical Markers of the Blood 
in Patients after Cardiac Surgery in Conditions of Artificial Circulation

M. S. Solovyovaa, V. M. Zemskova, *, M. N. Kozlovaa, N. S. Shishkinaa, A. V. Balbutskiya, 
A. N. Kulikovaa, V. S. Demidovaa, A. M. Zemskovb, V. A. Popova, G. P. Plotnikova, and A. V. Sharandaa
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On a limited contingent of patients who died and survived after cardiac surgery under conditions of artificial
circulation, a general nonspecific adaptive reaction is considered – stress, which develops during the sequen-
tial implementation of the “anxiety stage”, “resistance” and “resolution”. The immune markers of the stress
response, its ambiguous changes in deceased patients and those discharged from the clinic with improved
health are considered. Interesting innovations in changes in patients have been discovered that can be used in
assessing the condition of patients, predicting the outcome of cardiac surgery, and even substantiating the use
of immunomodulatory therapy in alternative clinical and immunological changes in the state of health in pa-
tients.

Keywords: adaptation syndrome, cardiopulmonary bypass, cardiac surgery
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Современные подходы к организации охотничьего хозяйства базируются на принципах устойчиво-
го развития, требующих сочетания сохранения биоразнообразия и экономической эффективности,
что невозможно без повышения точности и объективности данных о численности охотничьих жи-
вотных. В обзорной статье рассматриваются различные виды и методы учета охотничьих животных:
зимний маршрутный учет, анкетно-опросный и экспертный методы, учет прогоном, авиаучет,
окладный и ленточный учеты. При этом основной акцент сделан на анализе зимнего маршрутного
учета животных, как основного метода для оценки численности большинства охотничьих зверей в
Российской Федерации. В качестве возможного дополнения или самостоятельной альтернативы
учета численности охотничьих животных рассмотрены перспективы применения авиаучета с ис-
пользованием беспилотных летательных аппаратов.
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ВВЕДЕНИЕ

Устойчивое развитие охотничьего хозяйства
базируется на данных учета и мониторинга чис-
ленности охотничьих животных как его основно-
го ресурса. Соответственно целью учета живот-
ных является обоснованное планирование разви-
тия охотничьего хозяйства путем определения
допустимых лимитов и квот на добычу. Учет охот-
ничьих животных решает задачи: мониторинга
охотничьих ресурсов; определения ресурсной ба-
зы охотничье-промысловой фауны; проведения
экологической экспертизы материалов по лими-
там и квотам добычи; биотехнических мероприя-
тий и оценки их результатов; получения данных о
численности охотничьих ресурсов для их стои-
мостной характеристики; управления популяци-
ями (Жигарев, 2005; Холодова и др., 2014; Боль-
шаков, Кузнецова, 2016; Бондарев и др., 2016;
Греков, 2019; Каледин, 2023).

Наряду с этим, при более точном учете числен-
ности охотничьих животных, появляется возмож-
ность определения объема незаконной добычи пу-
тем сопоставления данных о динамике по годам с
учетом плодовитости, смертности и миграции зве-
рей (Глушков, Скопин, 2020).

К настоящему времени разработано большое
количество методов учета охотничьих животных,
которые различаются по охвату территории, спосо-
бам подсчета, используемым техническим сред-
ствам, математическому аппарату, видам животных
и т.д. (Кузякин, Челинцев, 2005; Челинцев, 2007;
Валенцев и др., 2012; Кривошапкин, Аргунов, 2013;
Данилкин, 2014; Середовских, Бауэр, 2017; Сено-
трусова, Павлова, 2019; Хуснутдинов, 2021).

ВИДЫ УЧЕТА ОХОТНИЧЬИХ ЖИВОТНЫХ
Как в классической, так и современной охото-

ведческой литературе различают виды учета, ко-
торые можно упорядочить с точки зрения биоло-
гического, математического, организационного и
географического подходов (Челинцев, 2001; Ку-
зякин, 2017).

В частности, в соответствии с биологическими
основами учета различают повидовой и ком-
плексный (несколько видов животных) учеты; не-
посредственное визуальное выявление животных,
обнаружение следов их жизнедеятельности (следы,
погрызы, убежища, гнездовья, экскременты, остан-
ки жертв хищников), а также маршрутные (линей-
ные), ленточные (пробные маршрутные полосы)
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или площадные (картографирование территорий)
учеты в зависимости от движения учетчика (Да-
нилкин, 2019).

Математические основы учета включают сплош-
ной учет всей численности животных на обследу-
емой территории и выборочный учет, который про-
водится на лентах или пробных площадках, с после-
дующим экстраполированием на всю территорию.
По получаемым результатам выделяют относитель-
ный (расчет индексов изменения численности) и
абсолютный учет (оценка численности охотничьих
животных с применением экстраполяции).

В организационном подходе учета в зависимо-
сти от применяемой техники различают авиаучет
(классическая и беспилотная авиация), назем-
ный учет (пеший, с использованием автомобиля,
снегохода и др.); от характера получаемой инфор-
мации – непосредственный полевой учет и сбор,
анкетные опросы охотников, экспертные оценки,
массовые учеты с привлечением значительного
числа охотников-любителей и специальные учеты
небольшими группами специалистов высокой ква-
лификации, а также разовые и регулярные (1 раз в
3–5 лет, 1 раз в год и т.д.) учеты (Забелин, 2020).

Географические основы учета включают учет
на малых и больших территориях (охотничье хо-
зяйство, заказник, регион, страна и т.д.); учет по
замкнутым участкам с очерченными границами
(региональная экстраполяция), по природным кон-
турам или ландшафтам в границах которых отмеча-
ют благоприятные для жизни животных условия
(типологическая экстраполяция) (Жигарев, 2005).

В действительности, на практике использу-
ется ограниченное число преимущественно ком-
бинированных методов, образующих националь-
ную систему учета. К их числу относят зимний
маршрутный учет (ЗМУ), анкетно-опросный и экс-
пертный методы, окладный учет, учет прого-
ном, авиаучет, а также некоторые виды ленточ-
ных учетов (Зимин, 2021).

Зимний маршрутный учет (ЗМУ) в нашей стра-
не является широко применимым и детально раз-
работанным методом. Он выступает основным для
учета большинства охотничьих зверей и дополни-
тельным – для отдельных видов, которые учитыва-
ются окладным способом или методом прогона
на пробных площадках (Юдкин и др., 2015; Скума-
тов, 2018а, 2018б).

Основная идея, на которой базируется ЗМУ, бы-
ла сформулирована А.Н. Формозовым (Формозов,
1985), который обратил внимание на то, что число
особей на 1 км2 (Z) прямо пропорционально чис-
лу пересеченных следов (S) и обратно пропорци-
онально средней длине следа (то есть суточного
хода зверя) (d) и длине учетного маршрута (m).
Эти закономерности отражает “формула Формо-
зова”, с которой начинался ЗМУ:

В настоящее время основной для современно-
го ЗМУ является формула Формозова–Малыше-
ва–Перелешина:

Введение в формулу поправочного коэффици-
ента 1.57 = π/2 учитывает тот момент, что подав-
ляющее большинство наследов животных пересе-
кает маршрут учета под произвольными, а не под
прямыми углами. Корректность оценки плотно-
сти животных по данной формуле подтверждена
имитационным моделированием. Согласно дан-
ным о численности популяции соболя (Кондра-
тов, Вашукевич, 2018), сложные формы большин-
ства наследов не искажают данные о плотности
животных вследствие того, что число пересече-
ний маршрута с наследом не зависит от формы
последних (Бобренко и др., 2018).

О.К. Гусев на основе моделирования вывел
новую формулу ЗМУ, названную формулой Фор-
мозова–Гусева:

где D – оценка плотности населения вида; n – число
особей, следы которых пересекли маршрут учета;
M – общая длина учетных маршрутов; H – средний
диаметр суточного охотничьего участка зверя.

Формула Формозова–Гусева отражает прямую
зависимость между вероятностью обнаружения
зверя и его суточным ходом. Однако ее использо-
вание требует высокой квалификации и добросо-
вестности учетчиков, которые должны различать
свежесть следа, направление движения, индиви-
дуальные признаки следа, наличие моче-каловых
остатков и др. Например, для точного определе-
ния свежести следа учетчику предлагается в тече-
ние ночи с интервалом в 2 ч оставлять пробные
следы палкой, чтобы оценить, насколько отвер-
девает каждый след за определенное время и
иметь в виду эти ориентиры на маршруте. В связи
с чем, формула Формозова–Гусева не получила
широкого практического применения.

В свою очередь, С.Г. Приклонским была пред-
ложена модификация формулы Формозова–Ма-
лышева–Перелешина, основанная на коэффи-
циенте пересчета K – отношение поправки (π/2)
к длине суточного наследа:

где Пу – число пересечений следов на 10 км марш-
рута.

При этом для минимизации влияния случай-
ного размещения животных, большое значение
имеет равномерное расположение маршрутов на
всей обследуемой площади. Кроме того, коррект-
ность учета с использованием указанной форму-
лы зависит от качества определения суточных на-

/ .Z S md=

1.57 / .Z S md=

/ ,D n MH=

П ,уD K=
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следов достаточно трудоемким методом тропления
(прослеживание всего пути животного).

Однако важно помнить, что по своей природе
ЗМУ основан на выборочных косвенных данных,
корректная интерпретация и экстраполяция ко-
торых зависит от знания распределения разных
видов животных по территории и его отклонений
от нормального, суточных передвижений зверей
и факторов, определяющих их различия от года к
году и определения репрезентативных для под-
счета маршрутов на местности.

Анкетно-опросный и экспертный методы пред-
полагают получение оценок непосредственно от
специалистов-егерей, лесников, охотоведов, ра-
ботающих в тех или иных районах. Нередко с помо-
щью таких опросов можно довольно точно опреде-
лить количество животных на рассматриваемых
территориях. Результаты этих методов зависят от
количества и уровня компетентности опрошенных,
качества анкет, добросовестности опрашиваемых.

При опросе данные об относительном измене-
нии численности зверей могут собираться по
принципу “больше – столько же – меньше”
(Дворников, 2015).

При наличии высококвалифицированных экс-
пертов могут задаваться вопросы о численности
крупных или редких животных, полевой учет ко-
торых очень трудоемок или дает искаженные ре-
зультаты. В работе С.В. Леонтьева и А.П. Бербера
по определению ресурсов волка в Казахстане ан-
кетный метод позволил установить, что числен-
ность этого животного снижается. Аналогичное
исследование, проведенное в Якутии, показало,
что данные ЗМУ по волку завышены из-за специ-
фики его перемещений, а общая численность со-
храняется стабильной на уровне 3000 особей. Есть
примеры применения анкет в учете лосей (Леон-
тьев, Никулин, 2012; Леонтьев, 2013, 2017; Леон-
тьева, Бербер, 2018). Однако чаще всего анкетно-
опросный метод используется в качестве вспомога-
тельного, дополняющего другие, а также для оцен-
ки динамики численности крупных животных.

Учет прогоном. Это один из самых ранних ме-
тодов, первые упоминания о котором относятся к
1914 г., когда под руководством А.К. Саблинского
был проведен учет лося. Суть метода заключается
в том, что животные прогоняются с заранее опре-
деленных площадок и пересчитываются поголов-
но (по следам или визуально). Таким образом,
осуществляется сплошной непосредственный пе-
ресчет всех животных, и их численность опреде-
ляют напрямую, а не по косвенным данным (Ме-
тодические указания …, 2008).

Например, в национальном парке “Куршская
коса” (Калининградская обл.) учет косуль мето-
дом шумового прогона подтвердил уже известные
данные по различию плотности копытных в разных
участках парка и численности поголовья (Иваню-

ков, 2015, 2017). В Волгоградской обл. учет прого-
ном был использован для корректировки квот на
добычу копытных (Тунян, 2017). Этот метод поз-
волил установить, что в 2012–2015 гг. численность
лося, благородного оленя и косули завышалась, что
потребовало сокращения добычи в 2016 г. Особен-
но важен учет прогоном в регионах, где снежный
покров отсутствует или неустойчив.

В связи с тем, что метод прогона достаточно то-
чен, он рекомендуется к использованию в качестве
арбитражного, а также для определения и коррек-
тировки пересчетных коэффициентов ЗМУ. Его
теоретическая основа и предпосылки максималь-
но просты, устраняют многие ограничения, свя-
занные с применением косвенных данных. Одна-
ко в силу больших трудозатрат применение мето-
да прогона ограничено по видам животных и
территории учета. Кроме того, реализация метода,
как и ЗМУ, существенно зависит от квалификации
и мотивации участников, поэтому он используется
на относительно малых территориях. В свою оче-
редь, корректность экстраполяции зависит от того,
насколько адекватно выбраны пробные площадки.

Авиаучет. Этот метод основан на аэровизуаль-
ном подсчете зверей по непосредственным наблю-
дениям или фотоснимкам и позволяет достаточно
точно рассчитать численность крупных живот-
ных – копытных, волков, а также провести подсчет
поселений и гнездовий (Глушков, 2016; Греков,
2016а, 2016б, 2018, 2019; Греков, Еськов, 2019).
Авиаучеты делятся на ленточные, выборочные и
сплошные, причем последние используются ча-
ще всего (Кузякин, Челинцев, 1989). При сплош-
ных учетах закладывается челночный (зигзагооб-
разный) маршрут с шагом между параллельными
курсами 500–1000 м (в зависимости от плотности
растительности). Учетчики с борта самолета или
вертолета отмечают встреченных животных. На-
ряду с прямой визуальной фиксацией может ис-
пользоваться аэрофотосъемка. В этих случаях
обеспечивается непосредственный подсчет всех
животных, находящихся в пределах обследуемой
территории. Ленточный авиаучет проводят на
маршрутных лентах, и полученные данные требу-
ют в дальнейшем корректировки. Выбор и про-
кладка лент связаны с теми же трудностями, что и
определение маршрутов для ЗМУ.

Преимущества авиаучета обусловлены тем, что
наблюдение с высоты снимает проблему труднодо-
ступности маршрутов, обеспечивает учет самих
животных, а не следов их пребывания, обследова-
ние проводится быстро со сбором значительного
объема материала. Казалось бы, такой подход сни-
мает основную часть методических проблем учета.
Однако возможности человеческого зрения и фото-
съемки налагают ограничения на размер учитывае-
мых животных, как правило, фактически можно
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хорошо различить только крупных зверей, таких
как лось, северный олень, волк.

На результаты влияют также характер обследу-
емых угодий (в хвойном лесу образуется большой
недоучет), погодные условия, биологические осо-
бенности животных. Например, авиаучет малопри-
меним для кабана (Воронин, Зайкин, 1986), а в ме-
тодических указаниях по авиаучету лося отмечает-
ся, что авиаучет не может проводиться при сильных
морозах, снегопаде и т.д. (Бородулин, 2013).

Исследование по авиавизуальному учету лося
в Центральной Якутии в 2016 г. (Григорьева, 2019)
показало существенное увеличение его числен-
ности по сравнению с 2009 г., а также корреля-
цию данных ЗМУ и авиаучетов в 2009 и 2016 гг.
Проведенный в 2017 г. авиаучет копытных в Амур-
ской обл. позволил подтвердить корректность дан-
ных ЗМУ, указывающих на сокращение числен-
ности косули, стабилизацию численности изюб-
ря и постоянство численности лося (Тюляндин,
2011; Валенцев и др., 2012; Николаенок, Даниль-
ченко, 2013; Данилов и др., 2014; Труш, 2018, 2019;
Валенцев, Снегур, 2019).

Тем не менее, несмотря на все преимущества
авиаучета, он стал относительно редким с 2000-х гг.
из-за высокой стоимости, поэтому дальнейшие
перспективы авиаучета в настоящее время связы-
вают с широким применением беспилотных лета-
тельных аппаратов.

Окладный учет. Обычно двойной или тройной
окладный учет основан на расчете численности
зверей в пределах участка леса (квартала) по разни-
це входных и выходных следов. Как и при ЗМУ, в
первый день регистрируемые следы затирают (за-
таптывают), во второй день фиксируют вновь по-
явившиеся (возможно проведение учета и в тре-
тий день). Посредством камеральной обработки
материалов по разнице “выходных” и “входных”
следов определяется численность животных в пер-
вый день. Если же выходных следов больше, то зве-
рей в окладе (площадке), вероятнее всего, нет.

В окладном учете существуют две основные
проблемы. Первая из них – обоснованный выбор
пробных площадок, в границах которых ведется
учет, и их репрезентативность. В принципе это же
затруднение возникает при ЗМУ и методе пробных
площадок для прогона, а решается только путем
биологически обоснованного выбора “типичных”
площадок.

Вторая проблема вытекает из содержательных
особенностей метода, при котором возможно по-
разному оценить равное количество входных и
выходных следов на площадке без учета тех жи-
вотных, которые не выходили за площадку окла-
да. Таким образом, принцип окладного учета со-
здает возможность неверной интерпретации даже
объективных данных. Снизить вероятность оши-
бок возможно при наличии квалифицированных

добросовестных специалистов и расширении пло-
щади учета, а также при троплении “проблем-
ных” следов, что требует большого объема работ.

Ленточный учет в определенной степени соче-
тает маршрутный учет и прогон животных, при
этом лента заданной ширины считается гораздо
более репрезентативной, чем пробная площадка.
Как отмечалось выше, ленточным может быть и
авиаучет, однако чаще встречается наземное
вспугивание животных при прохождении марш-
рута. Чаще всего наземный ленточный учет при-
меняют для определения численности птиц (Вар-
тапетов, Железнова, 2017, 2018). Метод варьирует в
зависимости: от количества учетчиков (один или
несколько), приемов вспугивания (шум, волочение
веревки), ширины лент, использования транспорт-
ных средств. Проблемы применения ленточного
учета связаны с рациональной закладкой маршру-
тов. Кроме того, требуется корректное определение
“ареала вспугивания”, который отличается для раз-
ных видов, строгое отделение вспугнутых птиц в
границах учетной ленты и за ее пределами.

Помимо выше перечисленных методов гораз-
до реже применяются альтернативные приемы:
учет по экскрементам, по гнездовьям, транссект-
ный метод и др.).

В.В. Червонный сопоставил разные методы
учета копытных, такие как ЗМУ, авиаучет, учет по
экскрементам, опрос и экспертные оценки. По ито-
гам сравнений уровень согласованности результа-
тов учета был оценен им как средний. В частно-
сти, результаты ЗМУ и авиаучета лосей в регионах с
преобладанием лиственных деревьев отличались на
20–30%, в таежных областях – на 45–60% (Червон-
ный, 2014).

В несколько большей степени были согласова-
ны результаты ЗМУ лосей и учета по экскремен-
там (отличия составили не более 24%). При срав-
нении методов ЗМУ, опросов и экспертных оце-
нок численности косули они отличались по годам
от 20 до 25%. Важно делать поправку на то, что
ЗМУ завышает численность лося, по сравнению с
другими видами учетов, тогда как при учете косу-
ли такого не наблюдается.

Д.В. Скуматов сопоставлял результаты учета
лосей многодневным окладом, прогоном, ЗМУ и
авиаучетом на территории трех охотхозяйств. От-
личия учета многодневного оклада и ЗМУ состави-
ли около 10% (Юдин, Скуматов, 2018). По оценкам
В.М. Глушкова сходимость ЗМУ и экспертных
оценок учета лося позволяют перейти к проведе-
нию ЗМУ один раз в 5 лет, а в остальные годы
пользоваться экспертными оценками (Глушков,
2016). Напротив, Г.И. Сухомиров полагает, что
результаты ЗМУ радикально отличаются от бо-
лее корректных, на его взгляд, экспертных оценок,
поскольку активность животных в разные дни и
в различных угодьях неодинакова и количество
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учтенных следов может различаться в разы (Сухо-
миров, 2018).

Радикальную позицию о неприемлемости ЗМУ
охотничьих животных занимает П.П. Наумов. По
его мнению, прохождение маршрутов распугива-
ет животных, и учет их следов после затирки не-
корректен. По этой и другим причинам сравне-
ние данных ЗМУ, площадного учета и авиаучета
охотничьих животных в зоне Байкало-Амурской
магистрали (БАМ) с 1972 г. и в Прибайкальском
национальном парке с 1987 г. на одних и тех же тер-
риториях давало существенные расхождения – в 10
и более раз (Наумов, 2015б, 2019). Часть из них мог-
ла объясняться тем, что зона строительства БАМа
нестандартна по экологическим условиям. К то-
му же множество тревожащих воздействий мас-
штабного строительства привели к резкому от-
клонению суточных ходов животных.

При сравнении основных методов учета охот-
ничьих животных можно видеть, что сложившиеся
подходы различаются по уровню точности, сфере
применения, ограничениям и рискам. Как правило,
улучшение результатов предполагает более высо-
кий уровень затрат и требований к квалификации
исполнителей, что составляет основную пробле-
му организации учета.

Противоречия между качеством информации,
сложностью и затратностью учетных работ, ре-
сурсами и ограничениями обусловливают фор-
мирование подвижных систем учета, использую-
щих методы, принимающие во внимание биоло-
гические особенности разных видов животных
(Приклонский, 1999).

Специфика учета охотничьих животных зависит
от их биологических и экологических особен-
ностей, влияющих на суточную активность и
территориальное распределение, а также от их
охотхозяйственной ценности. Именно биоло-
гические закономерности поведения животных мо-
гут способствовать обоснованному выбору площа-
док и маршрутов учета, установлению корректных
пересчетных коэффициентов и т.п. (Каледин и др.,
2016).

НЕДОСТАТКИ И ОГРАНИЧЕНИЯ ЗИМНЕГО 
МАРШРУТНОГО УЧЕТА ЖИВОТНЫХ

Устойчивое развитие охотничьих хозяйств не-
возможно без повышения точности и объективно-
сти данных о численности охотничьих животных
(Наумов, 2014, 2015б, 2019; Колесников и др., 2017).

Поскольку по большей части сведения о чис-
ленности охотничьих животных в нашей стране
опираются на ЗМУ, целесообразно наиболее по-
дробно остановиться на его недостатках.

В 2000–2010-х гг. многие специалисты выска-
зывались против реформирования ЗМУ, считая об-
разцовыми и не требующими корректировки мето-

дические указания 1990 г. (Кузякин, Челинцев,
2005), авторами которых были известные ученые-
охотоведы В.А. Кузякин и Н.Г. Челинцев.

Тем не менее, ряд отечественных охотоведов
выступили с обоснованной критикой различных
аспектов ЗМУ. Так, наряду с уже упомянутой
проблемой применения навигаторов, критиче-
ские оценки затрагивали многие сугубо методи-
ческие аспекты ЗМУ – выбор маршрутов, подхо-
ды к троплению и др.

Так как вопрос выбора маршрута во многом
решающий для репрезентативного учета, то не-
корректная прокладка маршрута приводит к не-
верным данным о численности животных, про-
кладке вновь неверного маршрута и т.д. Б.Н. Ка-
шеваров, отмечая проблему закладки маршрутов,
указывал на противоречие между репрезентатив-
ностью и возможностью реального прохождения
маршрута. Так как маршруты закладываются до
проведения ЗМУ, соответственно, любые пред-
положения о численности животных на конкрет-
ном маршруте, суждения о его репрезентативно-
сти могут быть ошибочными. Кроме того, по-
скольку плотность населения животных меняется
во времени в силу разных причин, маршруты не-
обходимо часто переносить (Кашеваров, 2011).

К тому же маршрут, относительно репрезента-
тивный для одной категории животных, будет
резко искажать численность других. Строго гово-
ря, для разных видов охотничьих животных было
бы целесообразно дифференцировать маршруты,
что практически невозможно из-за организаци-
онно-экономических ограничений.

Однако даже при обоснованном выборе марш-
рута он не всегда будет доступен для учетчика в
силу рельефа, густоты растительности и т.п. На
практике удобнее использовать постоянную си-
стему маршрутов, где проводится расчистка и
обеспечивается реальная возможность прохожде-
ния учетчиками.

“Маршрутную проблему” ЗМУ также отмечал
И.А. Кондратенков, который полагал, что рост
протяженности маршрутов не только экономиче-
ски недоступен для большинства охотпользовате-
лей, но и не дает повышения точности данных
(Кондратенков, 2017). Сомнительно также требо-
вание отводить на тропление копытных половину
всех трудозатрат на тропление, т.к. из материалов
троплений лося никак не удастся получить досто-
верный пересчетный коэффициент по белке (Ка-
шеваров, 2011). Данные троплений непосредствен-
но сказываются на пересчетных коэффициентах
для определения численности животных, поэтому
методические трудности установления суточного
хода искажают результаты учета.

Влияние изменений суточного хода на результа-
ты ЗМУ отмечают и другие авторы. Например, дли-
на суточного хода лося зависит от ряда причин –
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глубины снежного покрова, состояния кормовой
базы, а также фактора беспокойства, но даже в пре-
делах одного района влияние этих причин различа-
ется, поэтому использовать унифицированные ко-
эффициенты влияния толщины снежного покро-
ва на длину суточного хода вряд ли обосновано.
Известно, что получить корректные данные о су-
точном ходе лося можно лишь при условии прове-
дения не менее 50 троплений на район, что очень
трудозатратно (Рыков и др., 2010; Мамонтов, 2020).

Развернутой критикой теоретической базы ЗМУ
отличаются работы П.П. Наумова (Наумов, 2014,
2015а). Он полагает, что в условиях больших тер-
риторий Сибири и Дальнего Востока после пер-
вого прохождения маршрута для затирки следов
многие животные отходят на определенное рас-
стояние и не возвращаются на маршрут несколько
дней, поэтому их численность резко занижается.
Наряду с этим для территориального распределе-
ния животных не характерны случайный и пуассо-
новский типы распределения, положенные в ос-
нову ЗМУ, поэтому экстраполяция полученных на
маршруте данных не вполне корректна. Фактиче-
ски относительная корректность методологии ЗМУ
характерна только для природных условий Русской
равнины.

Действительно, с биологической точки зрения
распределение животных в границах администра-
тивно-территориальной единицы, которой явля-
ется муниципальный район, не является нормаль-
ным, т.к. они тяготеют к наиболее благоприятным
условиям обитания. Равномерное пересечение
маршрутом разных по степени привлекательно-
сти угодий является сложной задачей качествен-
ного планирования ЗМУ. Отсюда, по мнению
Д.Ф. Леонтьева, территориальной единицей уче-
та правильнее считать не административный рай-
он, а конкретный природный район, выделяемый
на ландшафтной основе (Потупалов, 2018).

В работе А.И. Козореза и А.В. Гуриновича со-
держится развернутая методологическая критика
фундаментальных основ ЗМУ. С точки зрения ав-
торов, доказать достоверность и воспроизводи-
мость этой методики было бы возможно только
путем многократно повторяющихся экспериментов
на популяции с известным заранее количеством
животных, что реализовать на практике невозмож-
но. Некорректно также использовать постоянные
или средние переводные коэффициенты, в то время
как длину суточного следа необходимо измерять
каждый раз в день учета (Козорез, Гуринович, 2019).

Исследования в заповедниках, когда маршрут-
ный учет в научных целях проводился ежедневно,
показали, что встречаемость следов лося в разные
дни декабря различалась в 24 раза. Соответствен-
но, из-за значительной вариации суточных ходов
и некорректности унифицированных пересчет-
ных коэффициентов учет следов сильно искажает

численность животных. Отдельного обсуждения
в этом отношении заслуживает проблема воздей-
ствия человеческой деятельности на длину суточ-
ных ходов животных. Например, в относительно
небольших по площади экономически развитых ре-
гионах России на поведение животных существен-
ное воздействие может оказывать индустриальный
шум и световое загрязнение. Еще одним суще-
ственным фактором, влияющим на суточный ход и
территориальное распределение животных, являет-
ся развитие сельскохозяйственного производства.

Например, увеличение посевных площадей
сои в Еврейской автономной обл. привело как к
росту численности изюбря и кабана, так и к сниже-
нию достоверности традиционных методов учета,
поскольку искусственная кормовая база суще-
ственно изменила передвижение зверей. Подоб-
ные ситуативные факторы крайне сложно учесть
при оценке суточных ходов животных путем тради-
ционного тропления наследов (Ревуцкая, 2012).

В.М. Глушков, наряду с объективными про-
блемами, отмечает субъективные ошибки систе-
мы учета охотничьих животных в России. С его точ-
ки зрения, методическими ограничениями ЗМУ
являются нестандартизированное размещение
маршрутов, неэффективное структурирование вы-
борки, не использующее стратификацию террито-
рии по уровню плотности животных учитываемых
видов, применение пересчетного коэффициента
и показателя “число пересечений” в формуле рас-
чета плотности, что не отражает реальный уровень
плотности. И это, не считая субъективных проблем
организационного характера (Глушков и др., 2012;
Глушков, 2016, 2017, 2018; Сафонов, Глушков, 2016;
Глушков, Кротов, 2016; Сухомиров, 2018; Глушков,
Скопин, 2020).

И все же оценивая проблемы ЗМУ в целом, не-
обходимо подчеркнуть, что сам по себе методоло-
гический подход, ведущий начало от формулы
Формозова, является крупным достижением оте-
чественной науки, корректен и отвечает содер-
жательным биологическим закономерностям. Но
определение конкретных коэффициентов, по кото-
рым пересчитывают результаты учета, часто оказы-
вается неверным, поскольку для этого нужен боль-
шой объем специальных исследований. К тому же
альтернативы ЗМУ для учета на больших террито-
риях фактически не разработаны и любые подхо-
ды к учету методически небезупречны.

ИНТЕНСИФИКАЦИЯ ТЕХНОЛОГИЙ 
УЧЕТА ЧИСЛЕННОСТИ ЖИВОТНЫХ

Принципиальные инновации в учете охотни-
чьих животных возможны при условии внедрения
новых технологий выявления и пересчета зверей и
птиц, действующих на иных технических и (или)
биологических принципах (Арамилева и др., 2020).
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В современных условиях это, в первую оче-
редь, цифровые технологии. Потенциал цифро-
вых технологий практически в любой отрасли
связан с возможностью создания цифровых ко-
пий реальных объектов, анализа больших объе-
мов данных, принятия наиболее обоснованных
решений и выполнения конкретных действий ав-
томатически, без участия человека.

Экстраполируя данные положения на охотни-
чье хозяйство и непосредственно на проблему учета
охотничьих животных, логично предположить, что
существуют возможности оцифровки природных
ландшафтов и животного мира, автоматизации
процессов учета, повышения его точности.

В нашей стране началом использования циф-
ровых технологий в отечественных работах по
учету охотничьих животных, по-видимому, мож-
но считать применение GPS-навигации при про-
ведении ЗМУ. В 2009 г. было рекомендовано ис-
пользование GPS-навигаторов при прохождении
маршрутов, а в 2012 г. оно стало обязательным. В
памяти навигатора маршрут фиксируется как трек,
на котором помечаются все пересечения со следа-
ми животных. Затем записи маршрута загружают-
ся в специализированную программу, где они об-
рабатываются и распечатываются, а схема учет-
ного маршрута включается в состав отчета.

Существует мнение, что использование нави-
гаторов позволяет обеспечить контроль фактиче-
ского прохождения маршрутов. Кроме того, циф-
ровизация ЗМУ по мере накопления информации
дала бы возможность со временем перейти к анали-
зу больших данных по количеству следов животных
(Глушков, 2016).

Однако несмотря на определенные преиму-
щества с использованием навигаторов можно
проконтролировать только сам факт прохожде-
ния маршрута по установленной траектории,
но не корректность учета. По-прежнему, даже при
добросовестном прохождении маршрута нельзя ис-
ключать фальсификацию данных по числу следов,
существует также техническая возможность под-
делки треков.

Кроме GPS-навигации в последние годы ак-
тивно развивается изучение различных животных
и следов их жизнедеятельности с использованием
беспилотных летательных аппаратов (БПЛА).

По сравнению с традиционной авиацией при-
менение БПЛА существенно дешевле, они пере-
двигаются с более низкой скоростью, более ма-
невренны и имеют минимальное шумовое воз-
действие на окружающую среду, что важно для
учета животных. Для БПЛА не нужны аэродромы
и традиционная сложная инфраструктура и они
могут использоваться практически в любых труд-
нодоступных районах. Установка на БПЛА теп-
ловизионной техники дополняет в учетной прак-

тике признак, по которому фиксируется живот-
ное (Шалыгин и др., 2012; Дианов, 2019).

Как пример, беспилотную авиационную си-
стему с использованием фотокамер применяли
для подсчета численности животных на юге Бур-
кина-Фасо. Результаты показали, что слоны четко
идентифицируются на снимках с высоты 100 м,
причем БПЛА не беспокоит животных и не вызы-
вает их отклонений от традиционных маршрутов.
Однако копытных животных и бабуинов иденти-
фицировать не удалось, а издержки на учет с БПЛА
оказались выше, чем у традиционного легкого са-
молета (Lisein et al., 2013). Однако уже в исследо-
вании (Ratcliffe et al., 2015) применение БПЛА
при подсчете численности пингвинов на Фолк-
лендских о-вах показало, что стоимость его ис-
пользования может быть ниже, чем у традицион-
ной авиации. Пингвины в основном не обращали
внимания на БПЛА, тогда как пилотируемый
вертолет их сильно беспокоил. Сходные результа-
ты дала и съемка касаток, которая показала, что
даже небольшой и дешевый коптер с шестью вин-
тами вертолетного типа точно идентифицирует
крупных морских млекопитающих и их размеры
(Durban et al., 2013).

Впоследствии была сформулирована основная
проблема использования БПЛА для подсчета чис-
ленности крупных животных – это компромисс
между качеством данных, стоимостью учета и бес-
покоящим воздействием. Иными словами, чем
больше технические возможности системы, тем она
дороже, а чем больше беспокоящее воздействие,
тем с более высокой степенью вероятности звери
будут прятаться (Pomeroy et al., 2016).

В дальнейшем, при аэросъемке оленя карибу
был получен ряд уравнений логистической регрес-
сии, показавших наиболее подходящие условия для
использования БПЛА (вечерние полеты, открытая
среда обитания и т.д.) (Patterson et al., 2016).

С точки зрения возможностей авиационного
картографирования мест обитания животных ин-
тересна работа (Junda et al., 2015), где с помощью
БПЛА с вертолетным винтом были картографи-
рованы гнезда четырех видов хищных птиц. Для
рациональной организации полета были разделены
функции управления БПЛА и непосредственного
наблюдения за реакцией птиц на обследование.
Анализ показывает, что по мере развития техноло-
гии БПЛА стоимость обследований существенно
снижается, а точность и качество полученных дан-
ных становится выше, чем у традиционных методов
картографирования гнезд (Кузякин, 2015). Так, со-
поставление учета гнезд суматранского орангутана
традиционным наземным способом и на основе
БПЛА показало высокую степень соответствия меж-
ду полученными результатами (Wich et al., 2016).

Авторы (Chabot, Bird, 2015), изучая результаты
около шестидесяти исследований по наблюдению
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за животными с БПЛА, опубликованных к 2015 г.,
пришли к следующим выводам:

– наилучшие, часто уникальные результаты
были получены при съемке морских млекопита-
ющих, поскольку БПЛА не только удешевили ис-
следования, но и позволили вести авиаучет там,
где это было недоступно для традиционной авиа-
ции, устранив риск для исследователя, который
всегда существует при нахождении рядом с круп-
ными животными;

– менее успешным следует считать наблюдение
с помощью БПЛА за крупными наземными млеко-
питающими (слон, носорог, бизон, а также гнезда
орангутанов), поскольку длительность полета ис-
пользуемых БПЛА оказалась пока недостаточной
для проведения съемки на большой территории;

– сложилось два подхода к проведению исследо-
ваний с помощью БПЛА – сплошное обследование
относительно больших территорий на БПЛА с фик-
сированным крылом и более детальное наблюде-
ние за отдельными объектами на БПЛА с верто-
летным винтом.

Следует отметить, что в большинстве исследова-
ний с применением БПЛА в качестве средства об-
наружения животных использовали фото- или ви-
деокамеры, что требует обработки большого коли-
чества визуальной информации. Так, при изучении
крокодилов для обследования территории пло-
щадью 8.2 км2 понадобилась обработка около
11.8 тыс. изображений с БПЛА. Благодаря такому
объему информации удалось получить точные ре-
зультаты по численности крокодилов с видовым
различием болотного крокодила (Crocodylus palus-
tris) и гангского гавиала (Gavialis gangeticus L.)
(Thapa et al., 2018).

Как отмечалось выше, важным аспектом учета
является минимизация влияния измерительной
процедуры на нормальное поведение животных.
Было установлено, что БПЛА, как и традицион-
ные учетные методы, могут беспокоить птиц. Од-
нако при использовании электрических двигате-
лей с достаточной дистанцией до животных шум
может не оказывать существенного влияния на их
поведение (Mulero-Pázmány et al., 2017). Важно
также принимать во внимание, чтобы БПЛА ви-
зуально не напоминал силуэт хищника. Однако да-
же с соблюдением этих условий применение БПЛА
для картографирования гнезд может существенно
беспокоить птиц (Саловаров, 2018). Тем не менее,
по мере налаживания регулярного учета живот-
ные, судя по некоторым исследованиям, привы-
кают к проводимой съемке и перестают реагиро-
вать на БПЛА. Так, если в первых облетах терри-
тории с БПЛА частота сердечных сокращений
американского черного медведя увеличивалась в
четыре раза, то при многократном обследовании
стресс у животного практически прекращался.

Появляются исследования по выбору наиболее
рациональных конфигураций учетных систем. Так,
сравнение результатов обследования длинномор-
дых тюленей, проведенное с помощью БПЛА с
фиксированными крылом и винтом вертолетного
типа, показало, что разница между двумя типами
летательных аппаратов при учете взрослых осо-
бей составила 1% и детенышей – 3.7%.

Использование при изучении животных с БПЛА
фото- и видеокамер существенно не меняет прин-
ципиальных основ традиционного авиаучета, при-
меняется только иной технический принцип по-
лета и исключается влияние человеческого фак-
тора. В то же время, цифровые технологии при
накоплении и обработке визуальной информа-
ции позволяют существенно улучшить качество и
точность учетных данных, что исключает субъек-
тивные ошибки исполнителей при работе с боль-
шим объемом информации (Емельянов и др.,
2009; Дунишенко, Жуков, 2017; Чугреев и др.,
2018; Еськов, Греков, 2018; Дианов, 2019; Каледин
и др., 2020).

По сравнению с фото- и видеосъемкой совер-
шенно новые возможности обнаруживаются при
применении термографического метода обнару-
жения животных (либо комбинации двух видов
съемок). Основное преимущество тепловизора в
том, что ему практически не мешает наличие ка-
кого-либо плотного растительного или иного по-
крова, в котором располагаются животные. Если
визуально различить лося в хвойном лесу очень
сложно, то тепловая сигнатура (инфракрасные вол-
ны) в холодное время года идентифицируется при
любой плотности растительности. В 2016 г. была
апробирована система из БПЛА, тепловизионной
камеры и бортового компьютера для передачи
пользователю координат животных (Ward et al.,
2016). Гудей с соавт. сопоставили результаты подсче-
та прибрежных морских млекопитающих с БПЛА
при использовании фотофиксации и инфракрас-
ной камеры. Обследование позволило выявить
больше особей морского котика, чем фотографи-
рование (Gooday et al., 2018).

Применение ночной инфракрасной съемки поз-
волило довольно точно идентифицировать круп-
ных копытных в одном из национальных парков
Польши (Witczuk et al, 2018). Использование БПЛА
с тепловизором дало хорошие результаты в лес-
ной зоне при оценке численности приматов коат-
ты Жоффруа (Ateles geoffroyi L.) (Spaan et al., 2019).
Этот метод обследования позволил выявить на
17% больше особей, по сравнению с наземным
обследованием фото- или теплоловушками.

С помощью БПЛА с тепловизором обнаружи-
вали койотов, енотов, американских норок и ла-
сок. В исследовании показано, что такой подход
дает лучшие результаты по сравнению с традици-
онными наземными наблюдениями. В то же вре-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 5  2023

СОВРЕМЕННЫЕ МЕТОДЫ УЧЕТА ОХОТНИЧЬИХ ЖИВОТНЫХ 447

мя, обследование 29.5 га территории потребовало
около 200 полетов в течение полутора месяцев, что
увеличило затраты на учет (Bushaw et al., 2019).

Хорошие перспективы имеет сочетание тради-
ционной и тепловизионной съемки с БПЛА, т.к.
это позволяет дополнить и сопоставить разнопла-
новую информацию, преодолеть ограничения
двух разных способов по обнаружению живот-
ных, что было подтверждено при выявлении ред-
ких птиц в Гренландии и Корее (Lee et al., 2019).

При обработке результатов наблюдений с БПЛА
важно внедрение искусственного интеллекта, что
имеет большие преимущества перед ручной обра-
боткой данных (Corcoran et al., 2019). В работе по
мониторингу птиц продемонстрировано исполь-
зование нейронных самообучающихся сетей для
выявления их скоплений на большом массиве аэро-
фотоснимков (Hong et al., 2019). Обработка 393 фо-
тографий позволила обнаружить 13986 изображе-
ний птиц с точностью от 85.01 до 95.44% (в зави-
симости от использованных методик машинного
обучения).

Данные, полученные с БПЛА, даже при таком
сложном объекте учета, как птицы, в среднем на
43–96% оказываются точнее результатов тради-
ционных наземных обследований (в отечествен-
ной терминологии – маршрутных и ленточных
учетов) (Hodgson et al., 2018).

В то же время подавляющее большинство за-
рубежных работ, посвященных использованию
БПЛА для учета животных – это биологические и
экологические исследования, проводимые с сугу-
бо научными целями. Применение БПЛА для при-
кладных задач охотничьего хозяйства пока еще не-
значительно. На Западе в охотничьем менеджменте
в большей степени используют БПЛА для обнару-
жения браконьеров, а не для оценки численности
охотничьих животных (Kamminga et al., 2018).

Признавая определенную ценность зарубежных
работ, необходимо учитывать климатические, гео-
графические и биологические особенности учета
животных в нашей стране. Например, существен-
но отличаются природные ландшафты и степень
транспортной доступности тех или иных террито-
рий. В свою очередь, наличие длительного пери-
ода низких температур позволяет использовать у
нас менее чувствительное тепловизионное обору-
дование, поскольку разница температур тела жи-
вотного и окружающей среды зимой более чем
значительная.

В России начало применения беспилотных ле-
тательных аппаратов для учета животных отно-
сится к 2009–2010 гг., когда ФГБУ “Центрохот-
контроль” использовал БПЛА для проведения
опытной аэрофотосъемки копытных в Иванов-
ской, Ярославской и Вологодской обл. В 2013 г.
сопоставлялись данные авиаучета с БПЛА и ЗМУ.
Результаты этих работ были обобщены в 2016 г.

(Моргунов, Ломанова, 2015; Моргунов и др., 2016;
Чугреев и др., 2018, 2019). В ходе проведенных
обследований было установлено, что в Яро-
славской обл. наблюдается высокая степень со-
ответствия с данными ЗМУ, а в Ивановской обл.
данные расходятся в 5 раз. Также обнаружилась бо-
лее высокая экономическая эффективность БПЛА
при обследовании небольших территорий.

В настоящее время в ФГБУ “Федеральный
центр развития охотничьего хозяйства” (быв-
ший ФГБУ “Центрохотконтроль”) разработаны,
но официально не утверждены “Методические ре-
комендации по проведению авиаучета копытных
животных (лось и сибирская косуля)” (Методиче-
ские рекомендации …, 2019), которые опираются на
традиционные для российского авиаучета подходы,
разница состоит лишь в том, что животные фикси-
руются не учетчиком, а на фотоснимках. Допуска-
ется одновременное применение БПЛА и традици-
онных пилотируемых летательных аппаратов.

Техническим аспектам использования дири-
жаблей и БПЛА при учете охотничьих животных
посвящен ряд работ Е.К. Еськова и О.А. Грекова
(Греков, 2016, 2018; Еськов и др., 2015). Было по-
казано, что аэрофотосъемка с БПЛА и дирижабля
позволила произвести учет численности лося на
обследуемой территории Ногинского охотничье-
го хозяйства, которая оказалась ниже, по сравне-
нию с данными ЗМУ (Греков, 2016; Греков, Есь-
ков, 2019). При исследовании численности лося в
Рязанской обл. были подтверждены технические и
экономические преимущества беспилотной авиа-
ции при обследовании больших территорий.

Тепловизионная съемка с БПЛА в зимних усло-
виях в зоологическом заказнике “Калтайский”
(Томская обл.) позволила преодолеть большин-
ство ограничений авиаучета (Запасной и др., 2015),
в последующем была обоснована целесообраз-
ность тепловизионной съемки для идентифика-
ции гладкошерстных копытных в зимний период
(Греков, Еськов, 2019).

В.А. Кузякин отстаивает идею конструирова-
ния БПЛА, специально предназначенных для учета
диких животных (Кузякин, 2015). Он полагает, что
для полного обследования сравнительно неболь-
ших территорий могут использоваться наиболее
простые и дешевые БПЛА с винтом вертолетного
типа (коптеры), но для маршрутного ленточного
учета нужен крупный БПЛА с бензиновым двига-
телем и эхолотом.

Другими отечественными авторами отмечает-
ся целесообразность использования БПЛА само-
летного типа для больших (порядка 100 тыс. га)
территорий и БПЛА с вертолетным винтом – для
малых площадей (до 1 тыс. га). Наиболее перспек-
тивно при этом обнаружение в зимний период глад-
кошерстных копытных (лось, благородный олень,
пятнистый олень, косуля, марал, изюбрь) посред-
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ством тепловизионной съемки. Малые БПЛА вер-
толетного типа представляют интерес также для
картографирования мест обитания животных.

Некоторый опыт использования БПЛА на-
работан в ряде заповедников России. В заповед-
нике “Заповедное Приамурье” сотрудниками ис-
пользуется несколько квадрокоптеров (БПЛА с че-
тырьмя вертолетными винтами), с помощью
которых картографируют гнезда редких птиц, а
также ведется учет дальневосточной черепахи в
береговых полосах в брачный период. Как пока-
зывает опыт, квадрокоптер практически не беспо-
коит дальневосточного аиста в отличие от традици-
онного обследования, после которого некоторые
птицы оставляли гнезда. Проблемы использования
БПЛА связаны только с ограниченным временем
работы имеющихся у заповедника моделей, осо-
бенно во время ветра.

В Центрально-Лесном государственном при-
родном биосферном заповеднике (Тверская обл.)
также широко используются квадрокоптеры. С их
использованием проведено картирование троп и
следов бурого медведя и лося. Это открывает пер-
спективу проведения тропления без наземных об-
следований, что положительно скажется на резуль-
татах учета. Кроме того, БПЛА используются при по-
иске поселений речного бобра в труднодоступных
или недоступных участках (Дёжкин и др., 1986).

Однако число отечественных работ по учету
охотничьих животных с БПЛА как с помощью
аэрофото-, так и тепловизионной съемки на боль-
шой территории обследования по видам учитыва-
емых животных крайне мало и находится на на-
чальном уровне. В основном объектом учета ста-
новится лось.

При этом наиболее разработанным аспектом
учета охотничьих животных можно считать тех-
нический, то есть выбор моделей БПЛА, камер,
тепловизоров, систем управление БПЛА.

В биологических основах учета существует
значительный, но пока практически не исполь-
зуемый потенциал расширения данных о пове-
дении животных, например, о их суточном пере-
движении (Мирутенко и др., 2009; Методические
рекомендации …, 2014; Дунишенко и др., 2016).

Еще один важный аспект использования циф-
ровых технологий – незамедлительный учет и
определение численности животных при экстре-
мальных воздействиях на популяции (спонтан-
ные миграции, вызванные, например, масштаб-
ными пожарами), а также появление опасных для
человека и сельского хозяйства видов животных
на определенной территории (Дворников, 2015).

Следует отметить также, что авиаучет живот-
ных с БПЛА и цифровая обработка данных не яв-
ляются единственно возможной технологией, по-
тенциально применимой в охотничьем хозяйстве.
Существенную положительную роль в развитии

охотничьего хозяйства страны могли бы сыграть,
например, технологии распределенного реестра –
блокчейна для подтверждения легальности добы-
тых трофеев и ортофотопланы охотничьих угодий
для прокладки маршрутов.

Технологии предиктивной аналитики и анали-
за больших данных, полученных в результате уче-
та животных (как традиционными, так и цифровы-
ми методами), потенциально способны привести к
получению новых сведений о суточных маршрутах,
активности, распределении животных в зависимо-
сти от особенностей территории, что существенно
повысит точность учетов в дальнейшем.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В теории и практике учета охотничьих живот-

ных сложились принципиальные противоречия,
которые невозможно разрешить в рамках тради-
ционных подходов, что требует внедрения новых
технологий, в первую очередь цифровых, кото-
рые в какой-то степени заменяли бы отдельные эле-
менты ЗМУ и отчасти способствовали более полно-
му и точному определению пересчетных коэффи-
циентов.

Новые методы выявления и идентификации
охотничьих животных, такие как тепловизионная
съемка, устраняют многие ограничения традици-
онных методов, снимают проблему неверной ин-
терпретации следовой и иной косвенной инфор-
мации, т.к. учитываются сами животные. Замена
или дополнение традиционной фотокамеры теп-
ловизором и обработка результатов с использова-
нием современных программных средств в значи-
тельной степени исключает недоучет, минимизиру-
ется влияние ошибок человека-учетчика (Запасной
и др., 2015).

Цифровой учет, проводимый независимыми
операторами беспилотной авиации позволит обес-
печить объективный внешний контроль за охот-
пользователями, деятельностью охотуправлений,
а также исключить преднамеренные искажения
учетных данных (Кузьмин и др., 1984; Декалин,
Нечаева, 2019).

На уровне охотничьих хозяйств и других терри-
ториально компактных природных районов съемку
с БПЛА можно рассматривать как ведущий метод
учета (Королев и др., 2018; Камбалин, Пономарев,
2018). Если говорить об учете охотничьих животных
на больших территориях, то здесь необходим гиб-
кий подход к внедрению цифровых технологий в
общегосударственную систему мониторинга, ана-
лиз различных вариантов их применения в разных
компонентах учета.
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Modern approaches to the organization of hunting are based on the principles of sustainable development,
requiring a combination of biodiversity conservation and economic efficiency, which is impossible without
improving the accuracy and objectivity of data on the number of hunting animals. The proposed review article
discusses various types and methods of accounting for hunting animals: winter route accounting, question-
naire and expert methods, run-through accounting, air accounting, salary and tape accounting. At the same
time, the main emphasis is placed on the analysis of winter route accounting of animals as the main method
for estimating the number of most hunting animals in the Russian Federation. As a possible complement or
an independent alternative to accounting for the number of hunting animals, the prospects for the use of aerial
accounting using unmanned aerial vehicles are considered.
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Племенной потенциал оленеводства определяется грамотной работой с генетическими ресурсами,
поэтому изучение фенотипических признаков северных оленей необходимо проводить в комплексе
с изучением особенностей их генофондов. В работе проведен анализ корреляционных связей и ге-
нетических ассоциаций фенотипических признаков у 98 самок северных оленей (Rangifer tarandus)
ненецкой породы в возрасте от 3 до 9 лет в сравнительном аспекте по основным промерам тела и ин-
дексам телосложения, вычисленных по этим промерам. Для анализа использовали панель 16 мик-
росателлитных локусов (BMS1788, RT30, RT1, RT9, C143, RT7, OHEQ, FCB193, RT6, C217, RT24,
C32, BMS745, NVHRT16, T40 и C276). Поиск взаимосвязей между генотипом и фенотипом север-
ных оленей был выполнен с помощью регрессионного анализа; только для трех фенотипических
признаков – высота в холке, глубина груди и индекс растянутости – была выявлена ненулевая на-
следуемость. С помощью корреляционного анализа установлено, что живая масса взрослых самок
с учетом возраста и генетического родства, имеет высокую положительную корреляцию с высотой
в холке (r ≈ 0.70), обхватом груди (r ≈ 0.79) и глубиной груди (r ≈ 0.73).

Ключевые слова: северный олень, промеры, индексы телосложения, микросателлиты, генофонд
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ВВЕДЕНИЕ

Фенотип домашнего северного оленя включа-
ет в себя комплекс хозяйственно-биологических
признаков, имеющих наследственную детерми-
нацию и проявившихся при определенных усло-
виях окружающей среды (при паратипических
условиях) у отдельного животного в процессе ро-
ста, развития и хозяйственного использования. К
фенотипическим признакам животных относятся
различные морфобиологические показатели, та-
кие как масть, экстерьер, живая масса, физиоло-
гические и биохимические показатели, белки
крови и другие. В практической селекции домаш-
них северных оленей из методов классической зоо-
технии обычно применяют глазомерную балльную
оценку экстерьерного профиля и отбор животных
по живой массе. Это в первую очередь связано с
доступностью зоотехнических методов в услови-

ях содержания и разведения племенных хозяйств
и относительно несложными алгоритмами обра-
ботки полученных данных. Значительно реже в
селекции северных оленей применяют метод ин-
дивидуальной оценки по промерам и индексам
телосложения, что объясняется более высокой
трудоемкостью реализации этого метода и слабой
методической подготовленностью специалистов
хозяйств. Кроме того, среди практиков существу-
ет мнение, что высокая живая масса предполагает
хорошее телосложение северного оленя, поэтому
для бонитировки животного достаточно одного
взвешивания. Данное утверждение верно лишь
отчасти, а именно на начальном этапе селекцион-
ного процесса, когда индивидуальные колеба-
ния/изменения живой массы и экстерьерно-кон-
ституциональных особенностей животных в стаде
достаточно велики. По мере выравнивания этих
показателей глазомерная балльная оценка, в от-
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личие от оценки по промерам, не дает возможно-
сти улавливать возрастные изменения, поскольку
специалисту становится труднее оценивать раз-
личия в телосложении животных “на глаз”. Воз-
никает необходимость использования промеров с
привлечением более точных и объективных ста-
тистических методов оценки селекционного про-
цесса экстерьера животного.

Одним из основных методов статистического
анализа взаимозависимости показателей являет-
ся корреляционный анализ, оценивающий направ-
ление и силу взаимосвязи между двумя и более при-
знаками. Этот метод успешно применялся при из-
учении хозяйственно-полезных признаков пород и
географических групп северных оленей (Мухачев,
1968; Деряженцев, Шифнер, 1978). Из более позд-
них исследований можно отметить работу (Рожков,
Проняев, 1992), в которой у различных пород север-
ных оленей была выявлена более высокая изменчи-
вость промеров, по сравнению с пропорциями те-
лосложения, определяемыми визуально. С по-
мощью корреляционного анализа была выявлена
статистически достоверная феногеографическая
изменчивость северных оленей (Южаков, 2003).

Позднее были проведены исследования по из-
учению генетической изменчивости признаков,
связанных с ростом оленят (Muuttoranta et al.,
2013, 2014). Также была выявлена значимая гене-
тическая изменчивость в отношении признаков,
связанных с показателями массы тела, скоростью
и интенсивностью прироста (Holand et al., 2020).
Однако у других копытных анализ наследуемости
массы животного показал, что наследуемость
уменьшается по мере увеличения возраста взве-
шиваемого животного, что может быть связано
с различиями в интенсивности и скорости роста,
с различиями в кормлении и содержании живот-
ных (Wilson et al., 2005; Muuttoranta et al., 2010). У
северных оленей такой зависимости не наблюда-
лось, наследуемость массы тела при рождении
значительно не отличалась от наследуемости мас-
сы тела через год (Muuttoranta et al., 2014).

В одном из наших исследований тундровых се-
верных оленей Ямало-Ненецкого автономного
округа (АО) был проведен анализ эффективности
отбора животных по живой массе путем опреде-
ления повторяемости и ее наследуемости (Южа-
ков и др., 2017). Был установлен невысокий, но
статистически достоверный коэффициент корре-
ляции r между живой массой матерей и живой
массой их потомства в шестимесячном возрасте.
У северных оленей показатели живой массы в ше-
стимесячном и полуторогодовалом возрастах поло-
жительно и статистически достоверно коррелируют
(r ≈ 0.6). Коэффициент корреляции между показа-
телями живой массы оленей в 1.5- и 2.5-летних воз-
растах сохранялся на среднем уровне, в диапазоне
0.4–0.5. Однако генетическая архитектура (в част-
ности, наследуемость) других количественных при-
знаков северного оленя недостаточно изучена.

В данной работе мы представляем результаты
анализа основных показателей домашних северных
оленей Ямало-Ненецкого АО на генетическом
уровне. Для оценки степени генетической диф-
ференциации животных была использована муль-
типлексная панель микросателлитов. Эта панель
была успешно применена при изучении генети-
ческой структуры и генетической дифференциа-
ции между дикими и домашними формами север-
ных оленей, включая популяцию ненецкой породы
(Svishcheva et al., 2022). Использование генотипи-
ческих данных повысит уровень информативно-
сти фенотипов, благодаря возможности иденти-
фикации животных, оценке их генетического раз-
нообразия, вычисления степени инбридинга и
внедрения полученных результатов в селекцион-
ные программы для работы с видом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Выборка животных

Для изучения фенотипической и генетической
изменчивости была сформирована выборка живот-
ных ненецкой породы из стада Ямальской опытной
станции (г. Салехард). В октябре 2020 г. были об-
следованы 98 важенок (взрослых самок) в воз-
расте от 3 до 9 лет, здоровых, без пороков телосло-
жения и имевших теленка. У отобранных животных
были сделаны зоотехнические промеры. Для гене-
тических исследований у тех же животных отобра-
ны пробы хрящевой ткани из уха, помещенные в
пробирки с 70%-ным этиловым спиртом.

Извлечение ДНК и анализ фрагментов

Выделение ДНК проводилось из образцов хря-
щевой ткани наборами Qiagen (QIAwave DNA
Blood & Tissue Kit). Мультиплексный ПЦР-ана-
лиз микросателлитных локусов, содержащих ко-
роткие тандемные повторы, проводился биотехно-
логической компанией COrDISс (Гордис, Москва,
Россия), сертифицированной на соответствие
стандарту ISO 9001:2015. Генотипирование микро-
сателлитных локусов выполняли методом мульти-
плексного ПЦР-анализа с последующим обнару-
жением флуоресцентно меченых фрагментов мето-
дом капиллярного электрофореза. Разработанная
мультиплексная STR-панель состояла из 10 ди-
нуклеотидных (RT6, BMS1788, RT30, RT1, RT9,
RT7, RT24, FCB193, BMS745 и NVHRT16) и 6 тет-
рануклеотидных маркеров (OHEQ, T217, C32, Т40,
C276 и C143), описательные характеристики ко-
торых детально представлены в работах (Семина
et al., 2022; Stolpovsky et al., 2020; Dodokhov et al.,
2021; Svishcheva et al., 2022). Все локусы были про-
тестированы на соответствие требованиям, обес-
печивая высокую эффективность специфической
амплификации ДНК, полиморфизм, отсутствие
конфликта между праймерами различных марке-
ров при комбинации в одной реакции и распреде-
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ление длин микросателлитных аллелей таким об-
разом, чтобы диапазон длин не перекрывался.

Статистический контроль 
микросателлитных данных

Анализ данных на основе генотипирования
проводили в программной среде R (Team 2017) с
использованием пакетов adegenet (Jombart, 2008),
pegas (Paradis, 2010), poppr (Kamvar et al., 2014),
PopGenReport (Adamack, Gruber, 2014; Gruber,
Adamack, 2015) и Hierfstat (Goudet, 2005). Для раз-
личения животных определено минимальное ко-
личество локусов, для которых должны быть из-
мерены генотипы, используя кривую накопления
генотипов (poppr::gac; 10000 перестановок). Ос-
новываясь на этих результатах, в анализ включе-
ны только те животные, у которых было успешно
амплифицировано ≥15 локусов. Далее, было оце-
нено неравновесие по сцеплению для парных ло-
кусов, используя стандартизированный индекс
ассоциации rd (Agapow, Burt, 2001) (poppr::pair.ia;
10000 перестановок), протестированы отклонения
от равновесия Харди-Вайнберга (Hardy-Wein-
berg equilibrium, HWE), используя точный тест хи-
квадрат, основанный на Монте-Карловских перму-
тациях аллелей (pegas::hw.test; 10000 перестано-
вок). Полученные статистики были поправлены
для контроля частоты ложноположительных ре-
зультатов (false discovery rate, FDR) с помощью
функции stats::p.adjust. Мы также оценивали
наличие нулевых аллелей, которые могут про-
являться как дефицит микросателлитной гете-
розиготности в соответствии с вычисленными
частотами, выполненными с помощью функции
PopGenReport::null.all. Коэффициент инбридин-
га каждого животного вычислили c помощью функ-
ции adegenet::inbreeding. Филогенетическое дерево
было построено на основе генетических расстоя-
ний Нея методом ближайшего соседа с помощью
функции poppr::nei.dist.

Фенотипические данные
В качестве фенотипических признаков рас-

сматривались хозяйственно-полезные показате-
ли, полученные нами при зоотехническом обсле-
довании. Живую массу и промеры тела у север-
ных оленей определяли согласно рекомендациям
отдела оленеводства НИИСХ Крайнего Севера
(Дьяченко, 1970). Вес животных (weight) был из-
мерен на динамометрических электронных весах
с точностью до 1.0 кг. Для анализа были взяты
следующие зоотехнические промеры с точностью
измерения до 1.0 см:

высота в холке (height_at_withers), высота в
локте (elbow_height), глубина груди (chest_depth)
и ширина груди (chest_width) за лопатками, изме-
ренные с помощью мерной палки;

косая длина туловища (body_length) и обхват гру-
ди (bust), измеренные с помощью мерной ленты;

ширина в маклоках (width_in_makloks) и длина
головы (head_length), измеренные с помощью мер-
ного циркуля.

На основе выполненных промеров были вычис-
лены основные индексы телосложения животных:

Индексы 
телосложения Формула расчета (×100%)

1. Индекс длинно-
ногости характе-
ризует развитие 
ног в длину
2. Индекс растя-
нутости харак-
теризует 
развитие туло-
вища в длину
3. Индекс тазо-
грудной характе-
ризует развитие 
груди в ширину 
относительно 
тазовой области
4. Индекс грудной 
характеризует 
общее развитие 
грудной части
5. Индекс сби-
тости характе-
ризует 
компактность 
телосложения
6. Индекс больше-
головости харак-
теризует 
развитие головы 
в длину
7. Индекс мас-
сивности 1 слу-
жит показателем 
силы и развития 
массы тела по 
отношению к 
росту
8. Индекс массив-
ности 2 характе-
ризует 
соотношение 
веса и роста
9. Индекс узко-
телости (лепто-
сомии) или 
широкотелости 
(эйрисомии) ука-
зывает на кон-
ституциональ-
ный тип

высота в холке – глубина груди 
высота в холке

косая длина туловища
высота в холке

ширина груди за лопатками
ширина в маклоках

ширина груди
глубина груди

обхват груди
косая длина туловища

длина головы
высота в холке

обхват груди
высота в холке

( )3
Вес

высота в холке

длина туловища + высота в холке
ширина груди + ширина в маклоках
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Модель
Для поиска ассоциаций между признаками и

генотипами была построена линейная регресси-
онная модель, показывающая зависимость между
признаком и микросателлитным локусом:

(1)
где y – (n × 1)-вектор значений признака, изме-
ренных у n животных; X – (n × 2)-матрица кова-
риат (первый столбец – возраст, а второй – век-
тор единиц (для учета интерсепта)); Gm – (nLm)-
матрица генотипов m-го микросателлитного локу-
са, где Lm – число аллельных вариантов в m-ом ло-
кусе, а элемент матрицы,  показывает дозу (0, 1
или 2) j-ого аллеля в m-ом локусе у i-ого животного,
α – (2 × 1)-вектор фиксированных эффектов воз-
раста и интерсепта на признак, β – (Lm × 1)-
вектор фиксированных эффектов аллельных
вариантов микросателлитного локуса на признак,
ε – (n × 1)-вектор случайных значений, детермини-
рованный полигенными и средовыми факторами.
Предполагается, что ε нормально распределен с ну-
левым вектором матожиданий и корреляционной
матрицей  где h2 – коэффици-
ент наследуемости признака, R – матрица генети-
ческого родства между животными и I – единичная
матрица. Нулевая модель (1) предполагает отсут-
ствие генетических ассоциаций признака с анали-
зируемым микросателлитным локусом, β ≠ 0.

Для проведения статистического анализа, преж-
де всего, необходимо оценить параметры модели
при нулевой гипотезе (интерсепт, эффект возрас-
та на признак, дисперсия и наследуемость при-
знака) и проверить условие о нормальности рас-
пределения значений признака после его стан-
дартизации и коррекции на родство. Параметры
модели при нулевой гипотезе были оценены ме-
тодом максимального правдоподобия, а нормаль-
ность распределения проверяли тестом Шапиро–
Уилка, с помощью функции NullMixedModel() из
R-пакета FREGAT (Belonogova et al., 2016).

Для модели (1), использовали F-распределен-
ную тестовую статистику:

(2)

которая зависит от объема выборки животных
(n), максимального числа независимых столбцов
матрицы G (  коэффициента детер-
минации (R2), вычисленного как

где y и  – стандартизованные значения феноти-
пов и генотипов, поправленные с учетом родства.

Для построения адекватной модели наследова-
ния, учитывающей полигенную компоненту в фор-
мировании признака, необходимо оценить матрицу

,my X G= α + β + ε

,
ijmG

( )2 21 ,V h R h I= + −

2

2 ,
1

n r RF
r R
−=

−

( )( )r rank G=
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m m m mR y G G G G y
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−
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G

генетического родства между анализируемыми жи-
вотными.

Генетическое родство между животными

Поскольку для анализируемых самок не велось
никаких учетных записей по родословной, мы оце-
нили матрицу генетического родства R между жи-
вотными как матрицу идентичности по состоя-
нию (identity-by-state, IBS), где ее элементом яв-
ляется доля общих аллелей у пары животных i и j.
Построение IBS-матрицы основано на матрице
генотипов, 

(3)

где M – число микросателлитных локусов,  до-
за аллеля a (0, 1 или 2) в m-ом локусе у i-ого жи-
вотного.

Корреляции между признаками

Корреляционный анализ, как известно, не вы-
являет причинных связей между переменными,
он лишь дает количественную оценку тесноты свя-
зи между изучаемыми показателями и подтвержда-
ет достоверность суждений о наличии связи. Одна-
ко знание корреляционных связей между призна-
ками необходимо при отборе, поскольку селекция
ведется одновременно по десяткам хозяйственно-
полезных признаков. Причинный характер кор-
реляций выясняют с помощью логических рас-
суждений, раскрывающих механизм связей и за-
ложенных в вероятностные модели, описывающие
наследование признаков. При проведении корре-
ляционного анализа предполагают, что феноти-
пические признаки являются случайными и вы-
бранными из генеральной совокупности, распреде-
ленной по нормальному закону. Стоит отметить,
что с помощью корреляционного анализа оцени-
вают не только тесноту связи между признаками,
но и решают задачи отбора факторов, оказываю-
щих наиболее существенное влияние на зависи-
мый признак.

Коэффициент корреляции (r) варьирует от −1
до 1. При положительных корреляциях предпола-
гается, что с увеличением одного признака увели-
чивается и другой. Отрицательная корреляция, на-
оборот, показывает, что увеличение одного призна-
ка приводит к уменьшению другого. Коэффициент
корреляции на уровне 0.5 представляется доста-
точно высоким. Можно предположить, что при
такой корреляции совпадение вариации двух пе-
ременных должно быть в 50% случаев. В реально-
сти так не бывает и поэтому степень линейной за-
висимости в вариации двух переменных более
точно измеряется квадратом коэффициента корре-
ляции – коэффициентом детерминации (r2), кото-
рый варьируется от 0 до 1. В случае линейной связи

( )1 2, , , , , :m MG G G G G= … …
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коэффициент детерминации указывает на долю из-
менчивости одной переменной, которая обуслов-
лена изменчивостью другой переменной (и на-
оборот). Тогда (1 − r2) отображает остаточную долю
изменчивости одного признака, обусловленную
всеми другими, не учтенными в эксперименте, при-
чинами. Так, например, если коэффициент корре-
ляции между двумя признаками равен 0.5, только
25% изменчивости одного признака объясняется
изменчивостью другого признака (степень связ-
ности). По остальной же части изменчивости со-
отношение между признаками считается случай-
ным. Таким образом, (r ≥ 0.7) свидетельствует о
тесной связи, (r < 0.5) указывает на слабую связь,
а (0.5 ≤ r < 0.7) – на среднюю.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение по возрастным категориям по-
казателя живой массы животного, который ва-
рьируется от 66 до 100 кг среди исследуемых са-
мок, показано на рис. 1. Как видно, этот показатель
медленно растет с увеличением возраста животных
и выходит на плато к 7–9 годам. Отметим, что из-
за малочисленности возрастной группы самок в
возрасте 9 лет (2 самки), эта группа была объеди-
нена с группой 8-летних самок.

Относительно всей выборки, среднее значе-
ние показателей веса составило 82.61 ± 0.80 кг,
высоты в холке – 94.97 ± 0.36 см, высоты до лок-

тевого сустава – 54.4 ± 0.25 см, глубины груди –
40.71 ± 0.20 см, обхвата груди – 115.37 ± 0.50 см,
ширины груди – 25.63 ± 0.21 см, ширины в ма-
клоках – 22.76 ± 0.14 см, косой длины туловища –
102.26 ± 0.47 см и длины головы – 33.72 ± 0.17 см.
Кроме того, были вычислены средние значения ин-
дексов телосложения: индексы длинноногости –
57.13 ± 0.14, растянутости – 107.73 ± 0.44, тазо-груд-
ной – 112.78 ± 0.88, грудной – 63.00 ± 0.50, сбито-
сти – 112.98 ± 0.59, большеголовости – 35.53 ± 0.17,
массивности – 121.5 ± 0.50 и узкотелости – 408.84 ±
± 2.48. Оценки веса, промеров и индексов тело-
сложения согласуются с соответствующими по-
казателями, полученными для взрослых самок
той же породы в работе (Югай, 2009).

Для сравнения распределений признаков были
построены диаграммы “box plot” для значений,
шкалированных на дисперсию (рис. 2). Наиболь-
ший разброс значений наблюдается по показате-
лям “вес” и “ширина груди”. Практически по всем
показателям, кроме показателей глубины груди,
высоты в маклоках и высоты в локтевом суставе, от-
сутствуют выбросы, которые могут быть вызваны
погрешностями в измерении животных.

У животных, генотипированных по 16 микро-
сателлитам, обнаружено 119 аллелей. Число алле-
лей на локус варьировалось от 2 до 13. Наиболее
полиморфным является локус OheQ с 13 аллеля-
ми, а наименьший уровень разнообразия обнару-
жен в локусе C217, имеющем 2 аллеля. Параметры

Рис. 1. Визуализация распределения реальных показателей живой массы животных по возрастным категориям от 3 до
9 лет с помощью диаграмм “box plot”. Границы прямоугольников (box) показывают нижний и верхний квартили; ли-
ниями внутри прямоугольников отмечены медианы; “усы” показывают диапазон разброса значений; кружками отме-
чены нетипичные данные, выбросы. Красными точками отмечены средние значения показателей веса.
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генетического разнообразия для изучаемых локу-
сов представлены в табл. 1.

Для всех локусов отклонений от HWE не обна-
ружено при выполнении тестирования тремя ис-
пользуемыми методами: 1) точный критерий хи-
квадрат; 2) критерий хи-квадрат, поправленный
на FDR и 3) критерий хи-квадрат, основанный на
перестановке аллелей методом Монте-Карло (B =
= 1.000 перестановок) и поправленный на FDR
(табл. 2). Индекс неравновесия по сцеплению rd
не превышал 0.08.

Животных с высоким уровнем инбридинга не
выявлено. Средний коэффициент инбридинга,
усредненный по всем самкам, был равен 0.165 ±
± 0.007. Теплокарта иллюстрирует генетическое
родство между самками, вычисленное по форму-
ле (рис. 3). Разброс коэффициента схожести жи-
вотных по микросателлитным генотипам (коэф-
фициент родства между животными) варьировал
от 0.22 до 0.78, что говорит о высоком уровне об-
щего генетического фона, что очевидно при га-
ремном образе жизни северных оленей. В каче-
стве альтернативы было построено филогенети-
ческое дерево, где наглядно показано разделение
самок на гаремные группы (рис. 4).

В табл. 3 для всех изучаемых промеров и ин-
дексов телосложения представлены оценки ин-
терсепта, эффекта возраста, дисперсии и насле-
дуемости. p-значения теста Шапиро–Уилка для
всех признаков, стандартизованных и поправлен-
ных с учетом родства между животными, оказа-
лись больше 0.05, что указывает на их нормальное

распределение. Для всех промеров, кроме показа-
теля “ширина груди”, мы наблюдаем значимое
влияние возраста на признак (табл. 3), а для всех
изучаемых индексов телосложения, как и ожида-
лось, эффект возраста был незначим. Только для
трех фенотипических признаков: “высота в хол-
ке”, “глубина груди” и “индекс растянутости”
была обнаружена ненулевая наследуемость при
использовании IBS-матрицы в качестве матрицы
генетического сходства.

Анализ ассоциаций, выполненный для каждой
пары “локус–признак”, не выявил значимых свя-
зей по большинству пар при пороговом p-значе-
нии α = 0.05. Исключение составили локусы Rt7,
Rt30, Rt1, Rt9, OheQ, C217 и C32, для которых об-
наружены ассоциации с одним, двумя или тремя
признаками (табл. 4). После коррекции Бонферро-
ни, при пороговом p-значении = 0.003125, значи-
мых ассоциаций не выявлено ни для одной из пар.
Ближайшее к порогу p-значение было для локуса
C32 и показателя косой длины туловища (p < 0.005).

В ходе анализа корреляционных связей между
реальными фенотипическими признаками (табл. 5)
нами установлено, что живая масса взрослых самок
имеет высокую положительную корреляцию с вы-
сотой в холке (r ≈ 0.70), обхватом груди (r ≈ 0.79) и
глубиной груди (r ≈ 0.73).

Такой важный промер, как высота в холке,
имеет высокую положительную корреляцию с
живой массой (r ≈ 0.70), высотой в локте (r ≈ 0.81),
глубиной груди (r ≈ 0.79). Обхват груди тесно кор-
релировал с живой массой (r ≈ 0.79) и менее тесно

Рис. 2. Диаграммы “box plot” для значений признаков, шкалированных на дисперсию. Границы прямоугольников
(box) показывают нижний и верхний квартили; линиями внутри прямоугольников отмечены медианы; “усы” показы-
вают диапазон разброса значений; кружками отмечены нетипичные данные, выбросы.
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Таблица 1. Параметры генетического разнообразия для изучаемых локусов

Локус Число аллелей на локус Индекс аллельного 
богатства

Наблюдаемая 
гетерозиготность

Ожидаемая 
гетерозиготность

BMS1788 11 10.75 0.8 0.82
Rt30 7 6.63 0.54 0.54
Rt1 9 8.94 0.88 0.84
Rt9 8 7.98 0.81 0.83
C143 3 3.00 0.34 0.36
Rt7 9 8.81 0.67 0.67
OheQ 13 12.66 0.87 0.85
FCB193 7 6.75 0.74 0.77
Rt6 10 9.73 0.74 0.73
C217 2 1.94 0.02 0.02
Rt24 9 8.93 0.73 0.78
C32 5 4.75 0.51 0.55
BMS745 7 6.75 0.7 0.7
NVHRT16 8 7.94 0.83 0.79
T40 5 4.94 0.37 0.41
C276 6 5.93 0.71 0.75

с двумя другими грудными промерами. Косая
длина туловища не показала высокой степени
корреляции ни с живой массой, ни с одним из по-
лученных промеров (r ≈ 0.33–0.65). Величина
корреляции с такими фенотипическими показате-
лями как живая масса (r ≈ 0.65), высота в холке (r ≈
0.59), глубина груди (r ≈ 0.50) имеют среднюю ве-
личину и позволяют в некоторых случаях исполь-
зовать промер косой длины туловища в селекции
северных оленей на живую массу и крупность.
Другие промеры: высота в локте, ширина груди,
ширина в маклоках, длина головы – имеют низ-
кую степень сопряженности с живой массой и дру-
гими промерами, но и они могут использоваться
при возникновении дополнительных задач в селек-
ции оленей.

Генетические корреляции между промерами,
поправленными на возраст, интерсепт и генети-
ческое родство, выявленное с помощью IBS-мат-
рицы, в большинстве случаев остались на том же
среднем положительном уровне (рис. 5). Отме-
тим, что высокий уровень корреляционной связи
показали пары промеров “высота в холке” и “вы-
сота в локте” (0.84) и пара “высота в холке” и
“глубина груди” (0.72).

ОБСУЖДЕНИЕ

В нашем исследовании был проведен ком-
плексный корреляционно-регрессионный ана-
лиз основных промеров и индексов телосложения
у взрослых самок северных оленей ненецкой поро-
ды на основе микросателлитных данных. Нами бы-
ло обнаружено, что для показателя живой массы
взрослых самок коэффициент наследуемости, вы-
численный как доля дисперсии признака, обуслов-
ленная влиянием генетических маркеров, равен
нулю. Это может быть следствием высокой воз-
растной гетерогенности изучаемой выборки самок,

а также следствием различий в оценке наследуемо-
сти веса для различных возрастных групп, что мо-
жет приводить к смещению нашей оценки.

Большое количество фенотипических призна-
ков и отсутствие достаточной выборки животных
для исследования этих фенотипов стало причи-
ной осложнения в получении результатов оценки
материнского эффекта и, как следствие, сравне-
ния их с предыдущими исследованиями. Однако
нам удалось изучить фенотипическое и генетиче-
ское разнообразие северного оленя, проанализи-
ровать взаимосвязи между экстерьерными при-
знаками (промерами и индексами телосложения)
и полиморфизмом микросателлитных маркеров.

Таблица 2. p-значения для тестирования отклонения
от HWE для каждого локуса

Примечание: тест 1 – точный критерий хи-квадрат; тест 2 –
критерий хи-квадрат, поправленный на FDR; тест 3 – крите-
рий хи-квадрат, основанный на перестановке аллелей методом
Монте-Карло (B = 1.000 перестановок) и поправленный на FDR.

Локус Тест 1 Тест 2 Тест 3
BMS1788 0.1409 0.8471 0.6310
Rt30 0.8521 0.9997 0.9345
Rt1 0.3231 0.8471 0.7636
Rt9 0.7266 0.9997 0.9345
C143 0.3818 0.8471 0.7636
Rt7 0.7468 0.9997 0.9345
OheQ 0.8499 0.9997 0.9345
FCB193 0.3543 0.9997 0.7636
Rt6 0.5746 0.9732 0.9194
C217 1.0000 0.9997 1.0000
Rt24 0.0428 0.4569 0.6310
C32 0.1726 0.8471 0.6310
BMS745 0.4686 0.8471 0.8331
NVHRT16 0.8761 0.9997 0.9345
T40 0.1972 0.9732 0.6310
C276 0.1082 0.8471 0.6310
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Отсутствие значимых ассоциаций между фено-
типами и микросателлитными маркерами в боль-
шинстве случаев подтверждает факт нейтральности
микросателлитов, невовлеченности их в отбор, та-
ким образом, давая возможность, независимо от
факторов отбора и подбора пар, проводить иссле-
дования по идентификации пород. Это может
быть актуально в виду различий между разными
породами и необходимости их идентификации
как по экстерьерным показателям, так и по гене-
тическим маркерам. STR-маркеры предположи-
тельно находятся в некодирующих участках ДНК
и не влияют на приспособленность животных, их
продуктивность и экстерьер, однако, могут слу-
жить показателями как общего уровня гомозигот-
ности популяции, так и для выявления приват-
аллелей у отдельных пород или групп животных.

Корреляционно-регрессионный анализ фено-
типических показателей на основе микросате-
литных данных у взрослых самок домашних се-
верных оленей показал значительное сходство
полученных данных. Вместе с тем, статистиче-

ски значимый уровень коэффициента наследова-
ния h2 обнаружен только для промеров “высота в
холке” и “глубина груди”, а также для индекса
растянутости. Однако “высота в холке” является
одним из основных показателей при отборе жи-
вотных в других отраслях животноводства, позво-
ляя получать более крупных животных. Промер
“глубина груди” при этом выступает показателем
массивности, обмускуленности животного и, ве-
роятнее всего, пропорционален повышению вы-
хода мяса за счет хорошо развитого костяка пояса
передних конечностей. Однако после коррекции
Бонферрони значимых ассоциаций не выявлено
ни для одной пары. Вероятнее всего, результаты
ассоциации вызваны не вкладом микросателлит-
ного локуса в разнообразие признака, а особен-
ностью гаремного поведения северных оленей,
при котором один самец может оплодотворить
большое количество самок, тем самым широко
распространив свой генотип. Ярко выраженные
фенотипические показатели отца передаются
потомству вместе с его генетическим профилем

Рис. 3. Теплокарта, иллюстрирующая генетическое родство между индивидами, вычисленное через IBS.
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Рис. 4. Филогенетическое дерево, построенное на генетических расстояниях Нея с помощью метода ближайшего со-
седа.
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Рис. 5. Корреляции между промерами, поправленными на возраст, интерсепт и IBS.
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Таблица 3. Оценки параметров нулевой модели наследуемости признаков

Примечание: h2 – наследуемость признака; var – дисперсия признака; intercept est(se) – размер эффекта интерсерта на при-
знак и его стандартное отклонение; age и age est(se) – размер эффекта возраста на признак и его стандартное отклонение;
P.norm – p-значение теста нормальности; серым цветом выделены признаки, для которых обнаружена наследуемость.

Промеры h2 Var Intercept: est(se) Age: est(se) P(intercept) P(age) P.norm

Вес 0 0.00116 1.796(0.019) 0.171(0.027) 1.4E-93 6.3E-09 0.064
Высота в холке 0.29 0.00026 1.946(0.010) 0.041(0.011) 1.4E-122 5.4E-04 0.839
Высота в локте 0 0.00037 1.714(0.011) 0.030(0.015) 2.9E-114 5.1E-02 0.045
Глубина груди 0.2 0.00039 1.571(0.012) 0.052(0.015) 1.1E-106 6.0E-04 0.514
Обхват груди 0 0.00029 2.028(0.010) 0.049(0.013) 6.1E-126 4.3E-04 0.362
Ширина груди 0 0.0012 1.377(0.019) 0.044(0.027) 1.9E-82 1.1E-01 0.491
Ширина в маклоках 0 0.00065 1.319(0.014) 0.054(0.020) 8.6E-93 8.2E-03 0.683
Косая длина туловища 0 0.00031 1.968(0.010) 0.059(0.014) 2.9E-123 4.8E-05 0.632
Длина головы 0 0.00036 1.473(0.011) 0.079(0.015) 1.1E-108 9.2E-07 0.332

Индексы телосложения h2 Var Intercept: est(se) Age: est(se) P(intercept) P(age) P.norm

Длинноногость 0 0.0001 1.763(0.006) –0.008(0.008) 4.2E-141 2.9E-01 0.926
Растянутость 0.18 0.00032 2.021(0.011) 0.018(0.013) 4.3E-121 1.7E-01 0.469
Тазо-грудной 0 0.00107 2.058(0.018) –0.011(0.026) 1.3E-100 6.8E-01 0.609
Грудной 0 0.00113 1.802(0.019) –0.006(0.026) 2.8E-94 8.3E-01 0.561
Сбитость 0 0.00048 2.060(0.012) –0.010(0.017) 1.5E-116 5.5E-01 0.387
Большеголовость 0 0.00039 1.522(0.011) 0.040(0.016) 9.4E-109 1.1E-02 0.827
Массивность 1 0 0.00029 2.077(0.010) 0.010(0.014) 1.3E-126 4.6E-01 0.956
Массивность 2 0 0.0014 –2.055(0.021) 0.055(0.029) 3.2E-95 6.5E-02 0.374
Узкотелость 0 0.00065 2.611(0.014) 0.001(0.020) 5.4E-120 9.8E-01 0.367

Таблица 4. p-значения для F-статистик, вычисленных для пар локус–признак

Примечание: представлены только те микросателлитные локусы, которые ассоциируют хотя бы с одним из признаков. Пред-
полагается, что p-значения < 0.05 соответствуют значимым ассоциациям между признаком и локусом. Жирным шрифтом вы-
делены значимые эффекты локусов на признаки.

Промеры/индексы Rt30 Rt1 Rt9 Rt7 OheQ C217 C32

Вес 0.862 0.390 0.954 0.320 0.069 0.067 0.081
Высота в холке 0.767 0.370 0.912 0.055 0.365 0.642 0.071
Высота в локте 0.777 0.083 0.479 0.019 0.225 0.331 0.188
Глубина груди 0.677 0.447 0.341 0.413 0.240 0.608 0.238
Обхват груди 0.869 0.725 0.330 0.900 0.095 0.355 0.162
Ширина груди 0.665 0.572 0.828 0.824 0.444 0.064 0.635
Ширина в маклоках 0.601 0.755 0.527 0.047 0.385 0.242 0.037
Косая длина туловища 0.898 0.949 0.414 0.633 0.015 0.183 0.005
Длина головы 0.112 0.239 0.515 0.598 0.266 0.023 0.248
Длинноногость 0.396 0.017 0.035 0.212 0.185 0.261 0.777
Растянутость 0.635 0.750 0.093 0.169 0.637 0.088 0.354
Тазо-грудной 0.973 0.329 0.649 0.868 0.763 0.301 0.234
Грудной 0.267 0.641 0.687 0.780 0.862 0.099 0.716
Сбитость 0.941 0.860 0.021 0.684 0.444 0.724 0.354
Большеголовость 0.026 0.515 0.283 0.307 0.855 0.012 0.373
Массивность 1 0.408 0.864 0.453 0.412 0.524 0.203 0.716
Массивность 2 0.077 0.163 0.301 0.093 0.181 0.030 0.300
Узкотелость 0.314 0.803 0.719 0.653 0.288 0.134 0.871
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по микросателлитным маркерам, из-за чего воз-
можно выявление подобных корреляций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
С помощью корреляционно-регрессионного

анализа промеров и индексов телосложения се-
верных оленей из оленеводческого хозяйства
Ямало-Ненецкого АО только для трех анализиру-
емых признаков (высота в холке, глубина груди и
индекс растянутости) выявлена наследуемость,
объясняемая генетическим родством между жи-
вотными. Установлено, что живая масса взрос-
лых самок с учетом возраста и генетического род-
ства между животными имеет высокую положи-
тельную корреляцию с высотой в холке, глубиной
груди и обхватом груди. Анализ поиска ассоциа-
ций, выполненный для каждой пары локус–при-
знак с использованием поправки Бонферрони, не
выявил значимых ассоциаций ни для одной из
пар локус–признак, что подтверждает гипотезу о
селективной нейтральности микросателлитов. Это
дает возможность проводить исследования по
идентификации пород независимо от факторов
отбора и подбора пар, как по экстерьерным пока-
зателям, так и по STR-маркерам. Микросателли-
ты предположительно находятся в некодирую-
щих участках ДНК и не влияют на приспособлен-
ность животных, их продуктивность и экстерьер,
однако могут служить объективным инструмен-
том как для оценки общего уровня гомозиготно-
сти популяции, так и для выявления приват-алле-
лей у отдельных групп животных.
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Таблица 5. Корреляции между промерами у важенок
Высота в холке 0.7
Обхват груди 0.79 0.57
Косая длина туловища 0.65 0.59 0.41
Высота в локте 0.38 0.81 0.26 0.43
Глубина груди 0.73 0.79 0.73 0.5 0.38
Ширина груди 0.67 0.4 0.71 0.33 0.37 0.67
Ширина в маклоках 0.64 0.5 0.52 0.46 0.44 0.57 0.66
Длина головы 0.68 0.46 0.57 0.47 0.44 0.68 0.22 0.3

В
ес

В
ы

со
та

 в
 х

ол
ке

О
бх

ва
т 

гр
уд

и

К
ос

ая
 д

ли
на

 т
ул

ов
ищ

а

В
ы

со
та

 в
 л

ок
те

Гл
уб

ин
а 

гр
уд

и

Ш
ир

ин
а 

гр
уд

и

Ш
ир

ин
а 

в 
м

ак
ло

ка
х



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 5  2023

ИЗУЧЕНИЕ КОРРЕЛЯЦИОННЫХ СВЯЗЕЙ И ГЕНЕТИЧЕСКИХ АССОЦИАЦИЙ 465

Южаков А., Романенко Т., Лайшев К. Феногеографиче-
ская изменчивость северных оленей ненецкой по-
роды // Изв. СПб. гос. аграр. ун-та. 2017. № 2 (47).
С. 115–122.

Adamack A.T., Gruber B. PopGenReport: simplifying basic
population genetic analyses in R // Meth. Ecol. Evol.
2014. V. 5 (4). P. 384–387.

Agapow P.M., Burt A. Indices of multilocus linkage disequilib-
rium // Mol. Ecol. Notes. 2001. V. 1 (1–2). P. 101–102.

Belonogova N.M., Svishcheva G.R., Axenovich T.I. FRE-
GAT: an R package for region-based association analy-
sis // Bioinformatics. 2016. V. 32 (15). P. 2392–2393. 
https://doi.org/10.1093/bioinformatics/btw160

Dodokhov V., Pavlova N., Rumyantseva T., Kalashnikov L.
Genetic characteristics of the even breed of deer in Ya-
kutia // IOP Conference Series: Earth and Environ-
mental Science / Int. sci. and technol. conf. “Earth sci-
ence”. Vladivostok, Russian Federation, 08–10 De-
cember, 2020. Vladivostok: IOP Publishing Ltd, 2021.
V. 666 (2). Art. 032063.

Goudet J. HIERFSTAT, a package for R to compute and
test hierarchical F-statistics // Mol. Ecol. Notes. 2005.
V. 5 (1). P. 184–186.

Gruber B., Adamack A.T. Landgenreport: a new R function
to simplify landscape genetic analysis using resistance
surface layers // Mol. Ecol. Res. 2015. V. 15 (5).
P. 1172–1178.

Holand H., Kvalnes T., Røed K. H. et al. Stabilizing selection
and adaptive evolution in a combination of two traits in an
arctic ungulate // Evolution. 2020. V. 74 (1). P. 103–115.

Jombart T. adegenet: a R package for the multivariate analysis
of genetic markers // Bioinformatics. 2008. V. 24 (11).
P. 1403–1405.

Kamvar Z.N., Tabima J.F., Grünwald N.J. Poppr: an R pack-
age for genetic analysis of populations with clonal, par-
tially clonal, and/or sexual reproduction // Peer
J. 2014. V. 2. P. e281.

Muuttoranta K., Holand Ø., Røed K.H. et al. Genetic and
environmental effects affecting the variation in birth
date and birth weight of reindeer calves // Rangifer.
2013. V. 33 (1). P. 25–35.

Muuttoranta K., Holand Ø., Røed K.H. et al. Genetic varia-
tion in meat production related traits in reindeer (Ran-
gifer t. tarandus) // Rangifer. 2014. V. 34 (1). P. 21–36.

Muuttoranta K., Nieminen M., Mäki-Tanila A. Estimating
maternal effects on growth of reindeer (Rangifer t.
tarandus) // Proc. of the 9th World congress on genetics
applied to livestock production, Leipzig, Germany,
1st–6th August, 2010. 2010. 4 p.

Paradis E. Pegas: an R package for population genetics with
an integrated-modular approach // Bioinformatics.
2010. V. 26 (3). P. 419–420.

Stolpovsky Y.A., Babayan O., Kashtanov S. et al. Genetic
evaluation of the breeds of reindeer (Rangifer tarandus)
and their wild ancestor using a new panel of STR mark-
ers // Russ. J. Genet. 2020. V. 56 (12). P. 1469–1483.

Svishcheva G., Babayan O., Sipko T. et al. Genetic differen-
tiation between coexisting wild and domestic reindeer
(Rangifer tarandus L. 1758) in Northern Eurasia //
Genet. Res. 2022. V. 3 (6). P. 1–14.

Wilson A.J., Kruuk L.E., Coltman D.W. Ontogenetic pat-
terns in heritable variation for body size: using random
regression models in a wild ungulate population // Am.
Nat. 2005.V. 166 (6). P. E177–E192.

Study of Correlations and Genetic Associations of Body Measurements
in Female Reindeer (Rangifer tarandus) of the Nenets Breed
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The breeding potential of reindeer husbandry is determined by competent work with genetic resources; there-
fore, the study of the phenotypic traits of reindeer must be carried out in combination with the study of the
features of their gene pools. In this work, we analysed the correlations and genetic associations of phenotypic
traits in 98 female reindeer (Rangifer tarandus) of the Nenets breed aged from 3 to 9 years in a comparative
aspect according to the main body measurements and physique indexes calculated from these measurements.
A panel of 16 microsatellite loci (BMS1788, RT30, RT1, RT9, C143, RT7, OHEQ, FCB193, RT6, C217,
RT24, C32, BMS745 NVHRT16, T40 and C276) was used for analysis. The search for associations between
the genotype and phenotype of reindeer was performed using regression analysis; only for three phenotypic
traits, height at the withers, chest depth and the index of prolixity, non-zero heritability was revealed. Using
correlation analysis, it was found that the live weight of adult females, taking into account age and genetic re-
lationship, has a high positive correlation with the height at the withers (r ≈ 0.70), chest girth (r ≈ 0.79) and
chest depth (r ≈ 0.73).

Keywords: reindeer, measurements, physique indices, microsatellites, gene pool
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Исследовано влияние органических форм кремния, содержащихся в тканях растений, на перевари-
мость корма растительноядных млекопитающих. В процессе пищеварения усваивается крайне ма-
лая часть потребленного кремния, что позволяет использовать его в качестве индикатора перевари-
мости растительного корма. Естественно содержащийся в растениях органический кремний снижа-
ет переваримость корма, ставит предел ферментации потребленного растительного субстрата и его
структурных компонентов (клетчатки, лигнина). При увеличении доли кремния в потребленной
растительности на единицу переваримость линейно снижается на одну треть или четверть. Предел
ферментации устанавливается при содержании кремния в корме на уровне 3–4% сухой массы. Сре-
ди основных групп кормовых растений (злаки и разнотравье) количество кремния значительно вы-
ше в злаках (соответственно 1.70% и 0.91%). По этой причине переваримость злаков у всех сравни-
ваемых животных (верблюды, лошади Пржевальского, бизоны, сайгаки) в 1.2–1.4 раза ниже, чем
переваримость разнотравья. При увеличении доли злаков в корме на 1% переваримость корма у жи-
вотных с разными типами пищеварения (жвачные, моногастричные) одинаково снижается в сред-
нем на 0.16%. Разная переваримость злаков и разнотравья вызывает разделение травоядных по пи-
щевой специализации. Потребители разнотравья (сайгаки) избегают потребления злаков и нежиз-
неспособны при их господстве в пастбищной растительности. Специфические особенности
пищеварения злаковоядных (Лошадиные, Бычьи) обеспечивают повышенный объем потребления,
компенсирующий пониженную переваримость злаков.

Ключевые слова: кремний, кремнийорганические соединения, растительные корма, растительнояд-
ные млекопитающие, переваримость растений, индикаторы переваримости
DOI: 10.31857/S0042132423050034, EDN: QWFUPU

ВВЕДЕНИЕ

Переваримость корма – важнейший показа-
тель качества пищи. Не так важно количество по-
требленного корма, как его усвоенная часть, за-
висящая от переваримости. Клетчатка – составная
часть клеточной структуры растительных тканей –
издавна используется как главный показатель каче-
ства корма растительноядных млекопитающих.
Однако в настоящее время признано, что “сырая
клетчатка дает лишь приблизительное представ-
ление о различиях в степени переваримости кор-
мов” (Нормы и рационы…, 2003, с. 283). Известно,
что помимо клетчатки (целлюлозы) важнейшими
ограничителями переваримости растительного ма-
териала, в том числе самой клетчатки, выступают
инертные, слабо переваримые лигнин и кремне-

зем. Кремний в разных физических и химических
формах содержится в структурных субстанциях рас-
тительных клеток, прежде всего в клеточных стен-
ках и, соответственно, во всех частях растений (ли-
стья, стебли, корни, кора, генеративные части)
(Колесников, 2001; Handreck, Jones, 1968; Shew-
maker et al., 1989). Количество кремния неодина-
ково в разных частях и видах растений, меняется
в зависимости от их фенологического состояния
(возраста), что ощутимо отражается на перевари-
мости кормов. Показано, что при увеличении со-
держания кремния в сухой массе растений пере-
варимость снижается в соотношении три едини-
цы на единицу кремния (Van Soest, Jones, 1968).

Кремний, содержащийся в тканях растений,
слабо переварим, при прохождении через пище-
варительный тракт почти в том же количестве вы-

УДК 591.53.036.531.1



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 5  2023

ОРГАНИЧЕСКИЙ КРЕМНИЙ В РАСТЕНИЯХ 467

деляется с непереваренными остатками, что поз-
волило использовать его в качестве индикатора
переваримости (Gallup et al., 1929, 1945; Jones,
Handreck, 1965). Однако применение кремния с
этой целью требовало специального химического
анализа, отделяющего его естественные органи-
ческие формы от минеральных, поступающих в
корм с почвой и пылью. Отсутствие пригодного
химического анализа заставило отказаться от ис-
пользования кремния как индикатора перевари-
мости (Ефимов, 1935; Пшеничный и др., 1935; Van
Soest, Jones, 1968; Streeter, 1969). Появление в насто-
ящее время пригодного метода анализа, разрабо-
танного М.П. Колесниковым (Колесников, Абату-
ров, 1997; Колесников, 2001; Гинс и др., 2012) да-
ло возможность использовать кремний в качестве
индикатора переваримости кормовых растений
(Абатуров и др., 1997, 2003).

Степень переваримости растительных кормов
зависит от количества кремния в кормовой рас-
тительности, которое в свою очередь меняется в
широких пределах в разных растениях. Возникает
необходимость понять, как и в какой степени пе-
реваримость растительного корма зависит от со-
держания в нем органических форм кремния и от
состава различающихся содержанием кремния по-
требляемых растений. Оценим с этой целью зави-
симость переваримости растений от содержания в
них кремния и переваримость корма (рациона) – от
состава разных по содержанию кремния растений
в питании нескольких видов млекопитающих,
различающихся спецификой пищеварения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Определение в течение ряда лет (1996–2018 гг.)

содержания кремния в пастбищных раститель-
ных кормах (в качестве индикатора переваримо-
сти) позволило накопить массовый материал по
усвоению (коэффициенту переваримости) кормо-
вой растительности несколькими видами млекопи-
тающих (сайгак Saiga tatarica, двугорбый верблюд
Camelus bactrianus, лошадь Пржевальского Equus
przewalskii, американский бизон Bison bison), а также
оценить содержание органических форм кремния в
разных видах и группах пастбищных растений. В
процессе выполнения этих работ в каждой геогра-
фической точке (месте) исследований одновремен-
но попарно отбирали образцы поедаемых растений
свободно пасущимися подопытными животными
и выделяемых ими непереваренных остатков (ка-
ла) с последующим определением содержания в
них органических форм кремния. За весь период
работ были проведены определения для 28 пар-
ных образцов потребления и выделения кремния
сайгаками, 20 – верблюдами, 17 – лошадьми
Пржевальского и 7 – полувольными бизонами.
Сбор образцов от пасущихся сайгаков проведен
на естественных пастбищах сухих степей и полу-

пустынь Северного и Северо-Западного Прика-
спия в Волгоградской обл., Республике Калмы-
кия, Приманычских огороженных пастбищах Ас-
социации “Живая природа степи” (охранная зона
Ростовского биосферного заповедника) в тече-
ние 1996–2018 гг.; а также от верблюдов, лошадей
Пржевальского и бизонов на пастбищах Ассоци-
ации “Живая природа степи” в 2012–2018 гг.
(Абатуров и др., 1997, 1998, 2008, 2015, 2019; Лари-
онов и др., 2008; Казьмин и др., 2016; Джапова и
др., 2020).

Состав потребляемых видов растений и их со-
отношение в кормовой массе определены на ос-
нове микрогистологического кутикулярного ана-
лиза фекалий животных (Абатуров и др. 2003),
широко применяемого в настоящее время при
изучении питания растительноядных млекопита-
ющих (Storr, 1961; Scotcher, 1979; Holechek et al.,
1982; Chapuis et al., 2001; и др.). Для идентификации
кутикулярных фрагментов в клеточной структуре
анализируемых образцов растений и фекалий ис-
пользованы атласы фотографий микрогистологи-
ческой клеточной структуры растений, распро-
страненных на исследуемых пастбищах (Розен-
фельд, 2011; Джапова и др., 2019).

Определение переваримости выполнено не-
прямым методом по соотношению естественных
инертных (непереваримых) маркеров в потреблен-
ном корме (рационе) и фекалиях (Абатуров и др.,
2003). В качестве маркера использован органо-
генный кремний поедаемых растений (Streeter,
1969). Анализ количественного содержания крем-
ния проведен на основе кислотного (HNO3) гидро-
лиза образцов растений и фекалий с использовани-
ем колориметрического метода кремнемолибдено-
вой сини (Колесников, Абатуров, 1997; Колесников
2001; Гинс и др., 2012; Абатуров, 2021). Анализ ис-
ключает посторонний кремний, поступающий в
корм из окружающей среды (с почвой и пылью).
Для оценки содержания кремния в съеденном кор-
ме использовали его средневзвешенное содержа-
ние в рационе путем учета доли потребленных ви-
дов растений и концентрации кремния в каждом
из них. Коэффициент переваримости сухого ве-
щества корма (D, %) и отдельных питательных ве-
ществ (  %) рассчитан по формулам:

где  и f – содержание кремния соответственно в
корме и в фекалиях, a и b – содержание исследуе-
мого питательного вещества соответственно в фе-
калиях и в корме.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Кремний и переваримость растений

Анализ материалов по питанию исследован-
ных видов млекопитающих (сайгак, двугорбый

',D

(1 / ) 100; ' 100 (100 / / ),D f D f a b= − × = − × ×v v

v
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верблюд, лошадь Пржевальского), различающихся
спецификой пищеварения, показал отрицатель-
ную, одинаковую по величинам связь переваримо-
сти с количеством кремния в съеденном раститель-
ном корме (рис. 1). Эта зависимость описывается
близкими по значениям уравнениями регресии со-
ответственно для сайгака (1), верблюда (2), лоша-
ди Пржевальского (3), а также для их объединен-
ной группировки с включением бизона (4):

(1)

(2)

(3)

(4)
где y – коэффициент переваримости корма (%),
x – содержание кремния в корме (%).

При условном исключении кремния из урав-
нений (x = 0), расчетная (условная) перевари-
мость достигает предела у всех видов (89–100%).
Для объединенной группы животных в среднем
она равна 94%. Характерно, что изменение пере-
варимости в расчете на единицу кремния у разных
животных колеблется от 21.0 до 29.4%, а в среднем,
для объединенной группы, составляет 25.0%. Доля
этой величины по отношению к отмеченной вы-
ше условной переваримости у всех видов постоянна
и колеблется от 3.43 до 4.23, а для объединенной
группы составляет 3.76 единицы. То есть при увели-
чении содержания кремния в корме на единицу пе-
реваримость сухого вещества корма снижается по-
чти на четыре единицы (точнее, 3.76). Очевидно,
переваримость под влиянием кремния у данной
группы млекопитающих изменяется на одну треть
или на четверть при смене кремния на единицу.
Заметим, что по оценкам Ван Соеста и Джонса
(Van Soest, Jones, 1968) переваримость разных рас-
тений изменялась в соотношении 3 единицы на
единицу кремния, то есть почти так же.

Добавим к сказанному, что при широкой измен-
чивости содержания кремния в потребляемых рас-
тениях (от 0.6 до 2.0%) его количество в фекалиях
(непереваренных остатках) во всех случаях, в том
числе у всех видов животных, относительно по-
стоянно и колеблется в пределах всего 3.10–3.80%
(табл. 1). Очевидно, эти значения в органической
субстанции корма отражают пороговую (предель-
ную) величину содержания кремния, ограничи-
вающую дальнейшую ферментацию корма и от-
ражающую его переход в формат непереваренных
остатков (фекалий).

Помимо кремния известным ограничителем
переваримости растений выступает лигнин. При
определении переваримости с одновременным ис-
пользованием в качестве маркеров лигнина и крем-
ния ее оценки в том и другом случаях были близки-
ми и практически не отличались от измеренной
стандартным балансовым методом (табл. 2). Оче-

24.502 92.399,y x= − +
29.372 100.74,y x= − +
21.02 89.005,y x= − +
25.03 94.179,y x= − +

видно, их совместная оценка переваримости име-
ет, как было отмечено Ван Соестом и Джонсом
(Van Soest, Jones, 1968), аддитивный характер.

Рис. 1. Зависимость переваримости корма от содер-
жания органогенного кремния в рационе свободно-
пасущихся сайгаков (а); верблюдов (б), лошади Пр-
жевальского (в); объединенной группировки живот-
ных (г) на степном пастбище. Метки объединенной
группировки:  – верблюды,  – сайгаки,  – лоша-
ди Пржевальского,  – бизоны (по: Абатуров, 2021).
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Таким образом, именно кремний, содержащий-
ся в структурных компонентах кормовой расти-
тельности, в рассматриваемых случаях определя-
ет степень переваримости потребленного жи-
вотными растительного корма и устанавливает
(ограничивает) ее предел. Следует признать, что
кремний выполняет функцию ограничителя пе-
реваримости не только в целом для всего раститель-
ного субстрата, но и для его отдельных органиче-
ских компонентов, в том числе для клетчатки (цел-
люлозы) и для лигнина, с каждым из которых
находится в форме органических соединений (Ко-
лесников, 2001). Возможно, функции клетчатки и
лигнина, широко используемые в качестве показа-
телей качества (переваримости), обязаны именно
лимитирующему действию содержащегося в них
кремния.

Кремний и переваримость 
кормовых злаков и разнотравья

Содержание кремния в разных видах растений
изменяется в больших пределах, что отражается

на неоднородности показателей переваримости
разных видов и групп кормовых растений. В на-
стоящее время пастбищные растительные корма
разделяют на различающиеся по кормовым свой-
ствам группы: злаковые (grasses), веточные древес-
но-кустарниковые (browse) и разнотравье (forbs)
(Калашников и др., 1985; Holechek, 1984; Hofmann,
1989, 1991; The ecology of …, 2008). Злаковая паст-
бищная группа представлена однодольными рас-
тениями и включает преимущественно предста-
вителей сем. Злаков и Осок; веточные включают в
основном кустарниковые и древесные жизнен-
ные формы растений; разнотравье состоит из дву-
дольных травянистых растений. Злаковые расте-
ния и разнотравье составляют основу рассматри-
ваемых нами пастбищных кормовых растений.

Для злаков характерна система механических
тканей с продольными волокнистыми структура-
ми. Их клеточная структура отличается повышен-
ной прочностью клеточных оболочек, инкрустиро-
ванных и пропитанных солями кремния, кальция.
Все это придает злаковым растениям повышенную

Таблица 1. Содержание органических форм кремния в корме и в фекалиях. Среднее (  ± ) за 2015–2016 гг. (по:
Абатуров и др., 2019)

Животные Сезон года

Содержание органогенного кремния, %
Переваримость 

съеденного корма, %в рационе
(n = 7)

в фекалиях
(n = 6)

Верблюды Весна (апрель) 1.50 ± 0.20 3.43 ± 0.02 56.2 ± 5.8

Лето (июнь, июль) 1.15 ± 0.18 3.49 ± 0.01 67.0 ± 5.1

Осень (сентябрь, октябрь) 1.09 ± 0.19 3.53 ± 0.02 69.1 ± 5.34

Лошади Прже-
вальского

Весна (апрель) 1.64 ± 0.10 3.61 ± 0.03 54.6 ± 2.8

Лето (июнь, июль) 1.55 ± 0.21 3.61 ± 0.03 57.1 ± 5.7

Осень (сентябрь, октябрь) 1.59 ± 0.23 3.67 ± 0.01 56.7 ± 6.21

Сайгаки Весна (апрель) 1.39 ± 0.18 3.31 ± 0.02 58.0 ± 5.4

Лето (июнь, июль) 1.19 ± 0.1 3.37 ± 0.01 64.7 ± 2.9

Осень (сентябрь, октябрь) 1.27 ± 0.12 3.22 ± 0.02 60.5 ± 3.7

x xS

Таблица 2. Переваримость корма (%), определенная разными методами (по: Абатуров и др., 2003)

Животные Пол Кормовое растение Балансовый 
метод

Метод инертных 
индикаторов

кремний лигнин

Сайгаки Самец Латук татарский (листья, побеги) 55.4 55.2 54.7
Вяз мелколистный (листья) 57.2 56.1 55.9

Самка Вяз мелколистный (листья) 59.8 56.7 58.5
Овцы Самка Вяз мелколистный (листья, побеги) 57.1 56.4 –

Самка Вяз мелколистный (листья, побеги) 59.1 56.0 –
Лошади
Пржевальского

Самец Зеленые злаки (пырей) и осоки 48.7 51.9 52.3
Самка Зеленые злаки (пырей) и осоки 48.6 51.8 51.6
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прочность и устойчивость к внешнему механи-
ческому воздействию. Двудольные травянистые
растения (разнотравье) отличаются от злаков по-
лигональной структурой тканей, более низкой
инкрустацией клеточных стенок кремнеземом
и лигнином, и все это вместе приводит к понижен-
ной прочности растительной ткани, меньшему со-
противлению на механическое воздействие (жвачку
травоядных) и обеспечивает более высокую перева-
римость (Калашников и др., 1985; Clauss et al., 2008).

Вместе с тем наиболее значимое различие между
злаками и разнотравьем связано с неодинаковым
количеством кремнезема в их тканях, что отражает-
ся на их переваримости. Злаки отличаются повы-
шенным содержанием кремния (Колесников, 2001;
Van Soest, Jones, 1968; Clauss et al., 2008). Действи-
тельно, в выборке из 33 видов степных злаков и раз-
нотравья, включающей 107 кормовых образцов,
среднее содержание кремния в кормовом наборе
злаков было ощутимо выше, чем в разнотравье
(соответственно 1.71 и 0.91%) (табл. 3). Заметим,
что содержание другого инертного соединения –
лигнина, также используемого в качестве индика-
тора переваримости, в злаках лишь незначительно
выше, чем в разнотравье (19.5 и 18.2%) (Абатуров,
2021). Хотя считается, что злаки вообще уступают
разнотравью по содержанию лигнина (Clauss et al.,
2008). Понятно, что относительно высокое содер-
жание кремния в злаках служит причиной их по-
ниженной переваримости и, наоборот, более низ-
кое содержание кремния в разнотравье определя-
ет повышенную переваримость этих кормов.

Разница в переваримости злаков и разнотравья
в итоге отражается на переваримости потребляемо-
го растительного корма. Регрессионный анализ по-
казал тесную отрицательную связь между перева-
римостью корма и обилием в нем злаков (рис. 2).
У сайгаков (1), верблюдов (2), лошадей Пржеваль-
ского (3), а также в их объединенной группировке
(с включением бизона) (4) она описывается сле-
дующими уравнениями регрессии:

(1)

(2)

(3)

(4)

где y – коэффициент переваримости потребленно-
го корма (%), х – доля злаков в потребленном
корме (%), R2 – коэффициент детерминации, p –
уровень статистической значимости, n – число на-
блюдений.

2

0.1723 67.185

0.724; 0.01; 30,

y x

R p n

= − +
= < =

2
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y x

R p n

= − +
= < =

2

0.1143 66.141

0.500; 0.05; 23,

y x

R p n

= − +
= < =

2

0.155 68.277

0.743; 0.01; 83,

y x

R p n

= − +
= < =

Из уравнений следует, что при изменении до-
ли злаков в составе рациона у сравниваемых жи-
вотных, отрицательно и почти в равной мере ли-
нейно меняется переваримость съеденного кор-
ма. При увеличении доли злаков в корме на 1%
(единицу) доля переваренного корма снижается у
разных видов на 0.114–0.172% (единиц), в объеди-
ненной группе в среднем на 0.155% (единиц). Легко
рассчитать, что при условном исключении (из урав-
нения) злаков (x = 0, то есть корм состоит только из
разнотравья) переваримость у всех животных мак-
симальна и сходна (66.1–71.1%). И, наоборот, ес-
ли корм состоит только из злаков (x = 100), пере-
варимость ощутимо снижена (49.9–54.7%). При
этом условная переваримость разнотравья в этом
случае у разных животных будет в 1.21–1.38 раза
выше, чем злаков.

Примечательно, что при другой форме расчета
переваримости злаков и разнотравья, а именно
по уравнениям связи переваримости с количе-
ством кремния в растениях (рис. 1) и по содержа-
нию кремния раздельно в злаках и в разнотра-
вье (табл. 3), показатели переваримости злаков и
разнотравья остаются практически теми же: раз-
нотравье 69.9–74.0%, злаки 50.7–53.3%. Соот-
ветственно переваримость разнотравья превыша-
ет злаки в 1.31–1.45 раза. Так или иначе, перевари-
мость злаков во всех случаях (у всех сравниваемых
животных) в 1.2–1.4 раза ниже, чем переваримость
разнотравья. Вероятно, злаки за счет более высо-
кого содержания в них кремния, заметно менее
переваримы по сравнению с разнотравьем. Без-
условно, от обилия злаков в рационе ощутимо ме-
няется и переваримость потребляемого корма.

ОБСУЖДЕНИЕ
Инертные, слабо переваримые, химические со-

единения, как естественно содержащиеся в расти-
тельных тканях (лигнин, кремнезем), так и искус-
ственно вносимые в корм (окись хрома, сульфат
бария и др.), применяемые в качестве индикато-
ров переваримости корма, обычно воспринимают-
ся как посторонние, структурно и функционально
не связанные с органической субстанцией расти-
тельного корма. В этом случае функциональная
роль этих соединений в биологических процес-
сах, в том числе в пищеварительной ферментации
корма, обычно не принимается во внимание. Что
касается кремния, то на самом деле он выступает
постоянным и необходимым компонентом клеток
и органов растений, химически связан с органиче-
скими субстанциями растительных тканей, участ-
вует в их функционировании. Более того, кремний
усваивается организмом животных, является обяза-
тельным и необходимым элементом в их метабо-
лизме и функционировании (Воронков, Лукевиц,
1969; Воронков, Кузнецов, 1984; Колесников, 2001;
Van Soest, Jones, 1968). В рассматриваемом нами
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случае кремний является важным фактором, влия-
ющим на переваримость кормовых растений. Он
тем или иным путем ограничивает и ставит предел
ферментации потребленного растительного мате-
риала. Механизмы этих форм влияния, очевидно,
пока не ясны. Возможно, с одной стороны, крем-
ний служит “сшивающим” агентом молекулярных
структур, вызывает инкрустацию клеточной стен-
ки, обеспечивая этим ее механическую прочность и
устойчивость к пищеварительным ферментам, с
другой – обладает возможным целлюлолитическим
эффектом (Van Soest, Jones, 1968; Колесников, 2001).

Все это, прежде всего усвоение и метаболиза-
ция животными органических форм кремния, ка-
залось бы, противоречит возможности его ис-

пользования в качестве индикатора переваримости.
Однако, как было показано, животные усваива-
ют (ассимилируют) лишь крайне малую долю
потребленных кремнийорганических соедине-
ний, поступающих с кормом. Подавляющая их
часть (92–99%) не усваивается животными и оста-
ется в непереваренном кормовом остатке, сохра-
няя тем самым функции индикатора переваримо-
сти. По имеющимся оценкам у сайгаков возврат
кремния с непереваренными остатками изменял-
ся в пределах 97.7–99.5%, у овец – 92.9–98.3% от
потребленного его количества, у лошадей Прже-
вальского – около 100% (Абатуров и др., 1997, 2003).
При этом у сайгаков из 10.4 г потребленного в сут-
ки кремнезема усваивалось всего 100 мг, у овец со-

Таблица 3. Содержание органогенного кремния в кормовой массе злаков и разнотравья на степных пастбищах
(% от абсолютно сухой массы)

Растения
Содержание Si, %

 ± n

Злаки (Grasses)
Житняки (Agropyron cristata, A. desertorum) 1.85 ± 0.038 11
Пырей (Elytrigia repens) 1.71 ± 0.699 2
Типчак (Festuca valesiaca) 1.71 ± 0.073 7
Мятлик луковичный (Poa bulbosa) 1.58 ± 0.025 6
Ковыли (Sipa sareptana, S. capillata) 1.55 ± 0.069 3
Тонконог (Koeleria cristata) 1.59 ± 0.049 2
Острец (Leymus ramosus) 1.84 – 1
Осока (Carex stenophylla) 1.50 ± 0.06 2
Среднее для злаков 1.70 ± 0.03 34

Разнотравье (Forbs)
Прутняк простертый (Kochia prostrata) 1.13 ± 0.106 9
Лебеда (Atriplex tatarica, A. prostrata, A. aucheu) 0.91 ± 0.120 5
Бассия (Bassia sedodes) 0.85 ± 0.219 2
Петросимония трехтычинковая (Petrosimonia triandra) 0.91 ± 0.13 3
Солянка лиственничная (Salsola laricina) 0.75 ± 0.125 4
Биюргун (Anabasis salsa) 1.11 ± 0.360 2
Ромашник тысячелистниковый (Tanacetum achilleifolium) 0.91 ± 0.066 3
Тюльпан Биберштейна (Tulipa biebersteiniana) 0.45 ± 0.018 4
Ферула каспийская (Ferula caspica) 1.03 ± 0.284 2
Кермек сарептский (Limonium sareptanum) 0.81 ± 0.086 7
Полыни (Artemisia pauciflora, A. austriaca, A. lerchiana) 1.00 ± 0.055 10
Грудница волосистая (Galatella villosa) 0.80 ± 0.041 10
Резак обыкновенный (Falcaria vulgaris) 0.45 ± 0.018 4
Лапчатка двулистная (Potentilla bifurca) 0.63 ± 0.11 2
Рогач песчаный (Ceratocarpus arenarius) 1.12  – 1
Сем. Крестоцветные (Descurainia sophii, Lepidium perfoliatum, 
Sisymbrium loeselii, Erysimum canescens) 1.39 ± 0.520 7

Среднее для разнотравья 0.91 ± 0.035 74

x xS
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ответственно из 11.0–12.9 г потребленного крем-
ния – лишь 190–900 мг. Известно, что человеку в
сутки требуется всего 20–50 мг биофильного SiO2.
Очевидно, существуют механизмы, блокирующие
более высокое усвоение животными токсичного
по свойствам органогенного кремния (анало-
гичные апоферритину слизистой оболочки ки-
шечника, блокирующему избыточное всасыва-
ние железа). Именно такое столь ограниченное
усвоение потребленного кремния позволяет с пол-
ным правом использовать кремний в качестве ин-
дикатора переваримости кормовой растительно-
сти, с одной стороны, и, с другой, – объясняет его
функциональную роль как ограничителя перева-
римости растительных компонентов корма, в том
числе самой клетчатки и других химических ком-
понентов, с которыми кремний находится в орга-
нической связи.

Важнейшее функциональное свойство крем-
ния в растительных кормах проявляется в его от-
рицательном влиянии на переваримость расти-
тельного субстрата. Степень усвоения (переваримо-
сти) растительного корма по отношению к единице
кремния, содержащегося в растительной суб-
станции, одинакова у разных видов трав и живот-
ных. Вместе с тем содержание кремния в разных
растениях и связанная с ним переваримость изме-
няется в широких пределах. Пастбищные травяни-
стые растения по этому показателю отчетливо раз-
деляются на две группы: злаки (однодольные расте-
ния) и разнотравье (двудольные). Первые богаче
кремнием, вторые заметно им обеднены. Соот-
ветственно, злаки менее переваримы, чем разно-
травье. Как выше показано, при увеличении доли
злаков в корме на 1% (единицу) доля переварен-
ного корма снижается у разных животных в сред-
нем на 0.15% (единиц). Именно по этой причине
для переваримости травоядных млекопитающих
характерна практически в равной мере отрица-
тельная зависимость от доли злаков в потребляе-
мом корме.

В свою очередь разная переваримость злаков и
разнотравья вызывает разделение травоядных по
типам питания и пищевой специализации на не-
сколько групп. Выделяются потребители преиму-
щественно разнотравья, в том числе кустарнико-
вых и древесных растений (browsers), и потре-
бители в основном злаков (grazers) (Holechek, 1984;
Hofmann, 1991). Потребители разнотравья, к ко-
торым относятся, в частности, сайгаки, избегают
потребления злаков и нежизнеспособны при их
господстве в пастбищной растительности (Абату-
ров, Джапова, 2015). Злаковоядные, в основном
крупные по размерам животные, предпочитают
злаки, несмотря на их низкую переваримость.
Большой по размерам рубец у жвачных (Бычьи),
заднекишечный тип ферментации у лошадей обес-
печивает им повышенный объем потребления,
компенсирующий пониженную переваримость при

доминировании злаков в пастбищных кормах.
Кроме того, предпочтение в выборе злаков вы-
звано высокой токсичностью многих представи-
телей разнотравья, которая отсутствует среди зла-
ков (Абатуров, Скопин, 2019).

Рис. 2. Зависимость переваримости корма от доли
злаков в рационе сайгаков (а), верблюдов (б), лоша-
дей Пржевальского (в) и объединенной группировки
(г) на степных пастбищах Северного и Северо-Запад-
ного Прикаспия и Кумо-Манычской впадины в 1996–
2016 гг. Метки объединенной группировки:  – сай-
гаки,  – верблюды,  – лошади Пржевальского,  –
бизоны (по: Абатуров и др., 2019).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Кремний химически связан с органическими
компонентами растительной ткани, в разных фи-
зических и химических формах содержится в струк-
турных субстанциях растительных клеток, прежде
всего в клеточных стенках. Органические формы
кремния оказывают лимитирующее воздействие
на пищеварительную ферментацию растительно-
го корма. Переваримость корма у растительнояд-
ных млекопитающих тесно и отрицательно связа-
на с количеством кремния в растительном материа-
ле. Увеличение содержания кремния на единицу
сопровождается снижением переваримости у траво-
ядных млекопитающих в среднем на 3–4 единицы.
Предел усвоения корма у разных видов млекопита-
ющих устанавливается при содержании кремния,
равном 3.10–3.80%, то есть до значений, близких к
его содержанию в непереваренных остатках.

Содержание кремния в субстрате большинства
видов кормовых растений меняется в больших
пределах (0.5–2.0%). Повышенным содержанием
кремния (в среднем 1.70%) отличаются однодоль-
ные растения (злаки). В двудольных растениях
(разнотравье) содержание кремния существенно
ниже (0.91%). В соответствии с этим, злаки менее
переваримы, разнотравье превышает перевари-
мость злаков в 1.3–1.4 раза.

Переваримость корма тесно и отрицательно свя-
зана с долей злаков в потребленном животными
растительном корме. Увеличение доли злаков в по-
требленной растительности на 1% сопровождается
линейным снижением переваримости в среднем
на 0.16%. Изменение переваримости одинаково у
животных с разными типами пищеварения (жвач-
ные, моногастричные).

Кремний в форме органических соединений
присутствует во всех структурных субстанциях рас-
тительности, является необходимым элементом
для функционирования живых организмов, усва-
ивается в процессе пищеварения животными – по-
требителями растительности. Однако доля усвоен-
ного кремния крайне мала, не превышает немно-
гих единиц или долей процентов от потребленного
с кормом. Остальная неусвоенная часть потреб-
ленного кремния сохраняется в корме и практи-
чески в прежнем количестве возвращается с непе-
реваренной частью корма. Эта особенность потреб-
ленного животными кремния позволяет, с одной
стороны, использовать его в качестве естественно-
го индикатора (меры) переваримости кормовой
растительности, с другой, – объясняет его функ-
циональную роль как ограничителя переваримо-
сти растительных компонентов корма, в том числе
самой клетчатки и других химических компонен-
тов, с которыми находится в органической связи.
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Organic Silicon in Plants as a Limiting Factor of Forage Digestibility 
in the Nutrition of Herbivorous Mammals
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The effect of organic forms of silicon contained in plant tissues on the digestibility of feed for herbivorous
mammals has been studied. In the process of digestion, an extremely small part of the consumed silicon is
assimilated, which makes it possible to use organic silicon naturally contained in plants as an indicator of the
digestibility of plant foods. The consumed silicon reduces the digestibility of the feed, puts a limit on the fer-
mentation of the consumed vegetable substrate and its structural components (fiber, lignin). With an increase
in the part of silicon in the consumed vegetation per unit, the digestibility decreases linearly by 3–4 units. The
fermentation limit is set when the silicon content in the feed is within 3–4% of the dry weight. Among the
main groups of forage plants (grasses and forbs), the amount of silicon is significantly higher in grasses (1.70
and 0.91%, respectively). For this reason, the digestibility of grasses in all compared animals (camels, Prze-
walski’s horses, bison, saiga) is 1.2–1.4 times lower than the digestibility of forbs. With an increase in the pro-
portion of grasses in feed per unit, the digestibility of feed in animals with different types of digestion (rumi-
nant, monogastric) decreases linearly by an average of 0.16 units. The different digestibility of grasses and
forbs causes the separation of herbivores by types of nutrition and food specialization. Consumers of various
forbs (saigas) avoid the consumption of grasses and are not viable with their dominance in pasture vegetation.
The specific features of the digestion of herbivores (Equidae, Bovidae) provide an increased volume of con-
sumption, compensating for the reduced digestibility of grasses.

Keywords: silicon, organosilicon compounds, plant feeds, herbivores, plant digestibility, indicator of digest-
ibility, grasses, forbs
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Проведен анализ существующего в настоящее время метода оценки биомассы мертвого органиче-
ского вещества в лесных экосистемах. Основное внимание уделяется исследованию адекватности
измерительных математических моделей, используемых для оценки плотности разлагающейся дре-
весины. Показана несостоятельность традиционного подхода при оценке показателя плотности как
для отдельного разлагающегося мертвого дерева, так и при расчете среднего показателя, характери-
зующего плотность древесины совокупности мертвых деревьев. Рассматривается возможность при-
менения понятия эффективной плотности для оценки биомассы отмерших древесных остатков, как
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ВВЕДЕНИЕ
В экологических исследованиях одним из важ-

нейших структурных показателей, позволяю-
щим установить соотношение между компонен-
тами экосистемы, является количество живого
вещества, входящего в отдельные элементы ее
структуры, или биомасса. Признание мертвого ор-
ганического вещества важным структурным эле-
ментом лесных экосистем, играющим существен-
ную роль в глобальном углеродном цикле, стиму-
лировало включение детрита в сферу интересов
экологов и лесоводов и сделало определение био-
массы мертвой органики объектом многочислен-
ных исследований (Sollins et al., 1987; Harmon,
Sexton, 1996; Delaney et al., 1998; Beets et al., 1999;
Shorohova, Shorohov, 2001; Newton, 2007; Chao et al.,
2008; Merganičová et al., 2012).

Как и для большинства разделов естествозна-
ния, связанных с обработкой опытных данных, на-
дежность получаемых оценок параметров в эколо-
гии остается предметом особого внимания. Про-
блема неопределенности оценок биомассы детрита
является частью общей проблемы неопределен-
ности оценки глобального углеродного бюдже-
та (Jonas et al., 1999). Одной из причин такой не-
определенности результатов является неадекват-
ность методов оценки параметров, входящих в
математическую модель физических свойств био-

массы детрита (Moss, Schneider, 2000; Nilsson et al.,
2007).

Очевидно, что в силу невозможности учета всех
связей и отношений, присущих реальным объек-
там, любые методы и модели выделяют только те
из них, которые значимы в данной, конкретной
ситуации, и во всех других случаях не являются
важными. Некритическое применение той или
иной модели, может привести к неверному резуль-
тату. Так, в частности, оценка биомассы детрита ос-
нована на методе, используемом для оценки
массы товарной древесины (Creed et al., 2004; Har-
mon et al., 2008). Однако, взгляд на отмершие дре-
весные растения только как на материал (или веще-
ство) является неоправданным упрощением. В дан-
ном случае, следствием такого формализма является
не столько увеличение неопределенности результа-
та, сколько его неадекватность. Поэтому выбор со-
ответствующих методов (или разработка новых),
отвечающих особенностям мертвого органического
вещества, должен предшествовать любым другим
действиям, направленным на уменьшение неопре-
деленности оценок биомассы детрита.

При оценке биомассы детрита плотность раз-
лагающейся древесины является ключевым свой-
ством, характеризующим мертвое органическое
вещество. Вследствие этого основным содержа-
нием настоящей работы является анализ методов
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определения данного параметра на всех уровнях
организации лесной экосистемы. Цель работы –
разработка метода оценки плотности разлагаю-
щейся древесины.

ТЕОРИЯ (АНАЛИЗ МЕТОДОВ ОЦЕНКИ 
БИОМАССЫ ДЕТРИТА)
Оценка биомассы крупных 

древесных остатков в лесных экосистемах
В лесных экосистемах наиболее значимым ре-

зервуаром мертвого органического вещества явля-
ются отмершие древесные остатки, большая часть
которых приходится на долю крупных древесных
остатков (КДО).

Количественная оценка биомассы древесно-
го детрита основана на классическом подходе,
использующем известную связь между плотностью
вещества и его объемом (Wood handbook…, 2010;
Shmulsky, Jones, 2011), и практически реализу-
ется в виде базовой математической модели оцен-
ки биомассы:

(1)
где MΣ – суммарная масса древесных остатков,
ρ – плотность вещества древесных остатков, VΣ –
суммарный объем древесных остатков. Суммар-
ный объем может быть выражен через объемы от-
дельных экземпляров КДО, так, если количество
экземпляров КДО равно N, то их суммарный объ-
ем будет равен  Тогда (1) запи-
шется как:

(2)
Невозможность приписать каждому экзем-

пляру КДО единого показателя плотности ρ ведет
к естественному развитию модели (2), основан-
ному на следующей концепции.

Выпадение деревьев в древостое происходит
постоянно и обусловлено, в первую очередь, фи-
зиологической продолжительностью жизни дере-
ва данного вида. Естественная смерть дерева яв-
ляется нерегулярным, случайным событием, как
во времени, так и в пространстве (Franklin et al.,
1987; Swaine et al., 1987; Newton, 2007). В общем
случае, естественная смерть отдельного дерева не
синхронизирована с гибелью других особей в дре-
востое. Соответственно, момент начала деструкции
отдельного мертвого дерева также является случай-
ной величиной и не синхронизирован с процессами
разложения других отмерших деревьев.

Количественно ферментативную деструкцию
древесины выражают как потерю массы, или учи-
тывая связь массы и плотности, как изменение
показателя плотности древесины. Следователь-
но, в лесной экосистеме КДО могут рассматри-
ваться как остатки мертвых деревьев на различ-
ных стадиях разложения или как остатки мертвых

Σ Σ, M V= ρ

Σ 1 .NV V V= + … +

( )Σ 1 .NM V V= ρ + … +

деревьев с различной плотностью древесины (Nils-
son, 1973; Hukka, Viitanen, 1999; Shortle, Dudzik,
2012). Ряд значений плотности древесины совокуп-
ности из N экземпляров КДО можно представить
как множество случайных значений  или
случайную последовательность 
Тогда выражение (2) перепишется следующим об-
разом:

(3)

где  – плотность древесины i-го экземпляра
КДО, Vi – объем i-го экземпляра КДО.

Поскольку, в общем случае  то практи-
ческое применение модели (3) связано с трудоемко-
стью получения оценок  Нерациональность
получения показателя плотности для каждого эк-
земпляра КДО в силу неисчислимости данного
свойства, приводит к необходимости создания
измерительной модели на основе использования
обобщенных характеристик. Практическое вопло-
щение такой измерительной модели – это объ-
единение однотипных экземпляров КДО, сте-
пень разложения которых с точки зрения наблю-
дателя различается незначительно, в группы, и
присвоение каждой выделенной группе среднего
показателя плотности.

Система классификации детрита
Задача выделения из множества экземпляров

КДО однородных подмножеств (групп, классов)
решается с использованием классификационных
построений. В основе таких построений лежит, во-
первых, установление списка признаков (свойств),
подлежащих учету на отдельных элементах мно-
жества, который позволял бы различать один эле-
мент от другого. Во-вторых, определение для каж-
дого выделенного свойства множества его проявле-
ний, элементы которого находятся в определенных
логических соотношениях, и определяют мно-
жество возможных состояний каждого элемен-
та (Belton, Stewart, 2002; Doumpos, Zopounidis, 2004;
Roy, 2013). Для системы классификации КДО мно-
жеством наблюдаемых объектов, очевидно, явля-
ется множество экземпляров КДО.

Наряду с потерей массы, деструкция древесно-
го растения приводит к изменению его морфоло-
гических характеристик, которые также могут ис-
пользоваться как индикатор степени разложения
древесины. В соответствии с этим, в качестве на-
блюдаемого множества свойств, характеризующего
разложение элементов КДО, принимают сово-
купность морфологических признаков, а именно:
наличие или отсутствие листьев, коры, кроны, тон-
ких веток, ветвей, структурная целостность ствола,
качество древесной текстуры (Maser et al., 1979).
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Иногда, такими признаками выступают биологи-
ческие индикаторы: степень регистрируемого кон-
такта с почвой, степень захвата корнями, наличие
произрастающей растительности на поверхности
КДО (Fogel et al., 1973).

Правила упорядочения элементов множества
КДО или отношения, позволяющие сравнивать
их между собой, устанавливаются с помощью зада-
ния критериев для каждого свойства (признака).
Такими критериями для выделенных свойств эле-
ментов КДО являются: отношение эквивалентно-
сти – наличие или отсутствие некоторого признака
(свойства) (например: листья, кора – есть/нет); от-
ношение порядка – качественная оценка (напри-
мер: степень твердости древесины – твердая, ме-
нее твердая, полутвердая, частично мягкая, по-
рошкообразная).

Сопоставление каждому классу (подмножеству
множества элементов КДО), выделенному в соот-
ветствии с принятыми критериями, положитель-
ного действительного числа включает в классифи-
кацию числовое множество. Наиболее распростра-
нена 5-классная система классификации, которой
соответствует числовое множество {1, 2, 3, 4, 5}.

Совокупность числового множества, множества
наблюдаемых объектов, их свойств и отношений
образуют конечное множество, все элементы кото-
рого расположены в установленном с помощью
нумерации элементов порядке, или систему клас-
сификации КДО по степени разложения.

Введение 5-классной системы классификации
позволяет оценивать запас КДО в древостое, ис-
пользуя следующую измерительную модель:

(4)

где  – оценка показателя средней плот-
ности мертвой древесины соответствующего класса
разложения,  – суммарный объем мертвой дре-
весины соответствующего класса разложения.

Математическая модель (4) в настоящее время
является общепринятой схемой оценки биомас-
сы мертвых древесных остатков.

В свою очередь, данная модель объединяет
две подмодели: модель измерения объема КДО
и модель измерения средней плотности древе-
сины КДО, соответствующей определенному клас-
су разложения. Для дальнейшего анализа основ-
ной интерес представляет именно модель измере-
ния средней плотности древесины КДО.

Стандартная схема измерения средней плот-
ности древесины КДО, характеризующей опреде-
ленный класс разложения детрита, хорошо извест-
на и подробно описана в литературе (Harmon, Sex-
ton, 1996; Harmon et al., 2008). Можно выделить два
ключевых этапа измерения средней плотности
КДО определенного класса разложения: оценка
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плотности единичного экземпляра КДО и оценка
средней плотности совокупности экземпляров
КДО, относящихся к одному классу разложения.

Анализ оценки плотности вещества 
единичного экземпляра КДО

Измерительной процедуре оценки плотности
экземпляра КДО соответствует следующая после-
довательность операций: выбор экземпляра КДО,
идентификация его принадлежности определен-
ному классу разложения на основе системы клас-
сификации; отбор от экземпляра КДО одного или
нескольких фрагментов; определение массы фраг-
мента; определение геометрических характери-
стик (объема) фрагмента; вычисление плотности
фрагмента с использованием данных значений объ-
ема и массы. Полученное в результате значение ин-
терпретируется как плотность экземпляра КДО.
В случае отбора нескольких фрагментов от экзем-
пляра КДО определяется средняя арифметиче-
ская плотность всех фрагментов, которая прини-
мается за оценку плотности экземпляра КДО.

Приведенная измерительная схема полностью
соответствует стандартной методике определе-
ния плотности товарной древесины, в основе ко-
торой лежит классическое определение плотно-
сти, согласно которому плотность однородного
вещества определяется как масса данного веще-
ства в единице объема. Если  – масса и  – объем
образца вещества, то математической моделью,
описывающей такое свойство вещества как плот-
ность ρ, является выражение:

(5)

В соответствие данному определению, плот-
ность здоровой (товарной) древесины (в том чис-
ле в древостое) вводится как физическая величи-
на, определяемая массой натуральной древесины в
единице объема (Wood handbook …, 2010; Shmulsky,
Jones, 2011). (Здесь и далее рассматривается плот-
ность абсолютно сухого вещества древесины. Плот-
ность древесины, содержащей влагу, требует спе-
циального рассмотрения; тем не менее, степень
влажности древесины не меняет содержания даль-
нейших выводов).

В экологической и лесоводческой практике
данное определение плотности переносится на
плотность разлагающейся древесины. Обоснова-
ние такого переноса не задекларировано. Однако
в мертвом растении, в отличие от живого, здоро-
вого дерева, процессы деструкции оказывают непо-
средственное влияние на такое свойство древеси-
ны, как плотность. В свою очередь, трансформация
любого свойства изучаемого объекта предполагает
обязательную модернизацию существующих под-
ходов его количественной оценки. Осмыслить
необходимость и степень модернизации методов

M V

.M
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ρ =
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оценки плотности КДО позволяет взгляд на дет-
рит как на один из иерархических уровней лесной
экосистемы.

Остатки древесных растений являются частью
структуры лесной экосистемы и могут быть выде-
лены как иерархический уровень этой системы
или подсистема (Jørgensen, 2006; Ecosystem ecolo-
gy, 2009). В свою очередь, подсистема также явля-
ется системой, структура которой может быть де-
тализирована. Единичный экземпляр КДО при
такой детализации будет соответствовать нижнему
иерархическому уровню системы, совокупность эк-
земпляров КДО – верхнему уровню. Нижний уро-
вень системы – экземпляр КДО – образован, по
крайней мере, двумя элементами: собственно эк-
земпляром КДО (или веществом древесины) и де-
структором.

Изменение плотности экземпляра КДО (на-
блюдаемого свойства нижнего уровня выделен-
ной системы) происходит только в объеме занятом
деструктором. Скорость распространения деструк-
тора конечна, следовательно, изменение свойства
(плотность) не происходит одновременно во всем
объеме экземпляра КДО, что, в свою очередь, опре-
деляет пространственную неоднородность его
структуры, выражающуюся в наличии, по крайней
мере, двух состояний (или, используя терминоло-
гию теории гетерогенных сред, фаз) вещества
древесины в составе экземпляра КДО. Таким об-
разом, структура вещества мертвого древесного
растения существенно неоднородна и обладает все-
ми признаками гетерогенной среды (Creed et al.,
2004; Milton, 2004). В то же время, как следует из
определения плотности, однородность вещества
является необходимым условием адекватности мо-
дели (5).

Кроме гетерогенности структуры мертвой дре-
весины, важным следствием иерархической орга-
низации детрита является его подчиненность прин-
ципу эмерджентности: а именно, несводимости
свойств системы к сумме свойств составляющих
ее подсистем.

Таким образом, взгляд на детрит как на экоси-
стему естественным образом приводит к ряду во-
просов.

Каким образом неоднородность структуры дет-
рита влияет на его плотность? Как определить плот-
ность неоднородного экземпляра КДО? Может
ли сумма плотностей фаз экземпляра КДО (или
их среднее арифметическое) рассматриваться как
его характеристика? Какой физический смысл име-
ет понятие средняя плотность нескольких тел, на-
пример, экземпляров КДО? Ответы на эти вопросы
неоднозначны.

Как известно, плотность вещества является ин-
тенсивной величиной (Яворский, Детлаф, 1979;
Scott, Suppes, 1958; Bunge, 2012). Если однородное
физическое тело разделить, например, на две ча-

сти, то плотность каждого из полученных в ре-
зультате тел не измениться, и будет равна плотности
исходного тела. Наоборот, объединяя (любым спо-
собом) два тела с различающейся плотностью, не-
возможно получить тело, плотность которого рав-
нялась бы арифметической сумме плотностей тел
его образующих. Другими словами, такое свойство
физического тела как плотность не является адди-
тивным свойством, несмотря на то, что численное,
выраженное математическим языком, отображение
данного свойства может суммироваться.

С этой точки зрения, суммирование показате-
лей плотности фаз вещества экземпляра КДО
(как и нахождение их среднего арифметического,
в том числе и для совокупности экземпляров КДО)
является чисто умозрительной операцией, не име-
ющей содержательного, физического смысла. Од-
нако в теории измерений не существует единого
мнения – наследуют числовые выражения атри-
бутов эмпирических объектов свойства этих ат-
рибутов или являются реальными числами, обла-
дающими всеми свойствами, необходимыми для
арифметических манипуляций (Hand, 1996). По-
этому рассмотрим данную проблему с практиче-
ской точки зрения. Поскольку целевой величиной
при изучении детрита является биомасса мертвого
органического вещества, логично рассмотреть во-
прос о том, насколько близка оценка массы тела,
имеющего гетерогенную структуру (или оценка
биомассы КДО), к истинному значению, если ис-
пользуется показатель плотности, полученный по
стандартной методике.

Для простоты будем рассматривать абстракт-
ное физическое тело. Очевидно, что для физиче-
ского тела, имеющего гомогенную структуру, ма-
тематическая модель плотности не меняется при
изменении объема этого тела: если имеются два
тела одного и того же вещества с объемами  и  и,
соответственно с массами m и  то плотности в
обоих случаях будут равны:

(6)

Это позволяет, зная плотность данного веще-
ства, определить массу любого объема данного ве-
щества. Справедливо ли это для физического тела с
гетерогенной структурой?

Пусть тело, имеющее гетерогенную структуру,
объемом  и массой  состоит из двух веществ,
при этом масса и объем одной фазы вещества
равны  и  второй –  и   и

 Соответственно плотности веществ,

образующих тело, равны  и  Плот-

ность вещества такого тела согласно определе-
нию (5) будет равна:
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(7)

Как видим, плотность тела, имеющего гетеро-
генную структуру, не является простой арифме-
тической суммой плотностей фаз и зависит от
структуры вещества: чем больше объемная доля
одной фазы, тем ближе значение общей (суммар-
ной) плотности к плотности вещества этой фазы.
(Отметим: при  имеем тривиальный случай

 Величину, определяемую выражением (7),
часто называют средней плотностью, однако, на са-
мом деле, это – взвешенная средняя (Hardy et al.,
1952; Design and …, 2001) или эффективная (Tor-
quato, 2000; Design and …, 2001; Milton, 2004) плот-
ность. Фактически, полученная характеристика
является уникальной характеристикой конкрет-
ного физического тела, имеющего гетерогенную
структуру. Массу физического тела с другим соот-
ношением фаз вещества, используя данное зна-
чение плотности, определить невозможно.

Отделим от рассматриваемого тела образец
объемом  и массой  включающий обе фазы ве-
щества так, что масса, объем и плотность первой
фазы равны   , второй –   

 и  Взвешенная средняя (эф-
фективная) плотность вещества данного образца
равна:

(8)

Тогда массу тела, от которого взят образец, объ-
емом  можно определить двумя способами:

(9)
и

(10)

Очевидно, что масса тела, рассчитанная с по-
мощью эффективной плотности (уравнение (8)),
будет принимать различные значения в зависи-
мости от соотношения  и  в образце. Следова-
тельно, тождественность результатов, полученных с
помощью (9) и (10), обеспечивается, только, если

 и , то есть, если соотношение объе-

мов фаз веществ и в образце, и в теле, от которого
взят образец, одинаково.

С практической точки зрения это означает, что
невозможно определить массу тела, имеющего
гетерогенную структуру, используя эффективную
плотность, рассчитанную для части этого тела (не
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говоря уже об определении массы других тел сход-
ной структуры), если соотношения фаз веществ в
исходном теле и во взятой от него части различа-
ются. Отметим, что, в силу трудоемкости, опреде-
ление соотношения здоровой и разлагающейся
древесины в экземпляре КДО нецелесообразно с
практической точки зрения.

Вопрос о применимости средней арифметиче-
ской плотности рассмотрим на следующем при-
мере. Пусть имеется  физических тел с объе-
мами  и соответственно с массами

 и плотностями 
Суммарная масса всех n тел по определению

равна:

(11)

Суммарная масса, вычисленная с использова-
нием средней плотности, равна:

(12)

где средняя плотность есть

(13)

Истинность выражения (11) может быть ве-
рифицирована элементарным взвешиванием. В
то же время, выражение (12) тождественно вы-
ражению (11) только если  или

Точно так же, как

(14)

тождественно

(15)

если выполняется 
Это означает, что, хотя определение средней

плотности в виде (13) возможно, практического
значения эта величина не имеет. Для однородных
по структуре и составу физических тел определе-
ние средней плотности лишено практического
смысла. Для тел с различной плотностью величи-
на, рассчитанная как средняя арифметическая
плотность этих тел, не является плотностью (в
смысле классического определения) и не может
использоваться для определения массы этих тел,
то есть не имеет физического смысла.

Переходя от абстрактных физических тел к
крупным древесным остаткам, можно резюмиро-
вать следующее.

Гетерогенной структуре вещества КДО соот-
ветствует методика определения плотности с уче-
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том объемной доли веществ, входящих в состав
древесины КДО (Milton, 2004), однако практиче-
ское ее внедрение связано со значительными за-
тратами и, поэтому, нецелесообразно. С другой сто-
роны, в силу гетерогенности структуры мертвой
разлагающейся древесины эффективная плотность
вещества части экземпляра КДО не является ха-
рактеристикой всего экземпляра КДО. Эффек-
тивная плотность вещества единичного экзем-
пляра КДО является уникальной характеристи-
кой только данного экземпляра КДО.

Нахождение средней арифметической плот-
ности совокупности экземпляров КДО, хотя и яв-
ляется формально допустимой операцией, не
имеет практического смысла, т.к. получающаяся
в результате усреднения величина не может быть
использована для определения массы любого эк-
земпляра КДО из совокупности. Таким образом,
стандартная методика определения плотности
однородного вещества не является адекватной по
отношению к мертвому органическому веществу.

Формальный перенос математической модели
плотности однородного вещества (5) на свойство
гетерогенной среды не единственная проблема
существующей методики оценки биомассы дет-
рита. Еще одна проблема возникает на следую-
щем иерархическом уровне системы КДО – это
необоснованность применяемой статистической
модели, не учитывающей структурные особенно-
сти пула КДО, обусловленные спецификой его
формирования.

Оценка плотности вещества 
совокупности экземпляров КДО

Как показывает практика, задача сопоставле-
ния каждому классу разложения КДО показателя
плотности решается на основе статистико-веро-
ятностной модели: каждому классу присваивает-
ся выборочная оценка показателя плотности. Од-
нако даже если в качестве показателя плотности
использовать эффективную плотность экземпля-
ра КДО и усреднение проводить с учетом весов (до-
лей) фаз вещества каждого выборочного экземпля-
ра КДО, тем не менее, такая модель будет противо-
речить особенностям формирования структуры
резервуара КДО в лесной экосистеме.

Если принять концепцию о несинхронности
начала деструкции отмерших деревьев, то в лес-
ной экосистеме в любой момент времени значе-
ния плотностей экземпляров КДО могут прини-
мать любые значения. За время, начиная с момента
смерти дерева до момента его полного разложения,
значение плотности разлагающейся древесины
мертвого дерева принимает все мыслимые значе-
ния в диапазоне, ограниченном с одной стороны
значением плотности здоровой (ядровой) древе-
сины, с другой – нулевым значением (нулевая

плотность в данном контексте обозначает отсут-
ствие плотности или полное разложение дерева).
Все значения плотности внутри этого диапазона
являются равновозможными.

Проиллюстрируем это простейшей моделью,
описывающей смерть деревьев и динамику разло-
жения КДО в древостое.

Обозначим плотность экземпляра КДО в про-
извольный момент времени  как  (здесь и да-
лее под плотностью экземпляра КДО понимается
эффективная плотность). Соответственно, если  –
время наступления смерти дерева, то логично счи-
тать, что  – плотность древесины здо-
рового дерева; если  – время полного разло-
жения мертвого дерева, то  – нулевая
плотность. Измеряя (гипотетически) плотность
мертвого дерева через заданный интервал вре-
мени, множество значений плотности единичного
экземпляра мертвого дерева, полученных за весь
период разложения, можно представить в виде
последовательности  где

 Пусть интервал времени
между соседними измерениями равен  тогда
множество возможных значений плотности от-
дельного дерева за весь период разложения мож-
но представить в виде следующего временного
ряда  где  и 

Чтобы различать отдельные экземпляры КДО
в древостое введем индекс  где  –
количество экземпляров КДО в древостое. Тогда
последовательность значений плотности k-го де-
рева запишется как  или, в
матричном обозначении, как вектор-строка

(16)

Пусть в течение периода  в древостое умирает
одно дерево и одно дерево рождается и время пол-
ного разложения одинаково для всех деревьев. То-
гда множество значений плотности для двух дере-
вьев в матричном обозначении запишется как:

(17)

для трех деревьев:

(18)

где  – плотность древесины здорового дерева.
Вся совокупность значений плотностей КДО

для древостоя в процессе жизнедеятельности, начи-
ная с момента времени  может быть представлена
бесконечной матрицей следующего вида:
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(19)

здесь  
Следовательно, множество значений плотно-

сти КДО в древостое в любой момент времени на-
чиная с  можно рассматривать как столбец дан-
ной матрицы вида:

(20)

Транспонирование и переиндексация, посред-
ством вычитания из индекса номера дерева  при-
водит вектор-столбец (20) к более удобному для
восприятия виду:

(21)

Таким образом, множество значений плотно-
сти всех экземпляров КДО в древостое в любой
момент времени может быть представлено упоря-
доченным рядом, число членов которого опреде-
ляется количеством мертвых деревьев в древостое
на момент наблюдения. Для того, чтобы данный
ряд мог рассматриваться как статистическая со-
вокупность, необходимо выполнение определен-
ных требований.

Единицами совокупности (21) являются эк-
земпляры КДО, которые характеризуются таким
общим свойством (признаком), как плотность
древесины. Если данный признак является слу-
чайной величиной, то вариация признака у отдель-
ных экземпляров КДО, входящих в рассматривае-

мую совокупность, обусловлена совместным влия-
нием разнообразных факторов (или определенного
комплекса условий), которые по-разному сочета-
ются в каждом отдельном случае. Данная совокуп-
ность образована как одновременное испытание
многих сходных объектов. Требование неизменно-
сти комплекса условий для такой совокупности
означает не только одинаковость условий для
каждого объекта, но и равную продолжитель-
ность воздействия этих условий на объект. По-
скольку факторы окружающей среды непрерыв-
но изменяются, то условия разложения для каж-
дого экземпляра КДО различны так же, как и
время нахождения в этих условиях. Это не позво-
ляет рассматривать множество экземпляров КДО
как однородную статистическую совокупность так
же, как и выделить из данного множества несколько
статистически однородных подмножеств. В то же
время, понятие однородность является одним из
принципиальных требований статистической тео-
рии (Walter, Pronzato, 1997).

Таким образом, использование статистико-ве-
роятностной модели для оценки плотности раз-
лагающейся древесины не имеет оснований. К тому
же, применение такой модели, фактически, означа-
ет синхронность разложения экземпляров КДО, то
есть независимо от размеров и времени разложения
значение плотности КДО определенного класса
разложения закономерно остается постоянным
в пределах случайной погрешности. Несостоятель-
ность этого утверждения очевидна. Отметим, что
неаддитивность плотности также можно рассмат-
ривать как несоблюдение условий однородности.

Катастрофы могут привести к образованию ста-
тистически упорядоченных выборок в структуре
КДО, однако такие образования не будут устойчи-
выми, что обусловлено зависимостью плотности
вещества разлагающейся древесины от времени.
Для наблюдателя оценка средней плотности класса
КДО, полученная по такой выборке в различные
моменты времени, будет иметь разную величину.
Использовать такой показатель в качестве при-
знака класса нецелесообразно.
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Подводя итог, можно констатировать, что су-
ществующая практика оценки плотности разла-
гающейся древесины не является адекватной как
на уровне единичного экземпляра КДО, так и на
уровне совокупности экземпляров. В свою оче-
редь, безосновательность исходных положений
не только противоречит научному подходу, но, к
тому же, приводит к значимому отклонению про-
гнозируемых результатов от фактических.

В ситуациях, которые характеризуются прин-
ципиальным несоблюдением условий статисти-
ческого ансамбля при сборе информации о моде-
лируемом явлении, одним из наиболее естествен-
ных способов описания таких явлений является
интервальное представление.

Метод оценки средней плотности вещества КДО 
на основе интервального анализа

Существует большое количество прикладных
задач, решение которых не может быть найдено в
рамках статистико-вероятностного подхода. Об-
щим для таких задач является то, что вариабель-
ность наблюдаемой переменной обусловлена не
случайностью, а является проявлением неедин-
ственности возможных исходов. Это, в свою оче-
редь, ведет к принципиальному несоблюдению
условий статистической совокупности при фор-
мировании модельной выборки (Walter, Pronzato,
1997). Переменная, в частности, может, представ-
лять значения, принимаемые интересующей на-
блюдателя величиной в заданные моменты вре-
мени (Jaulin et al., 2001). Неединственность значе-
ний наблюдаемой переменной в данном контексте
означает, что переменная может принимать любые
значения из некоторого интервала, границы ко-
торого известны или могут быть установлены. При
этом переменной не сопоставляется никакой веро-
ятностной меры. Одним из наиболее естественных
способов описания таких явлений является ин-
тервальное представление (Neumaier, 2001; Jaulin
et al., 2001).

Приложение интервального представления к
оценке средней плотности КДО соответствующе-
го класса разложения сводится к последователь-
ному решению двух задач: 1) выделение из мно-
жества значений плотности КДО подмножеств,
характеризующих определенный класс разложе-
ния; 2) оценка средней плотности КДО соответ-
ствующего класса разложения.

Пусть P – упорядоченное множество возмож-
ных значений плотности КДО. Если k – число
классов системы классификации, то, для того, что-
бы сопоставить каждому классу подмножество зна-
чений плотности КДО, необходимо разбить мно-
жество P на k равных частей.

Выделение из множества значений плотности КДО 
подмножеств, характеризующих определенный 

класс разложения
Рассмотрим множество P действительных чи-

сел , являющихся значениями плотности
КДО и составляющих вектор . Минимальное
значение плотности равно нулю и соответствует
полному разложению экземпляра КДО. Макси-
мальное значение естественно оценить как плот-
ность ядровой древесины здорового дерева 

В контексте интервальных представлений (Neu-
maier, 2001) можно записать:

(22)

где  и  сответственно нижняя и верх-
няя границы интервала 

Для определенности, пусть  Тогда задача
сводится к разбиению интервала  на пять рав-
ных интервалов , соот-
ветствующих классам разложения системы класси-
фикации КДО, так, чтобы границы соседних ин-
тервалов совпадали.

По определению (Neumaier, 2001) ширина ин-
тервала  есть

(23)

Тогда, с учетом постановки задачи, справедли-
вы очевидные утверждения:

(24)

(25)

(26)

Следовательно, ширина любого из рассматри-
ваемых интервалов равна:

(27)

Из заданного способа разбиения интервала 
следует ряд равенств:   

Тогда для интервала  справедливо 

, и, следовательно, .

Соответственно, для интервала  справедливо

 и, следователь-

но,  и  Действуя аналогич-

но, можно получить границы всех интервалов:
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(28)

Оценка средней плотности КДО 
соответствующего класса разложения

Оценку средней плотности КДО соответству-
ющего класса разложения будем искать в общем
виде. Также рассмотрим множество  действи-
тельных чисел  являющихся значения-
ми плотности разлагающейся древесины КДО k-
го класса и составляющих вектор  Компоненты
вектора  неизвестны кроме границ его возмож-
ных значений. Целью является использование всех
доступных сведений для получения оптимальной
оценки, наилучшим образом характеризующей
плотность k-го класса разложения или множество

 Интервальная форма описания множества
значений вектора  состоит в задании нижней и
верхней границ для 

(29)

где  – истинное значение плотности разлагаю-
щейся древесины КДО k-го класса.

Интервал  содержит в себе все возмож-
ные точечные оценки величины  соответствен-
но, оценкой может служить любой элемент мно-
жества .

Если в качестве оптимальной оценки  при-
нять наиболее широко используемую оценку, ми-
нимизирующую сумму квадратов разностей (Wal-
ter, Pronzato, 1997), то нахождение такой оценки
сводится к минимизации выражения:

(30)

Дифференцирование (29) по  и приравнива-
ние полученного выражения к нулю, дает:

(31)

Так как известны (заданы) только верхняя и
нижняя границы интервала, то n = 2, 

 и, следовательно:

(32)

Выражение (32) совпадает с определением
срединной точки интервала (Jaulin et al., 2001).

Введение, следуя (Neumaier, 2001), радиуса 
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(33)

позволяет преобразовать интервальное представле-
ние числа в абсолютную ошибку представления:

(34)

и записать неопределенность переменной  в
форме доверительного интервала:

(35)
Использование описанной методики дает воз-

можность получить следующие оценки средней
плотности КДО каждого класса разложения пя-
тиклассной системы классификации:

(36)

(37)

(38)

(39)

(40)

Практический выбор значения  определяет-
ся видовой принадлежностью древесных остат-
ков.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Одним из параметров, используемых при расче-

те биомассы мертвого органического вещества, яв-
ляется плотность разлагающейся древесины. Сло-
жившаяся к настоящему времени практика оценки
плотности опирается на базовые модели, которые
не являются адекватным отражением реальности.

Во-первых, в рамках существующего подхо-
да древесина разлагающихся древесных растений
рассматривается как однородное вещество, что
приводит к неверной оценке плотности древеси-
ны как на уровне отдельного экземпляра КДО,
так и на уровне совокупности экземпляров. Гете-
рогенность структуры вещества КДО и неадди-
тивность плотности как физической величины
препятствуют использованию апробированных ме-
тодов оценки плотности здоровой древесины.

Во-вторых, согласно действующей методике,
пул КДО моделируется как выборка, удовлетво-
ряющая условиям применения статистико-веро-
ятностного подхода, в то время как формирова-
ние структуры КДО в лесных экосистемах носит
скорее стационарный характер, чем иррегулярный.
Иррегулярность, вносимая в динамику формирова-
ния совокупности КДО катастрофами, может из-
менить параметры процесса только на коротком
временном отрезке. Стационарность формирова-
ния структуры наряду с асинхронностью смерти
отдельного древесного растения является причи-
ной того, что совокупности КДО не обладают свой-
ствами статистически однородного ансамбля.
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Использование показателя эффективной плот-
ности древесины КДО, методически верное и поз-
воляющее исключить проблемы, связанные с ге-
терогенностью древесины КДО, усложняет сбор и
обработку информации и, однако, не решает про-
блему сопоставления показателя плотности КДО
классу разложения.

Интервальный анализ позволяет получить иско-
мое решение. Применение интервального пред-
ставления, кроме устранения методического не-
соответствия, порождает ряд преимуществ. Во-
первых, это возможность отказаться от непосред-
ственного экспериментального измерения плот-
ности и определять плотность КДО на основе стан-
дартных значений плотности здоровой древесины.
Во-вторых, предлагаемый подход способствует
стандартизации методики определения биомассы
мертвого органического вещества.
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The current method for estimating the biomass of dead organic matter in forest ecosystems is analyzed. The
main attention is paid to the study of the adequacy of mathematical models used to estimate the density of
decomposing wood. The failure of the traditional approach to estimating the density index, both for an indi-
vidual decomposing dead tree, and in calculating the average index characterizing the density of the wood of
the totality of dead trees is shown. We consider the possibility of applying the concept of effective density to
estimate the biomass of dead wood remains as the most corresponding to their heterogeneous structure. We
propose a method based on representations of interval analysis, which allows, using standard values of the
density of healthy wood, to estimate the density index of rotting wood of the corresponding decomposition
class of the debris classification system.
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Гены rolA, rolB, rolC и rolD Agrobacterium rhizogenes, встраиваясь в геномы растений в составе Т-ДНК
при агробактериальной трансформации, обусловливают обильное разрастание волосовидных кор-
ней, а при регенерации из них побегов приводят к низкорослости, укорочению междоузлий и фор-
мированию морщинистых листьев. Ряд представителей родов Nicotiana, Linaria, Ipomoea и других в
своем геноме содержат некоторые rol-гены, которые попали в них при горизонтальном переносе ге-
нов и эволюционно закрепились. Тот факт, что как в A. rhizogenes, так и в природно-трансгенных
растениях rol-гены консервативны, может говорить о выполнении ими важных биологических
функций. Целью данной обзорной статьи является рассмотрение имеющихся на сегодняшний день
данных о биологической роли rol-генов в волосовидных корнях, трансформированных и природно-
трансгенных растениях. На сегодняшний день показано, что экспрессия rol-генов как вместе, так и
по отдельности оказывает различное влияние на морфологию как трансформированных агробакте-
риями растений, так и природно-трансгенных видов. В обзоре представлены результаты исследова-
ний, показавшие позитивное влияние rol-генов на вторичный метаболизм, антиоксидантную си-
стему и стрессоустойчивость растений. Также обсуждается вопрос о возможном действии белковых
продуктов rol-генов через влияние на содержание фитогормонов или чувствительности к ним. Опи-
сываются экспериментальные свидетельства о ферментативной активности Rol-белков по отноше-
нию к глюкозидам фитогормонов, а также субклеточная локализация Rol-белков. Однако эти экс-
перименты не дали исчерпывающих ответов, поэтому исследования биологических функций rol-ге-
нов должны быть продолжены, так как полученные при этом знания могут быть использованы при
создании трансгенных и редактированных растений с хозяйственно-ценными признаками.

Ключевые слова: волосовидные корни, rol-гены, Agrobacterium rhizogenes, plast-гены, стрессоустойчивость
DOI: 10.31857/S004213242305006X, EDN: SKHXVM

ВВЕДЕНИЕ
Agrobacterium rhizogenes (или Rhizobium rhizo-

genes) – грамотрицательная почвенная бактерия,
способная индуцировать образование волосовид-
ных корней (от англ. hairy roots) на месте поране-
ния у высших растений, в особенности у двудоль-
ных (Кулаева и др., 2006; Кузовкина, Вдовитчен-
ко, 2011). Механизм индукции корнеобразования
обусловлен переносом Т-ДНК из Ri-плазмиды
A. rhizogenes в геном растения-хозяина. Различные
группы Ri-плазмид классифицируют в соответ-
ствии с их способностью определять синтез трех
основных опинов, которые используются агро-
бактериями в качестве питательных веществ: аг-
ропина, маннопина и кукумопина. Наиболее из-
вестные штаммы A. rhizogenes агропинового типа
имеют два участка Т-ДНК: левый (TL-ДНК) и пра-
вый (TR-ДНК), которые независимо интегрируют-

ся в геном растения-хозяина (White, Nester, 1980;
Nemoto et al., 2009). TL-ДНК содержит 18 открытых
рамок считывания (ORF1–ORF18), из них 4 гена –
rolA, rolB, rolC и rolD, соответствующие ORF10,
ORF11, ORF12 и ORF15, составляют так называе-
мый корневой локус, ответственный за образова-
ние волосовидных корней (Павлова и др., 2013a;
White et al., 1983; Sarkar et al., 2018). rol-гены –
наиболее известные plast-гены (от “пластичности
развития”), название которых происходит от их
способности влиять на рост растений и изменять
его (Otten, 2018, 2020). Участок TR-ДНК содержит
гены, продукты которых участвуют в синтезе аук-
сина aux1 (tms1) и aux2 (tms2), опинов (mas1,
mas2), агропина (ags). Также в TR-ДНК есть гомо-
лог гена rolB, называемый rolBTR (рис. 1) (Nemoto
et al., 2009). До недавнего времени было известно
относительно небольшое количество участков
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Т-ДНК агробактерий. Однако из-за увеличения
усилий по полногеномному секвенированию в
настоящее время стало доступно около 400 после-
довательностей Agrobacterium, 350 из которых со-
держат участки Т-ДНК (Otten, 2021). Несколько
кластеров тесно связанных структур позволяют
предположить, что эволюция областей Т-ДНК про-
исходит путем медленной, прогрессивной эволю-
ции генных последовательностей, сопровождаемой
более быстрыми изменениями общей структуры
из-за рекомбинации между областями Т-ДНК раз-
ного происхождения (Otten, 2021). Обычно при
инфицировании растений агробактериями на-
следование Т-ДНК последующими поколениями
не происходит, однако обнаруженные природно-
трансгенные растения, содержащие в геноме по-
следовательности, гомологичные Т-ДНК Agro-
bacterium spp. (Павлова и др., 2013a; Matveeva,
2018), наводят на мысль, что это не всегда так. Ве-
роятнее всего, эти природно-трансгенные расте-
ния возникли в результате регенерации из гене-
тически трансформированных агробактериями
клеток растений. Нельзя также исключать того,
что у предков этих растений могли быть транс-
формированы генеративные ткани (Матвеева,
Сокорнова, 2017). На настоящий момент наибо-
лее изученной группой природно-трансгенных
растений являются представители р. Nicotiana L.
Тот факт, что эти растения в течение длительных
этапов эволюции сохраняют трансгены агробак-
терий в геноме в малоизмененном виде наводит
на мысль о выполнении этими генами важных био-
логических функций. Хорошо известно, что экс-
прессия генов корневого локуса влияет на гормо-
нальный баланс, биосинтез вторичных метабо-
литов, рост и стрессоустойчивость растений
(Хафизова, Матвеева, 2021), однако биологиче-
ские функции rol-генов не до конца ясны даже
для специалистов, так как эти функции довольно
многообразны и все еще остаются малоизучен-
ными. Обзорные статьи о возможных биологиче-
ских функциях rol-генов ранее уже публикова-
лись в русскоязычной литературе (Павлова и др.,
2013а). Некоторые аспекты функций rol-генов так-
же были рассмотрены в обзорах (Матвеева, 2021;
Хафизова, Матвеева, 2021). Целью данной обзор-
ной статьи является рассмотрение и обобщение

имеющихся на сегодня данных о биологической
роли rol-генов в волосовидных корнях, трансфор-
мированных растениях и в природно-трансген-
ных растениях. Знания о биологических функци-
ях генов агробактерий могут быть использованы
при планировании экспериментов по созданию
трансгенных и редактированных растений с хо-
зяйственно-ценными признаками.

ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О СТРУКТУРЕ rol-ГЕНОВ 
И РЕГУЛЯЦИИ ИХ АКТИВНОСТИ

Ген rolA состоит из 300 п.н. (Dilshad et al., 2021)
и обнаружен в Ri-плазмидах всех изученных штам-
мов A. rhizogenes, причем N-конец кодируемого им
белка у разных штаммов консервативен, а С-конец
может варьировать. Белок RolA имеет молекуляр-
ную массу 11.4 кДа, изоэлектрическую точку 11.2,
состоит из 100 аминокислот, является неинтеграль-
ным, но ассоциированным с мембраной белком
(Vilaine et al., 1998). Есть сведения, что он может
регулировать экспрессию различных генов в рас-
тениях посредством взаимодействия с ДНК (Пав-
лова и др., 2013a). Промотор rolA состоит из трех
функциональных доменов: A (–638…–477 п.о.),
B (–473…–366 п.о.), C (–366…–200 п.о.) (Guiv-
arch et al., 1996). При последовательном удалении
каждого из этих доменов отмечено уменьшение
содержания транскрипта rolA, вплоть до его от-
сутствия. Регуляция экспрессии гена осуществ-
ляется путем совместной работы этих доменов.
Наличие домена А обусловливает экспрессию ге-
на только в листьях, в то время как его делеция при-
водит к накоплению белка только в корнях и стеб-
лях. Домен А включает цис-регуляторные участки
ауксин-регулируемых и светоиндуцируемых ге-
нов, которые могут участвовать в регуляции тран-
скрипции (Павлова и др., 2013a). Имеются сведе-
ния об ингибирующем действии домена А на доме-
ны В и С (Guivarch et al., 1996). В результате анализа
структуры rolA из разных штаммов в -некодирую-
щей области был выявлен интрон (85 п.н.), обла-
дающий высокой консервативностью. Стоит отме-
тить, что rolA – единственный rol-ген, содержащий
интрон, в пределах которого расположена последо-
вательность, характерная для бактериального про-
мотора. Следовательно, функция этого интрона со-

5'

Рис. 1. Структурная организация Т-ДНК A. rhizogenes. Светло-серым цветом показаны онкогены; серым – гены син-
теза: mas1, mas2 – опинов, aux1, aux2 – ауксина, ags – агропина; темно-серым − гены с неизвестной функцией; назва-
ния генов указаны над/под стрелками (по: Ozyigit et al., 2013, модифицировано).
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стоит в регуляции дифференциальной экспрес-
сии rolA у бактерий и трансформированных
растений (Pandolfini et al., 2000).

Ген rolB включает 777 п.н. и кодирует белок,
который состоит из 259 аминокислот и имеет мо-
лекулярную массу 30 кДа (Dilshad et al., 2021).
Промотор rolB состоит из пяти доменов (A, B, C,
D, E), каждый из которых взаимодействует с рас-
тительными факторами транскрипции и спосо-
бен модулировать работу этого гена в зависимо-
сти от типа ткани, гормональных сигналов и стадии
развития. Наличие всех доменов одновременно
обусловливает экспрессию rolB в клетках различ-
ных тканей корня. Выявлено, что отсутствие в
промоторе домена А способствует ингибирова-
нию экспрессии в протодерме и корневом чехли-
ке, а доменов B и E подавляет работу гена в клет-
ках меристемы. Домен D ответственен за экспрес-
сию rolB в первичной коре, а домен С – за
экспрессию во внутренних меристемах, одновре-
менно подавляя ее в протодерме (Capone et al.,
1994). Регуляция транскрипции rolB основана на
действии домена B (–341…–306), в случае деле-
ции которого ген не экспрессируется в меристе-
мах и не индуцируется ауксинами. В домене B рас-
положена высококонсервативная у разных штам-
мов A. rhizogenes последовательность ACTTTA
(‒312…–307), представляющая собой цис-регуля-
торный элемент индукции экспрессии rolB аукси-
нами (Baumann et al., 1999). Имеются сведения,
что в регуляции экспрессии агробактериальных
онкогенов у трансгенных растений участвуют рас-
тительные транскрипционные факторы (ТФ). Так,
к примеру, NtBBF1 у Nicotiana tabacum L. относится
к белкам, содержащим одиночный цинковый палец
и Dof-домен. NtBBF1 обладает сродством к регуля-
торным последовательностям в промоторной обла-
сти rolB и может связываться с доменом B, изменяя
экспрессию гена (Павлова и др., 2013а; Yanagisawa,
2004). RBF1 способен взаимодействовать с по-
следовательностью, удаленной на расстоянии
‒553…–530 от старт-кодона, регулируя экспрес-
сию rolB в немеристематических клетках корня.
Сайт связывания транскрипционного фактора по-
чти полностью перекрывается с доменом A, что
указывает на взаимосвязь связывания и транскрип-
ционной активности rolB в клетках корня (Filetici
et al., 1997). Биохимические функции RolB оста-
ются не до конца выясненными. Ранее предпола-
галось, что белок RolB обладает β-глюкозидазной
активностью и может гидролизовать конъюгаты
эндогенного ауксина и увеличивать концентра-
цию свободного гормона. Однако эта биохимиче-
ская модель не подтвердилась в ходе дальнейших
исследований. Более того, у rolB-трансформантов
не фиксировалось изменение в концентрации
ауксинов, их транспорте и метаболизме. Но во
многих случаях подтверждалась положительная
обратная связь между ауксинами и RolB (Otten,
2018). Сообщалось, что RolB стимулирует связы-
вание ауксина с мембранами растений табака,
причем это связывание может быть заблокирова-
но антителами к RolB, однако эта серия исследо-

ваний не продолжена и выводы делать пока рано
(Otten, 2018). Что касается субклеточной локали-
зации, имеются убедительные данные о том, что
RolB способен связываться с ядерными белками-
импортерами и благодаря этому может локализо-
ваться в ядре, выполняя там неизвестные функ-
ции (Moriuchi et al., 2004).

Ген rolC состоит из 540 п.н. и характеризуется
высокой консервативностью у разных штаммов аг-
робактерий (Intrieri, Buiatti, 2001). Белок RolC имеет
молекулярную массу 20 кДа, состоит из 180 амино-
кислот (Dilshad et al., 2021). На сегодня вопрос о
биохимической активности белка RolC остается
не закрытым. Сообщалось, что этот белок у A. rhi-
zogenes штамма A4 способен высвобождать цито-
кинины из конъюгатов с N- и O-глюкозидами,
обладая β-глюколитической активностью. Причем
лишь немногие глюкозиды являются потенциаль-
ными субстратами для белка: только O- и N3-глю-
козиды могут расщепляться, как у N. tabacum, а N7-
и N9-глюкозиды – нет (Matveeva et al., 2015). Од-
нако учитывая то, что корни rolC-трансформиро-
ванных табаков не отличаются по чувствительности
к цитокининам от обычных корней (Faiss et al.,
1996) и ряда других данных (Otten, 2018), гипотеза
цитокинин-β-глюкозидазы пока не подтвержда-
ется. С другой стороны, недавно получены дан-
ные о позитивном влиянии белка RolC на содер-
жание 2-изопентиладенина, обладающего цито-
кининовой активностью (Alcalde et al., 2022).
Субклеточную локализацию RolC исследовали с
помощью транзиентной экспрессии в Nicotiana ben-
thamiana Domin., и конфокальные изображения
показали, что RolC растворим и локализуется в
цитоплазме, но также способен проникать в ядро
(Favero et al., 2021). В промоторе rolC находится
активируемый сахарозой цис-регуляторный эле-
мент, который расположен на расстоянии
‒135…–94 от точки инициации транскрипции.
Сахароза выполняет функцию сигнальной молеку-
лы, которая индуцирует работу трансгена в про-
водящей системе и является субстратом для
белка RolC (Yokoyama et al., 1994). Иногда эти ре-
зультаты связывают с возможной функцией RolC
в качестве участника или регулятора метаболизма
сахарозы, но механизм остается неизвестным
(Хафизова, Матвеева, 2021; Otten, 2018). Имеются
данные о наличии двух цис-регуляторных участков:
myb-response elements (AACG/TG) и С-related ele-
ments (CCGAC) в промоторе rolC, участвующих в
формировании ответа растений на действие
стрессовых факторов (Хафизова, Матвеева, 2021).

Ген rolD состоит из 1032 п.н. и кодирует белок
из 344 аминокислот (Dilshad et al., 2021). Промо-
тор гена – ауксин-регулируемый и содержит, как
и промотор rolB, Dof-домен (Altamura, 2004). Из-
вестно о гомологичности последовательностей
rolD и гена орнитинциклодеаминазы (ocd), фермен-
та, осуществляющего превращение L-орнитина в
L-пролин, однако точных доказательств фермен-
тативной активности для RolD пока нет (Dilshad
et al., 2021). Стоит отметить, что последователь-
ность ocd включена в Т-ДНК A. rhizogenes, однако
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бактерией не используется для деградации опи-
нов, поскольку у нее появились цис-регуляторные
мотивы, позволяющие гену фермента экспресси-
роваться только в растительных клетках (Павлова
и др., 2013a).

Что касается природно-трансгенных расте-
ний, то впервые такие виды описаны у р. Nicotiana
(White et al., 1983), а спустя 30 лет – у рр. Linaria Mill.
и Ipomoea L. (Matveeva et al., 2012; Kyndt et al.,
2015). В 1983 г. Уайтом с соавт. установлено, что
сходство между последовательностями клеточ-
ной Т-ДНК Nicotiana glauca Graham (gT) и Т-ДНК
A. rhizogenes составляет 80% (White et al., 1983). По-
следовательности N. tabacum, гомологичные rol-ге-
нам, были названы trol-генами (Meyer et al., 1995).
На настоящий момент наиболее изучены некото-
рые клеточные rol-гены из р. Nicotiana: NgrolB
(Aoki, Syono, 1999), NgrolC (Nagata et al., 1995) из
N. glauca, а также trolC (Mohajjel-Shoja et al., 2011)
из N. tabacum. В литературе обсуждается гипотеза
о ключевой роли горизонтального переноса генов
в возникновении trol-генов у представителей Ni-
cotiana (Матвеева, 2015, 2021), в чем трудно усо-
мниться. Что касается распространенности этого
явления, то согласно недавним исследованиям,
около 7–10% видов покрытосеменных могут яв-
ляться естественными трансформантами и нести
различные последовательности клТ-ДНК (клеточ-
ная Т-ДНК) (Matveeva, Otten, 2019). Гены, имею-
щие рамки считывания ORF11, ORF12, ORF13,
ORF14, ORF15, входящие в клТ-ДНК представите-
лей N. glauca (Matveeva, 2018), были названы
NgrolB, NgrolC, NgORF13, NgORF14 и NgrolD соот-
ветственно (Матвеева, 2015). Нагата с соавт.
(1995), изучая свойства генетически обусловлен-
ных опухолей на листьях табака, предположили,
что экспрессия генов Ngrol тканеспецифична и
присутствует как в исходных, так и в опухолеобра-
зующих гибридах. Нужно отметить, что во время
регенерации опухолевых тканей наблюдалось по-
степенное снижение экспрессии генов. На осно-
вании полученных результатов авторы предполо-
жили, что NgrolB участвует в генетическом кон-
троле образования опухолей у данного вида
растений на стадии митоза, а NgrolC – на стадии
дифференцировки тканей (Nagata et al., 1995). С
другой стороны, обнаружение экспрессии генов
не только в исходных видах, но и в опухолевых ги-
бридах подвергает сомнению их роль в процессе
образования опухолей (Lemcke, Schmulling, 1998).
Группой исследователей (Aoki, Syono, 1999) мето-
дом секвенирования доказано наличие двух нон-
сенс-мутаций в гене NgrolB, которые в процессе
эволюции могли способствовать утрате проявле-
ния волосовидных корней у растений N. glauca. Ве-
роятнее всего предковые формы растения, со-
держащие полную последовательность гена,
образовывали волосовидные корни. Таким обра-
зом, обнаруженная в ходе направленного мутаге-
неза восстановленная последовательность (48
п.н.) может иметь решающее значение для индук-
ции корней геном NgrolB. Необходимо отметить,
что активность гена NgrolC сохранилась со времен

первоначальной трансформации предковых видов
табака, при этом регуляция работы этих генов осу-
ществляется гормонами, например, ген NgrolB –
ауксин-зависимый (Ichikawa, Syono, 1991). Ана-
лиз изменения нуклеотидных последовательно-
стей показал высокую консервативность нуклео-
тидных последовательностей (93.5–98.5%) генов
rolB, rolC, ORF13 и ORF14 у Nicotiana сordifolia
Phil., и N. glauca, возможно, обусловленную пере-
опылением между данными видами (Intrieri, Bui-
atti, 2001). Однако позднее было обнаружено, что
нуклеотидные последовательности этих генов все
же отличаются от ранее описанных, а сходство по
нуклеотидной последовательности составило
всего 72% (Chen, Otten, 2017). В дальнейшем
представляется актуальным проведение секвени-
рования всей клТ-ДНК данных видов. Анализ
нуклеотидных последовательностей клТ-ДНК
между представителями подрода Tabacum р. Nico-
tiana продемонстрировал высокий уровень их сход-
ства, однако при сравнении с последовательно-
стями подрода Petunioides обнаружено его сниже-
ние с 68.6 по 66.3% для rolC и с 82.9 по 70.2% для
ORF13. ORF14, напротив, оказался высококон-
сервативным (94–97%) (Intrieri, Buiatti, 2001). Ме-
тодом ПЦР-анализа идентифицирована последо-
вательность клТ-ДНК у Nicotiana debneyi Domin и
N. cordifolia (Intrieri, Buiatti, 2001), однако эти дан-
ные противоречат результатам (Furner et al.,
1986), что может быть обусловлено изменчиво-
стью между сортами (Матвеева, 2015). С помо-
щью методов полногеномного секвенирования
получены сведения о наличии четырех инверти-
рованных повторов в геноме Nicotiana tomentosi-
formis L.: TA, TB, TC, TD, перенесенных из раз-
ных штаммов A. rhizogenes. Первая вставка, TA,
содержит гомологичные последовательности
A. rhizogenes 1724 микимопинового типа, гены
ORF14 и mis. Гомологичные гену микимопин-син-
тазы последовательности NgmisL и NgmisR обнару-
жены у N. glauca, N. tabacum, N. tomentosiformis и
Nicotiana tomentosa Ruiz & Pav., что свидетельству-
ет об общности происхождения их клТ-ДНК от
Ri-плазмиды микимопинового типа (Кулаева и
др., 2006). Вставка, названная TB, похожа на TA,
но имеет область, контролирующую синтез ман-
нопина и агропина. TC включает последовательно-
сти, сходные с TL-ДНК штамма А4 A. rhizogenes,
фрагмент, сходный с геном октопинсинтазы (ocl)
и c-подобные гены, характерные для A. tumefa-
ciens. Вставка TD похожа на TC, но несет ген, по-
добный ORF14 и ген с неизвестной функцией –
ORF511 (рис. 2а) (Chen, Otten, 2017). В результате
поиска клТ-ДНК у родственных видов Nicotiana
обнаружена делеция в центральной части последо-
вательности TA и отсутствие TC у N. tabacum сорта
Basma/Xanthi (Матвеева, 2015). Делеция TC, вы-
явленная у трех сортов N. tabacum, может быть
обусловлена ее наличием у предковой формы N. to-
mentosiformis или является результатом гибридиза-
ции N. tomentosiformis × Nicotiana sylvestris Speg. &
Comes (Матвеева, Сокорнова, 2017). Вставки TA,
TB и TD не обнаружены у Nicotiana otophora L., од-
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нако имеется последовательность ТЕ, включающая
смесь участков, похожих на гены A. vitis, A. tumefa-
ciens и A. rhizogenes (Матвеева, 2015). В литературе
описаны данные о многократной трансформации
растений табака, позволяющие оценить возраст
инвертированных повторов в геноме. Так, вставка
TC считается наиболее древней, затем клТ-ДНК из
N. glauca, далее ТB, ТD и ТА (Матвеева, 2015). ТС,
вероятно, первоначально попала в геном предков
секции Tomentosae, давшей начало следующим ви-
дам: N. tomentosiformis, Nicotiana kawakamii Y. Ohashi,
N. tomentosa, N. otophora, Nicotiana setchellii Goodsp.
Вставка TB появилась в геноме предковой формы
видов N. tomentosiformis, N. kawakamii, N. tomentosa.
TD и ТА считаются наиболее молодыми вставками,
поскольку обнаружены только у двух представите-
лей N. tomentosiformis и N. kawakamii (Матвеева, Со-
корнова, 2017; Chen, Otten, 2017). Предполагается,
что горизонтальный перенос trol-генов от агро-
бактерий в геном представителей р. Nicotiana про-
изошел на раннем этапе эволюции около 5 млн л. н.
(Матвеева, 2013). Дальнейшие поиски клТ-ДНК в
геномах более сотни видов двудольных привели к
обнаружению двух копий последовательностей
Т-ДНК A. rhizogenes у Linaria vulgaris Mill., органи-
зованных как несовершенные повторы. Анализ
этих копий методом “прогулки по хромосоме”
показал наличие последовательностей, получив-
ших названия: LvORF2, LvORF3, LvORF8, LvrolA,
LvrolB, LvORF13, LvORF14 и Lvmis. Левая копия
клТ-ДНК, кроме ранее описанных генов, содер-
жит гомолог агробактериального гена агроцино-
пинсинтазы (acs) (рис. 2б) (Matveeva et al., 2012).
Согласно последней классификации, в пределах
р. Linaria выделяют 7 основных секций (Linaria,
Speciosae, Diffusae, Supinae, Pelisserianae, Versicol-
ores и Macrocentrum), из которых клТ-ДНК, а имен-
но сайт ее интеграции в геном, совпадает только у
Linaria и Speciosae. Полученные результаты ука-
зывают на монофилетическое происхождение дан-
ных секций рода (Matveeva, Lutova, 2014). К настоя-
щему времени, помимо L. vulgaris, детально охарак-
теризована клТ-ДНК у L. genistifolia spp. dalmatica
(L.) Maire & Petitm. (Павлова и др., 2013b). На осно-
вании полученных данных было высказано пред-
положение, что трансформация предковых форм
льнянки произошла около 1.5–2 млн л. н. (Матве-
ева, 2013).

С помощью молекулярно-генетических ме-
тодов установлено наличие двух типов вставок
клТ-ДНК у батата Ipomoea batatas L. – IbT-ДНК1
и IbT-ДНК2. Первая вставка (22146 п.н.) содержит
гены триптофан-2-монооксигеназы (iaaM), индол-
3-ацетамида гидролазы (iaaH), С-белка (С-Prot) и
агроцинопинсинтазы (acs) Agrobacterium spp, а
также дефектную копию гена iaaM в обратной
ориентации. Стоит отметить, что эта инсерция
обнаружена во всех исследуемых культурных раз-
новидностях батата, но не обнаружена у близко-
родственных дикорастущих форм. Вторая вставка
включает 5 интактных ORF, содержащих последо-
вательности, аналогичные генам: ORF14, ORF17n,
rolB, rolC, ORF13, ORF18 (рис. 2в), и обнаружена у

45 из 217 генотипов, как культурных, так и дикорас-
тущих видов батата (Матвеева, 2015; Kyndt et al.,
2015). В процессе эволюции клТ-ДНК претерпе-
вала различные изменения, в том числе делецию
некоторых фрагментов и инсерцию мобильных
элементов (Матвеева, Сокорнова, 2017). Анализ
структуры вставок продемонстрировал их соответ-
ствие IbT-ДНК1 – TR-ДНК и IbT-ДНК2 – TL-ДНК
некоего штамма A. rhizogenes. Последовательность
ORF13 из IbT-ДНК2 обнаружена у I. trifida (Kyndt
et al., 2015), что свидетельствует о переносе
клТ-ДНК от предковой формы в процессе видо-
образования или в результате межвидовой гибри-
дизации I. batatas и I. trifida (Chen, Otten, 2017).
Недавно было показано, что гомолог онкогенов
rolB/rolC из батата, названный Ib-rolB/C не спосо-
бен индуцировать образование волосовидных кор-
ней, но в то же время способствует раннему цвете-
нию, изменяет морфологию листьев и способствует
преждевременному старению листьев у транс-
генных растений Arabidopsis thaliana L. Heynh.
(Shkryl et al., 2022).

Общность структуры клТ-ДНК природно-
трансгенных растений обусловлена ее организа-
цией в виде повторов. Имеются сведения, что ин-
вертированные повторы способны образовывать
вторичные структуры, которые снижают уровень
экспрессии генов. Высокий уровень экспрессии
генов клТ-ДНК привел бы к серьезному сбою в
гормональной регуляции. Таким образом, орга-
низация клТ-ДНК в виде повторов способствова-
ла ее сохранению в ряду поколений благодаря
снижению чувствительности к действию гормо-
нов (Матвеева, Сокорнова, 2017). В последующие
годы Матвеевой с соавт. (2021) методами полноге-
номного секвенирования и биоинформатики иден-
тифицированы клТ-ДНК у новых родов двудоль-
ных: Eutrema, Arachis, Nissolia, Quillaja, Euphorbia,
Parasponia, Trema, Humulus, Psidium, Eugenia, Juglans,
Azadirachta, Silene, Dianthus, Vaccinium, Camellia и
Cuscuta. Можно полагать, что дальнейшие иссле-
дования будут способствовать увеличению этого
списка. Необходимо отметить, что родственные
rol-генам plast-гены обнаруживаются не только у
агробактерий и природно-трансгенных растений,
но и у других представителей Rhizobiaceae и гри-
бов, особенно среди тесно взаимодействующих с
растениями, однако о функциях этих plast-генов
пока ничего не известно (Otten, 2018).

МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ЭФФЕКТЫ rol-ГЕНОВ

Трансформация растений, опосредованная
A. rhizogenes, в течение последних 4 десятилетий
применялась во многих исследованиях в основ-
ном с целью индукции признака компактного га-
битуса и сниженного роста, например, у декора-
тивных растений (Favero et al., 2021). При этом
отмечается, что наибольшего эффекта удается
добиться именно при использовании всех четы-
рех rol-генов, по сравнению с использованием от-
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дельных rol-генов. Экспрессия rol-генов может
быть полезной для улучшения архитектуры кор-
невой системы, например, у комнатных растений
(Favero et al., 2022). Продукты rol-генов могут сти-
мулировать увеличение биомассы корней, что по-
лезно для растениеводства, особенно для корне-
плодов или растений, корни которых использу-
ются для извлечения вторичных метаболитов
(Favero et al., 2022). С другой стороны, стимуля-
ция роста корней безусловно будет полезной для
увеличения засухоустойчивости культурных рас-
тений за счет лучшей разветвленности и скорости
роста корней. Также у трансгенных по rol-генам
растений повышается способность к укорене-
нию, что очень важно при вегетативном раз-
множении растений, особенно при черенкова-
нии (Favero et al., 2022).

Экспрессия rolA увеличивает чувствительность
к ауксину в период цветения, стимулирует корне-
образование и рост корней (Кулаева и др., 2006).
С другой стороны, экспрессия rolA в табаке может
приводить к резкому снижению количества неко-

торых гормонов, таких как цитокинины, аукси-
ны, гибберелловая и абсцизовая кислоты (АБК). Со
снижением содержания гиббереллинов, к примеру,
связывают карликовость, сморщивание листьев и
другие аномалии развития (Sinkar et al., 1988). Но
несмотря на снижение содержания фитогормонов,
трансформанты могут проявлять повышенную чув-
ствительность к некоторым из них, например к
ауксинам (Maurel et al., 1991). Белок RolA у боль-
шинства видов растений приводит к формирова-
нию морщинистых листьев, мелких плодов, ли-
шенных семян, к более низкому проценту укорене-
ния, а также снижению жизнеспособности пыльцы
(Sarkar et al., 2018). Хорошо известно, что феноти-
пические проявления rol-генов зависят от транс-
формируемого ими растения и особенно от того,
под каким промотором работает ген (Хафизова,
Матвеева, 2021; Kurioka et al., 1992; Giovannini et al.,
1999). К примеру, экспрессия rolA с нативным про-
мотором обусловливает появление карликовости,
мелких морщинистых листьев, коротких междоуз-
лий и уплотненного соцветия (Schmulling et al.,

Рис. 2. Структурная организация клТ-ДНК у представителей Nicotiana (а), Linaria (б) и Ipomoea (в). Светло-серым цветом
показаны онкогены, серым − гены синтеза опинов, черным − гены с неизвестной функцией, названия генов подписаны
над прямоугольниками. gT, TA, TB, TC, TD – типы клТ-ДНК у представителей Nicotiana. IbT-ДНК1, IbT-ДНК2 – типы
вставок клТ-ДНК у I. batatas (по: Матвеева, Сокорнова, 2017, модифицировано).
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1988). В то время как трансформанты N. tabacum,
несущие этот же ген под контролем 35S CaMV-про-
мотора, становятся низкорослыми с темно-зеле-
ными морщинистыми листьями, с поздним цве-
тением и уменьшенным количеством цветков
(Dehio et al., 1993).

В 1985 г. впервые была установлена важная
роль rolB в образовании придаточных корней у
различных эксплантов (White et al., 1985). Позже
было подтверждено, что конструкции, несущие
этот трансген, способны индуцировать диффе-
ренцировку корней на разных тканях. Считалось,
что именно rolB играет ключевую роль в корнеоб-
разовании, поскольку трансформация растений
всеми остальными онкогенами, не приводила к
неопластическому росту, а встраивание в геном
растений rolB способствовало обильному образо-
ванию волосовидных корней даже без других rol-
генов (Spena et al., 1987; Bulgakov et al., 2002). С
другой стороны, в волосовидных корнях N. ta-
bacum уровень экспрессии гена rolC был много-
кратно выше, чем у гена rolB (Гумерова и др.,
2018), что говорит о важной роли rolC в индукции
волосовидных корней. rolB-трансформанты по-
казали высокий процент укоренения в отсутствии
ауксина, что свидетельствует о достаточном уровне
в них эндогенного гормона или же об изменении
чувствительности к гормону (Welander et al., 1998).
Известно, что добавление ауксина в среду инду-
цирует образование корней на поверхности не-
трансформированных растений, однако фенотип
трансформированных rolB растений сильно отли-
чается: усиленное укоренение, короткий стебель,
апикальное доминирование, укороченные меж-
доузлия, мелкие и широкие листья измененной
формы, ранний некроз розеточных листьев, боль-
шие соцветия, раннее цветение, снижение жиз-
неспособности пыльцы, раннее созревание пло-
дов, партенокарпические плоды, а также неболь-
шой размер и меньшее количество плодов (Sarkar
et al., 2018). rolB-трансформанты Glycine max L.
продемонстрировали несколько вариаций фено-
типа: карликовые и полукарликовые формы, ано-
мальный рост стебля, короткие междоузлия, листья
и стебли от светло-зеленого до желто-зеленого цве-
та (Zia et al., 2010). В присутствии ауксина в среде
трансформированные побеги образовывали кал-
лусы, кроме того, отмечалось снижение процента
укоренения и количества корней, что может быть
связано с увеличением чувствительности к гор-
мону (Welander et al., 1998). Однако однозначные
выводы пока делать рано, так как имеются дан-
ные о том, что у трансформантов чувствитель-
ность к гормону не увеличена (Otten, 2018). Сооб-
щалось о влиянии уровня экспрессии rolB на рост
каллуса трансформированных растений, обнару-
жено, что низкий уровень поддерживает рост
культуры, а высокий – ингибирует, вызывая не-
кроз клеток. При обработке каллуса ингибитором
тирозинфосфатазы действие rolB на рост блоки-
ровалось, тем самым подтверждая роль дефосфо-
рилирования тирозина в регуляции роста и вто-
ричного метаболизма растений (Kiselev et al.,

2007; Shkryl et al., 2007). Необходимо отметить,
что еще ранее высказывались предположения о
тирозинфосфатазной активности белка RolB
(Filippini et al., 1996), однако с учетом ряда полу-
ченных позднее результатов эта модель пока не
может быть принята (Otten, 2018). Недавние ис-
следования еще раз подтвердили основные мор-
фогенетические эффекты rolB, причем в наиболь-
шей степени у растений, содержащих единствен-
ную копию гена с высоким уровнем его экспрессии
(Favero et al., 2021).

Ген rolC является наиболее изученным из груп-
пы генов корневого локуса, что обусловлено
способностью индуцировать корнеобразование
на поверхности эксплантов, как под нативным
(Schmülling et al., 1988; Palazon et al., 1998), так и
под контролем 35S CaMV-промотора (Atropa bel-
ladonna L.) (Bonhomme et al., 2000). Нужно отме-
тить, что действие этого гена под контролем на-
тивного промотора тканеспецифично, и его актив-
ность меняется с возрастом растения. Экспрессия
гена rolC максимальна в корнях и уменьшается в ря-
ду корни–стебель–цветки–листья (Павлова и др.,
2013а; Guivarch et al., 1996). Промотор RolC акти-
вен во флоэме, стимулируется сахарозой и аукси-
ном, что может говорить о связи его белкового
продукта с метаболизмом сахарозы (Otten, 2018).
Хозяйский ген trolC N. tabacum экспрессируется в
молодых листьях и кончиках побегов, а не в ста-
рых листьях или корнях, подавляется ауксином и
индуцируется цитокинином (Meyer et al., 1995).
Однако нами ранее была выявлена экспрессия ге-
на trolC именно в ауксин-индуцированных адвен-
тивных корнях N. tabacum, тогда как у нативных
культур корней его экспрессия не обнаружива-
лась (Гумерова и др., 2018).

На листовых эксплантах каланхоэ данный ген
не индуцировал корнеобразование, однако при
экспрессии совместно с rolB способствовал обра-
зованию корней (Хафизова, Матвеева, 2021; Spe-
na et al., 1987; Schmülling et al., 1988). В литературе
описано корнеобразование у Panax ginseng C.A.
Meyer и Rubia cordifolia L. в отсутствии или при-
сутствии ауксина в среде под действием гена rolC
с 35S CaMV-промотором (Bulgakov et al., 1998,
2002). У трансформированных растений Dianthus
caryophyllus L. наблюдали регенерацию побегов и
корней, обусловленную ауксиновым и цитокини-
новым эффектами этого гена (Casanova et al.,
2005). Помимо корнеобразования, rolC влияет на
рост и морфологию трансгенных корней, они ха-
рактеризуются быстрым плагиотропным ростом с
образованием боковых ответвлений (White et al.,
1985; Schmülling et al., 1988; Palazon et al., 1998;
Bonhomme et al., 2000). Известно, что морфогене-
тические эффекты rolC обусловлены уровнем его
экспрессии и видом трансформированного рас-
тения. Так, rolC-трансформанты под контролем
нативного промотора характеризовались сниже-
нием длины побегов и апикального доминирова-
ния, уменьшением площади листовой пластин-
ки, усиленным ветвлением, измененной морфо-
логией листа, небольшими по размеру плодами
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по сравнению с нетрансформированными расте-
ниями (Sarkar et al., 2018). В то же время транс-
формированные растения A. belladonna под контро-
лем нативного промотора не проявляли каких-либо
морфологических различий по сравнению с диким
типом (Kurioka et al., 1992). Группой исследовате-
лей доказано, что карликовость rolC-трансформи-
рованных растений связана не только с действием
ауксинов и цитокининов, но и других классов гор-
монов. Укороченные междоузлия и усиление боко-
вого ветвления свидетельствуют об увеличении ци-
токининовой активности (Schmülling et al., 1988), а
раннее цветение и карликовость могут быть обу-
словлены снижением содержания гибберелловой
кислоты или чувствительности к этому гормону
(Sarkar et al., 2018). Предполагалось, что rolC по-
вышает чувствительность клеток к цитокининам
и предшественникам этилена, а также снижает ее
к ауксину и АБК (Schmülling et al., 1993). С другой
стороны, измерение трансмембранной гиперпо-
ляризации в ответ на ауксин показало, что прото-
пласты табака, имеющие в своем геноме rolC, бо-
лее чувствительны к ауксинам, чем их аналоги ди-
кого типа (Maurel et al., 1991; Mohajjel-Shoja et al.,
2011). Снижение содержания АБК (Nilsson et al.,
1993; Fladung et al., 1997; Bettini et al., 2010) и эти-
лена (Martin-Tanguy et al., 1993), наблюдаемое у
rolC-трансформантов, может быть причиной по-
вышенной транспирации (Хафизова, Матвеева,
2021; Fladung et. al., 1992). Выявлена также важная
роль rolC в индукции соматического эмбриогене-
за: так в результате трансформации P. ginseng этим
геном под контролем 35S CaMV-промотора обра-
зовывались соматические зародыши, кроме того,
такой же эффект наблюдали при введении гена в
нетрансформированные каллусы на безгормо-
нальной среде (Sarkar et al., 2018).

На сегодня ген rolD является наименее изучен-
ным из rol-генов, что может быть обусловлено от-
сутствием существенных морфологических изме-
нений в результате его экспрессии: раннее отми-
рание стебля, мелкие листья изогнутой формы и
раннее цветение у N. tabacum, усиленное ветвле-
ние и увеличение количества соцветий у Solanum
lycopersicum L., повышенное образование придаточ-
ных корней и морщинистые листья у A. thaliana
(Mauro et al., 1996; Bettini et al., 2003; Falasca et al.,
2010; Sarkar et al., 2018). Раннее цветение rolD-
трансформированных растений обусловлено дей-
ствием продукта гена, катализирующего реакцию
превращения орнитина в пролин, а изменения кон-
центрации одного из метаболитов как раз обеспе-
чивает более ранний переход к генеративной фазе
(Dilshad et al., 2021). Известно, что пролиферация
пазушных меристем у rolD-трансформантов
обусловлена изменением соотношения цитоки-
нин/ауксин (Falasca et al., 2010). Повышенное со-
держание ауксина в среде с трансформированны-
ми растениями приводит к максимуму индукции
промотора rolD, а затем к ее снижению. Среди
описанных rol-генов только rolD, судя по всему,
не участвует в образовании волосовидных кор-
ней, к тому же некоторые штаммы A. rhizogenes мо-

гут не содержать данного гена (Mauro et al., 1996).
Выявлено, что rolD не является тканеспеци-
фичным, но его экспрессия регулируется в про-
цессе развития растения. rolD благодаря своим мор-
фологическим эффектам может использоваться с
целью получения карликовых форм Kalanchoe bloss-
feldiana Poelln., как одного из экономически важных
декоративных растений (Christensen et al., 2010).

Ряд исследований, направленных на создание
rolABC-трансформантов, демонстрируют различ-
ные морфогенетические эффекты, опосредован-
ные комбинированным действием этих трех ге-
нов. Так, на поверхности листовых эксплантов,
трансформированных A. tumefaciens с генами
rolABC под контролем нативного промотора, на-
блюдали образование волосовидных корней в от-
сутствии экзогенного гормона напрямую или кос-
венно посредством каллусообразования (Spena
et al., 1987; Palazon et al., 1998; Bonhomme et al.,
2000). Растения G. max, трансформированные ге-
нами rolA, rolB и rolC под контролем 35S CaMV-
промотора, демонстрировали усиленное укорене-
ние, изменение морфологии листьев в присутствии
ауксина и раннее цветение по сравнению с кон-
тролем (Zia et al., 2010). Трансформанты S. lycop-
ersicum характеризовались сходным с контролем
фенотипом: морщинистые листья и апикальное
доминирование, однако были обнаружены и от-
личительные признаки: мелкие цветки, тонкие
корни и снижение жизнеспособности пыльцы. В
результате трансформации растений Actinidia deli-
ciosa A. Chev. обнаружено формирование темно-зе-
леных морщинистых листьев и коротких междо-
узлий, а также повышенная укореняемость (Rugini
et al., 1991). Некоторые морфогенетические эффек-
ты rol-генов у разных видов растений представлены
в табл. 1.

ВЛИЯНИЕ rol-ГЕНОВ НА ВТОРИЧНЫЙ 
МЕТАБОЛИЗМ РАСТЕНИЙ

Культуры волосовидных корней-продуцентов
ценных вторичных метаболитов на настоящий мо-
мент являются одним из перспективных направле-
ний биотехнологии растений (Кузовкина, Вдо-
витченко, 2011; Кулуев и др., 2015). Получены
pRi-трансформированные каллусные культуры и
волосовидные корни у свыше 100 таксономиче-
ски разнообразных видов лекарственных расте-
ний (Sarkar et al., 2018). Что примечательно, со-
держание метаболитов в трансформированных
культурах корней, как правило, превышает тако-
вое в нативных (Murthy et al., 2008; Esam, 2011;
Jeeshna, Paulsamy, 2011). В недавнем исследова-
нии (Matvieieva et al., 2020) показано также, что
волосовидные корни Artemisia tilesii Ledeb. накапли-
вали не только больше флавоноидов, но и характе-
ризовались повышенной антиоксидантной актив-
ностью, чем нативные корни этого растения.

Известно, что rolA потенциально может высту-
пать в качестве индуктора вторичного метаболизма
растений (Rigden, Carneiro, 1999). Впервые роль rolA
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в продукции вторичных метаболитов была отме-
чена у трансформированных линий N. tabacum при
выработке никотина (Palazon et al., 1997). Другой
группой исследователей (Veremeichik et al., 2019) в
течение 10 лет были проведены исследования rolA-
трансформантов R. cordifolia. При культивировании
полученная каллусная культура продемонстрирова-
ла не только стабильный, но и превышающий рост,
по сравнению с нетрансформированными культу-
рами. Кроме того, обнаружено позитивное влия-
ние rolA на синтез антрахинонов при длительном
культивировании, что реализуется за счет актива-
ции биосинтеза руберитриновой кислоты. Ранее
были получены данные о высокой эффективно-
сти действия rolB на биосинтез антрахинонов, одна-
ко в условиях длительного культивирования имен-
но rolA обеспечивает высокую продуктивность ме-
таболита (Shkryl et al., 2007).

В ряде исследований описано, что rolB из всех
rol-генов оказывает наиболее сильное влияние на
вторичный метаболизм (Kiselev et al., 2007; Shkryl
et al., 2007; Dilshad et al., 2016). Так, содержание
антрахинонов в трансформированной каллусной
культуре R. cordifolia увеличилось в 15 раз по срав-
нению с диким типом (Shkryl et al., 2007; Dilshad
et al., 2021). В результате встраивания rolB в геном
Fagopyrum esculentum Moench. получена культура
волосовидных корней с повышенным содержа-
нием фенольной, хлорогеновой, p-гидроксибен-
зойной, р-анисовой и кофейной кислот, а также
общих фенолов (Ситар и др., 2013). Выявлено по-
вышенное содержание катехинов, пектинов, са-
понинов, протопектинов и дубильных веществ в
культуре волосовидных корней Astragalus penduli-
florus Lam. (Амброс и др., 2020). rolB-трансфор-
манты Vitis amurensis Rupr. характеризовались бо-
лее чем 100-кратным увеличением содержания
ресвератрола по сравнению с нетрансформиро-
ванными растениями (Kiselev et al., 2007). Транс-
формация Maackia amurensis Rupr. et Maxim. при-
вела к увеличению содержания изофлавоноидов в
1.5 раза (Grishchenko et al., 2016). В трансгенных
растениях Artemisia annua L. выявлено увеличение
содержания рутина и кофейной кислоты в 3 раза,
изокверцетина в 6 раз и кверцетина в 4 раза, по
сравнению с нативными корнями. Кроме того,
обнаружено повышение содержания фенолов и
флавоноидов в 1.5 раза по сравнению с диким ти-
пом (Dilshad et al., 2016). rolB-трансформирован-
ные растения Dionaea muscipula J. Ellis характери-
зовались повышенным содержанием фенольных
соединений, в том числе производного 1.4-наф-
тохинона, плюмбагина, салициловой, кофейной
и эллаговой кислот по сравнению с нетрансфор-
мированными (Makowski et al., 2021a).

Проведен ряд исследований, показывающих
индуцирование продуктом гена rolC синтеза вто-
ричных метаболитов, в том числе тропановых,
пиридиновых и индольных алкалоидов, гипсено-
зидов, антрахинонов, полифенолов и лактонов за
счет усиления биосинтетической способности и
стимуляции роста растения (Bulgakov, 2008; Sark-

ar et al., 2018). rolC-трансформированные корни
N. tabacum накапливали в 2 раза больше никотина, а
листья – в 3 раза (Palazon et al., 1997). При культиви-
ровании rolC-трансформированных каллусов Cy-
nara cardunculus L. обнаружено увеличение содержа-
ния полифенолов в 2–4 раза (Vereshchagina et al.,
2014). Содержание артемизинина в rolC-трансген-
ных растениях A. annua увеличилось в 4–4.6 раза по
сравнению с нативными корнями (Dilshad et al.,
2015b). В результате трансформации A. carvifolia
Buch генами rolB и rolC под контролем 35S CaMV-
промотора количественное содержание артеми-
зинина увеличилось в 3–7 раз и 2.3–6 раз соответ-
ственно (Dilshad et al., 2015a). Было продемон-
стрировано влияние rolC на количественное со-
держание флавоноидов за счет изменения уровня
экспрессии генов пути их биосинтеза. К примеру,
rolC-трансформанты продемонстрировали увели-
чение содержания рутина и кверцетина в 3 раза,
изокверцетина в 5 раз и кофейной кислоты в 2.6 ра-
за (Sarkar et al., 2018). У Catharanthus roseus L. была
выявлена отрицательная корреляция накопления
продукта rolC и образования индольных алкалои-
дов (Palazon et al., 1997). Для фармацевтической
промышленности большой интерес представляет
получение тропановых алкалоидов из альтерна-
тивных источников. Так, две серии линий воло-
совидных корней A. belladonna: первая транс-
формирована A. tumefaciens с геном rolC, а вто-
рая A. tumefaciens – с геном rolABC, спустя 4 нед.
культивирования продемонстрировали одинако-
вые средние значения общего выхода тропановых
алкалоидов по сравнению с контролем (Bonhom-
me et al., 2000). В волосовидных корнях P. ginseng
обнаружено высокое содержание гинзенозидов,
что соответствует верхнему пределу биосинтети-
ческой способности клеток (Bulgakov et al., 1998).
Растения Lactuca sativa L., трансформированные
rolC под контролем 35S CaMV-промотора, проде-
монстрировали увеличение содержания фенолов
и флавоноидов по сравнению с нетрансформиро-
ванными (Ismail et al., 2016). С другой стороны,
ген оказывал обратный эффект, ингибируя вто-
ричный метаболизм трансформированных расте-
ний Eritrichium sericeum Lehm. и Lithospermum eryth-
rhizon Sieb. et Zucc., тем самым снижая содержание
рабдозина и розмариновой кислоты в 2–3 раза по
сравнению с контролем (Bulgakov et al., 2005). Ис-
ходя из полученных данных, можно предположить,
что rolC может оказывать как стимулирующее, так и
ингибирующее действие на биосинтез вторичных
метаболитов (Sarkar et al., 2018). К примеру, rolC
может осуществлять дифференцированную регу-
ляцию различных метаболитов в пределах одного
и того же трансформированного растения, вызы-
вая повышение одного и уменьшение содержа-
ния другого соединения (Grishchenko et al., 2013).

На сегодня роль гена rolD в индукции синтеза
вторичных метаболитов изучена недостаточно,
однако имеются сведения, что он кодирует фермент
орнитинциклодеаминазу (Trovato et al., 2001). В ре-
зультате определения экспрессии гена PR-1 уста-
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Таблица 1. Морфогенетические эффекты rol-генов у разных видов растений (по: Хафизова, Матвеева, 2021; Ca-
sanova et al., 2005)

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Artemisia dubia Wall. Нативный/rolA Задержка роста Amanullah et al., 2016

Rehmannia glutinosa 
Libosch. f. hueichingensis 
Hsiao

Нативный/rolB Карликовость, укороченные меж-
доузлия, придаточные корни

Чжоу и др., 2009

Glycine max L. 35S CaMV/rolA Усиленное укоренение, раннее 
цветение

Zia et al., 2010

35S CaMV/rolC Карликовость, различные вариа-
ции морфологии листа, раннее 
цветение, меньшее количество 
цветков

Zia et al., 2010

35S CaMV/rolB Карликовые и полукарликовые 
формы, аномальный рост стебля, 
короткие междоузлия, листья и 
стебли от светло-зеленого до 
желто-зеленого цвета

Zia et al., 2010

Nicotiana tabacum L. Нативный/rolC Изменение формы листа, мелкие 
цветки

Schmülling et al., 1988;
Scorza et al., 1994;
Guivarch et al., 199635S CaMV/rolC Изменение формы листа, мелкие 

цветки, мужская стерильность, 
хлорозы

Rosa hybrida cv. Madame L. Нативный/rolC Кустистость, увеличение числа 
шипов и изменение цвета лепестков

Souq et al., 1996

Нативный/rolB Редукция боковых корней van der Salm et al., 1997

Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Короткие стебли, снижение апи-
кального доминирования, мелкие 
и морщинистые листья

van der Salm et al., 1997

Osteospermum ecklonis 
(DC.) Norl.

35S CaMV/rolC Увеличение количества цветков, 
листья бледно-зеленые

Giovannini et al., 1999; 
Allavena et al., 2000

Нативный/rolA, rolB Увеличение количества цветков, 
раннее цветение, листья темно-
зеленые

Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Увеличение количества цветков 
меньшего размера, раннее цветение

Atropa belladonna L. 35S CaMV/rolC Узкие бледно-зеленые листья, уве-
личение количества мелких цветков

Kurioka et al., 1992

Chrysanthemum × horto-
rum, сорт White Shadow 
W.Mill.

35S CaMV/rolC Узкие бледно-зеленые листья, уве-
личение количества мелких цвет-
ков, изменение формы лепестков

Mitiouchkina, Dolgov, 
2000

Chrysanthemum morifo-
lium Ramat.

35S CaMV/rolC Карликовость, укороченные меж-
доузлия, узкие бледно-зеленые 
листья, мелкие цветки

Mitiouchkina, Dolgov, 
2000

Dianthus caryophyllus L. 35S CaMV/rolC Кустистость, корнеобразование, 
увеличенное количество цветоносов

Casanova et al., 2004

Diospyros kaki Thunb. 35S CaMV/rolC Усиленное корнеобразование Koshita et al., 2002
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Pelargonium domesticum 
(Regals)., cv. Dubonnet

35S CaMV/rolC Мелкие цветки и листья, увеличе-
ние количества цветков

Boase et al., 2004

Petunia axillaris × P. hybrida 35S CaMV/rolC Кустистость, уменьшенные/увели-
ченные листья, увеличение коли-
чества листьев

Winefeld et al., 1999

Poncirus trifoliata L. Raf 35S CaMV/rolC Усиленное корнеобразование Kaneyoshi, Kobayashi, 
1999

Populus tremula L. Нативный/35S 
CaMV/rolC

Кустистость, сморщенные листья, 
поздний переход к покою

Tzfra et al., 1999

Solanum tuberosum L. 35S CaMV/rolC Стерильность мужских цветков, 
хлорозы, уменьшенный размер 
клубней, мелкие листья изменен-
ной формы

Schmulling et al., 1993

Brassica oleracea L. var. 
Italica

Нативный/rolC Короткие стебли, морщинистые 
листья

Abdullah et al., 2021

Salpiglossis sinuata Ruiz & 
Pav

Нативный/rolC Кустистость, мелкие цветки и листья Lee et al., 1996

Solanum lycopersicum L. Нативный/rolC Кустистость, меньший размер пло-
дов

Bettini et al., 2010

Begonia tuberhybrida Voss. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Карликовость, увеличенное коли-
чество морщинистых листьев, 
задержка цветения

Kiyokawa et al., 1996

Hypericum perforatum L. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Снижение фертильности, умень-
шение количества цветков

Komarovska et al., 2010

Kalanchoe blossfeldiana 
Poelln.

rolA, rolB, rolC, rolD Карликовость, небольшой размер 
цветка

Christensen et al., 2010

Lilium longiflorum Thunb. Нативный/rolA,
 rolB, rolC

Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие цветки, сниженная 
фертильность пыльцы

Mercuri et al., 2003

Limonium sp. L. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Короткие стебли и междоузлия, 
снижение апикального доминирова-
ния, мелкие и морщинистые листья, 
раннее цветение, мелкие цветки, 
сниженная фертильность пыльцы

Mercuri et al., 2001

Sinningia speciosa Baill. Нативный/rolA, rolB, 
rolC, rolD

Увеличенное количество цветоно-
сов, морщинистые листья, задержка 
цветения, усиленный рост корней

Desmet et al., 2020

Angelonia salicariifolia 
Humb. & Bonpl.

Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие листья, сниженная фер-
тильность пыльцы, сохраняется 
количество, размер и форма цветков

Koike et al., 2003

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Таблица 1.  Продолжение
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новлено, что защитные системы трансформиро-
ванных растений томата активизируются за счет
экспрессии rolD (Bettini et al., 2003).

Проведен ряд исследований, посвященных
комбинированному действию rol-генов под кон-
тролем нативных промоторов на вторичный ме-
таболизм у различных видов трансформирован-

ных растений. Так, в результате трансформации
R. cordifolia обнаружено, что каждый ген имеет свой
индивидуальный механизм активации биосинтеза
антрахинонов (Bulgakov et al., 2003). Растения Ajuga
bracteosa Wall. ex Benth., трансформированные кон-
струкцией rolABC, продемонстрировали увеличе-
ние содержания фитоэкдистероидов в 14.5 раз по

Antirrhinum majus L. Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, снижение апикального доми-
нирования с сильно разветвленными 
стеблями, более мелкие, широкие 
и короткие листья, увеличенное 
количество цветков, сниженная 
фертильность

Handa, 1992; Senior et al., 
1995; Hoshino, Mii, 1998

Catharanthus roseus L. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие междоузлия, морщини-
стые листья, сильное укоренение, 
изменение окраски цветков

Choi et al., 2004

Datura arborea L. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли и междоузлия, 
мелкие цветки, увеличение коли-
чества цветков меньшего размера 

Giovannini et al., 1997

Eustoma grandiflorum Raf. 
Shinners

Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, увеличение 
количества коротких междоузлий, 
мелкие и морщинистые листья, 
повышенная укореняемость, изме-
ненная форма венчика, снижен-
ная фертильность, измененный 
филлотаксис

Giovannini et al., 1996

Gentiana sp. L. Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междо-
узлия, уменьшенное апикальное 
доминирование, ветвистые стебли, 
мелкие и эллиптические, скручен-
ные или морщинистые листья, уси-
ленное укоренение, увеличенное 
количество цветков, раннее цветение

Momcilovic et al., 1997

Ipomoea trichocarpa Ell. 
Shinners

Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, мелкие и мор-
щинистые листья, различные 
вариации морфологии цветка, 
уменьшенное количество цветков, 
задержка цветения, нормальная 
фертильность пыльцы

Otani et al., 1996

Nierembergia scoparia 
Sendtn.

Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие и узкие листья, повы-
шенная укореняемость

Godo et al., 1997

Pelargonium sp. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, увеличенное 
количество междоузлий и листьев, 
подавление цветения

Pellegrineschi, Davolio-
Mariani, 1996

Rudbeckia hirta L. Т-ДНК A. rhizogenes Морщинистые листья, усиленное 
ветвление корней, мелкие цветки

Daimon, Mii, 1995

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Таблица 1.  Окончание
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сравнению с контролем (Kayani et al., 2016). rolABC-
трансформанты C. roseus характеризовались дву-
кратным увеличением аймалицина и алкалоидов
(Verma et al., 2012). Имеются сведения об эффек-
тивной агробактериальной трансформации рас-
тений Ocimum basilicum L., в результате которой в
культуре волосовидных корней обнаружено по-
вышенное содержание розмариновой кислоты и
фенолов (Sathasivam et al., 2022). Имеются сведе-
ния, что rol-гены способны индуцировать мета-
болизм запасных углеводов. К примеру, перенос
rolB и rolC в геном S. tuberosum стимулирует фор-
мирование крахмальных гранул в микроклубнях,
причем гены действуют, как антагонисты, изме-
няя размер и характеристики гранул в амилопла-
стах (Гукасян и др., 2001; Аксенова и др., 2010). В
результате трансформации растений G. max тремя
rol-генами в волосовидных корнях обнаружено по-
вышенное содержание крахмала и снижение глю-
козы, обусловленное ингибирующим действи-
ем A. rhizogenes на метаболизм источников углерода
(Okamoto, Ueki, 2022). Комбинированным действи-
ем rol-генов может быть объяснено также увеличе-
ние продукции полиизопрена (натуральный кау-
чук) в волосовидных корнях Taraxacum kok-saghyz
Rodin. по сравнению с нативными корнями этого
одуванчика (Кулуев и др., 2020), причем этот вто-
ричный метаболит выполняет важную роль в регуля-
ции устойчивости к биотическим стресс-факторам.

РОЛЬ rol-ГЕНОВ В РЕГУЛЯЦИИ РОСТА 
И СТРЕССОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ

Ген rolB способен активировать защитные си-
стемы растений в ответ на активные формы кис-
лорода (АФК), предотвращая гибель некротиче-
ских клеток, и уменьшать апоптотические симпто-
мы (Bulgakov et al., 2013). rolC-трансформированные
растения Rubia tinctorum L. и R. cordifolia демонстри-
ровали способность нейтрализовать действие АФК
путем активации синтеза антрахинонов (Хафизо-
ва, Матвеева, 2021). Выявлена роль rolC в регуля-
ции стрессоустойчивости растений путем акти-
вации MYB-факторов и C-связанных элементов,
регулирующих синтез вторичных метаболитов.
Обнаруживаемое при этом снижение содержания
АФК обусловливает устойчивость трансформиро-
ванных растений к стрессу (Павлова и др., 2013a;
Ganesan et al., 2012). Кроме того, получены данные о
2–3-кратном повышении устойчивости rolC-транс-
формантов к действию NaCl, холода и жары (Bulga-
kov, 2008). Имеются сведения о повышении устой-
чивости к фитопатогенам при экспрессии rol-генов.
К примеру, растения S. tuberosum, трансформиро-
ванные конструкцией 35S CaMV–rolC, продемон-
стрировали устойчивость к возбудителям гнили, а
трансформированная клубника была устойчива к
фитофторе (Хафизова, Матвеева, 2021). Интересно
отметить, что экспрессия каждого из rol-генов спо-
собствовала увеличению содержания АБК, главно-
го стрессового фитогормона в растениях (Alcalde
et al., 2022). Поэтому возможно rol-гены действу-

ют на стрессоустойчивость в том числе через вли-
яние на фитогормональный статус растений. Ра-
нее нами было показано, что трансгенные расте-
ния N. tabacum с конститутивной экспрессией
фрагмента гена trolC под контролем 35S CaMV-про-
мотора в антисмысловой ориентации характери-
зуются уменьшением темпов роста корней как
при нормальных условиях, так и при действии ги-
потермии и кадмия. Возможно, наличие в промо-
торной области гена trolC цис-регуляторных эле-
ментов, активируемых холодом, обусловливает по-
зитивное влияние этого plast-гена на рост корней в
условиях гипотермии (Кулуев и др., 2021). Накап-
ливаются данные о позитивном влиянии rol-генов
на стрессоустойчивость через влияние на компо-
ненты антиоксидантной системы. К примеру, экс-
прессия rolB способствует увеличению активности
супероксиддисмутазы и общего пула глутатиона
(Makowski et al., 2021b). RolB также может активи-
ровать экспрессию различных транскрипцион-
ных факторов, например, MYB и bHLH (Bulgakov
et al., 2016). Недавние исследования показывают,
что RolB модулирует метаболизм АФК (Vereme-
ichik et al., 2019) и влияет на экспрессию белков
шаперонного типа в трансформированных расти-
тельных клетках (Bulgakov et al., 2018).

ВОЗМОЖНЫЕ ФУНКЦИИ rol-ГЕНОВ 
В ПРИРОДНО-ТРАНСГЕННЫХ РАСТЕНИЯХ

На данный момент известно около 40 родов при-
родно-трансгенных растений (Matveeva, 2021), и их
число безусловно будет только расти. Значение
растительных rol-генов изучено слабо, еще предсто-
ит выяснить роль их экспрессии в развитии различ-
ных морфогенетических эффектов и формирова-
нии устойчивости растений к абиотическим и
биотическим факторам среды. Предполагается,
что гены, перенесенные от агробактерий, способ-
ствовали адаптации видов в ходе эволюции, при-
обретению преимуществ для конкуренции с ро-
дительскими организмами и выживанию в небла-
гоприятных условиях (Еникеев, 2018), поскольку
эти гены сохранились до наших дней без суще-
ственных изменений, очевидно за счет стабили-
зирующего отбора. Если бы rol-гены у природно-
трансгенных растений не выполняли никакой
функции, они бы накапливали мутации с той же
скоростью, что обнаруживается в межгенных про-
странствах клТ-ДНК (Павлова и др., 2013a). Пред-
полагается, что сохранение высокого уровня
сходства перенесенных последовательностей, а
также влияние трансгенов на чувствительность
трансформированных клеток к эндогенным гор-
монам, позволяет судить о важной физиологиче-
ской роли rol-генов (Кулаева и др., 2006). Основные
предполагаемые функции rol-генов клТ-ДНК, за-
служивающие внимания: стимуляция корнеобра-
зования, адаптация к засухе, усиление регенерации,
раннее цветение (Матвеева, Сокорнова, 2017). Для
гена rolC природно-трансгенных растений пред-
полагают его участие в процессах регенерации, в
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повышении адаптационных возможностей расте-
ния, а также его устойчивости к фитопатогенам
(Chen, Otten, 2017). Действительно гены клТ-ДНК
индуцируют также вторичный метаболизм и за-
щитные механизмы растений. На примере N. ta-
bacum нами ранее выявлено уменьшение устойчи-
вости к гипотермии и кадмию у растений, экспрес-
сирующих фрагмент гена trolC под контролем 35S
CaMV-промотора в антисмысловой ориентации
(Кулуев и др., 2021). Установлено, что содержа-
ние мажорных фракций вторичных метаболитов
у природно-трансгенных растений превышает их
уровень у нетрансформированных родственных
форм (Matveeva et al., 2014; Matveeva, Sokornova,
2016). Показано, что увеличение экспрессии trolC
у N. tabacum и двух трансгенных линий, содержа-
щих ген rolC различного происхождения, корре-
лирует с увеличением количества глюкозы и об-
щего содержания сахаров (Matveeva et al., 2020).
Большинство вторичных метаболитов участвуют
в защите растений от патогенов и вредных насе-
комых. Так, сверхсинтез антирринозида отпуги-
вает неопыляющих и грызущих насекомых (Mat-
veeva et al., 2015). Повышенное содержание метабо-
литов, в том числе стероидов, алкалоидов,
антрахинонов, кумаринов, флавоноидов, сапони-
нов, таннинов и фенольных кислот описано у дру-
гого природно-трансгенного растения – I. batatas
(Meira et al., 2012). У представителей р. Nicotiana
зафиксировано повышение уровня никотина на
95% при повреждении, что обеспечивает дополни-
тельную защиту от травоядных животных. Кроме
того, у природно-трансгенных растений отмечает-
ся повышенное содержание фенольных соедине-
ний, ингибиторов протеиназ, PR-белков и сеск-
витерпеноидных фитоалексинов (Матвеева, Со-
корнова, 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования rol-генов за последние 30 лет
привели к появлению множества различных ги-
потез относительно биохимической активности

их белковых продуктов (табл. 2). К примеру, для
RolB говорилось об индоксил-β-глюкозидазе, ти-
розинфосфатазе, стимуляции связывания аукси-
на с мембранами, а также локализации в ядре с
неизвестной функцией. Для RolC чаще всего от-
водилась роль цитокинин β-глюкозидазы или
участника метаболизма сахарозы (табл. 2). Но все
эти гипотезы требуют дальнейших проверок и на
данном этапе ни одна из них не была экспери-
ментально доказана независимыми исследовани-
ями. Едва ли Rol-белки являются столь много-
функциональными, как описывается в литературе,
однако, тот факт, что гены rolA, rolB, rolC всегда рас-
полагаются рядом в Т-ДНК и вместе встраивают-
ся в геном, наводит на мысль об их возможной во-
влеченности в контроль общего биохимического
процесса (Otten, 2020). Участие во многих процес-
сах морфогенеза и метаболизма обычно характерно
для транскрипционных факторов, вот только ника-
ких доказательств наличия такой активности для
Rol-белков пока нет, хотя для RolB и RolC выяв-
лена их ядерная локализация. Многочисленные
исследования как промотор-зависимых, так и
промотор-независимых эффектов на морфогенез,
вторичный метаболизм, антиоксидантную систему
и стрессоустойчивость не дали окончательных от-
ветов на вопрос о биологических функциях rol-ге-
нов. Надо учитывать то, что все эти обнаружен-
ные эффекты могут быть опосредованы другими
компонентами клеточной сигнализации. Поэтому
исследования биологических функций rol-генов
должны быть продолжены с привлечением биоин-
форматики, протеомики и других методов молеку-
лярной биологии. Весьма перспективным может
оказаться применение технологии CRISPR/Cas на
природно-трансгенных растениях, у которых та-
ким способом можно нокаутировать соответству-
ющие plast-гены и затем подробно изучать полу-
ченные мутанты.

Таблица 2. Предполагаемые функции rol-генов

Ген Биохимическая функция Источник

rolA Увеличивает чувствительность к ауксину, ассоциирован с 
мембранами, вероятно, взаимодействует с ДНК

Vilaine et al., 1998; Кулаева и др., 
2006; Павлова и др., 2013a

rolB Обладает индоксил-β-глюкозидазной активностью, стимули-
рует связывание ауксина с мембранами, повышает чувстви-
тельность к ауксину, способен связываться с ядерными 
белками-импортерами и локализоваться в ядре, обладает 
тирозинфосфатазной активностью

Filippini et al., 1996; Welander et al., 
1998; Moriuchi et al., 2004; Otten, 
2018

rolC Обладает цитокинин-β-глюкозидазной активностью, увели-
чивает чувствительность к цитокининам, локализуется в 
цитоплазме и ядре, участник метаболизма сахарозы

Schmülling et al., 1993; Matveeva et al., 
2015; Favero et al., 2021; Хафизова, 
Матвеева, 2021

rolD Обладает орнитинциклодеаминазной активностью Dilshad et al., 2021
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As a result of agrobacterium-mediated transformation the rolA, rolB, rolC, and rolD genes of Agrobacterium
rhizogenes are integrated into plant genomes as part of T-DNA. These genes cause abundant growth of hairy
roots, and the regeneration of shoots from them causes short stature, shortening of internodes and wrinkled
leaves. A sufficient number of representatives of the genera Nicotiana, Linaria, Ipomoea and others in their
genome contain some rol genes that got into them during horizontal gene transfer and thus evolutionarily
fixed. The conservatism of the rol genes of A. rhizogenes in naturally transgenic plants can probably be asso-
ciated with the performance of important biological functions by them. The purpose of this review article is
to review the currently available data on the biological role of rol genes in hairy roots, transformed plants, and
naturally transgenic plants. The results of scientific studies published to date describe the expression of rol
genes both together and separately. It should be noted that expression has a different effect on the morphology
of both plants transformed by agrobacteria and naturally transgenic species. The review presents the results
of studies that have shown a positive effect of rol genes on secondary metabolism, the antioxidant system and
plant stress resistance. The question of the possible effect of protein products of rol genes through the influ-
ence on the content of phytohormones or sensitivity to them is also discussed. Experimental evidence of sub-
cellular localization of Rol proteins and enzymatic activity of Rol proteins with respect to phytohormone glu-
cosides are described. However, these experiments did not give exhaustive answers, and therefore studies of
the biological functions of the rol genes should be continued. This knowledge can be used to create transgenic
and genome-edited plants that have economically valuable traits.

Keywords: hairy roots, rol genes, Agrobacterium rhizogenes, plast-genes, stress tolerance
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Исследованы морфологические аномалии и сверхэкспрессия одного из генов стресса (hsp70) при
различных концентрациях экстракта аристолохии Aristolochia. Растительный материал для исследо-
вания механически измельчен для приготовления настоя. Креветки Neocaridina davidi акклиматизи-
рованы в лаборатории. Воздействие аристолоховой кислоты на креветок в концентрациях 6000,
12000, 18000, 24000 и 30000 ppm через 48 ч приводит к морфологическим аномалиям развития на-
чиная с концентрации 18000 ppm. Анализ экспрессии показал, что транскрипция hsp70 у подверг-
нутых воздействию N. davidi при 24000 ppm (72 ч) выше, чем в контроле. Данные, полученные в ходе
текущего исследования, помогают лучше понять токсичность аристолоховой кислоты, что указыва-
ет на необходимость регулирования производства и потребления растительных продуктов, содер-
жащих аристолоховую кислоту в высокой концентрации.

Ключевые слова: Aristolochia, аристолоховая кислота, Neocaridina davidi, морфологические аномалии,
белки теплового шока (HSP)
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ВВЕДЕНИЕ
Aristolochia indica принадлежит семейству Aris-

tolochiaceae (Kanjilal et al., 2009; Jirovetz et al., 2019).
Известны другие названия: родильница, трубоч-
ник, голландская трубка. Вид широко распро-
странен в засушливых и полузасушливых регио-
нах Индийского субконтинента (Bhattacharjee P.,
Bhattacharjee D., 2013). Морфологические харак-
теристики A. indica: многолетнее ползучее расте-
ние с древесным подвоем (Soniya, Sujitha, 2006;
Siregar et al., 2021). Различные элементы и части
растения используются в народной медицине:
свежий сок листьев – в качестве противоядия при
укусах змей, корни – при лечении кожных забо-
леваний, кора и листья – для облегчения симпто-
мов диареи и лихорадки, стебли – при врачева-
нии сибирской язвы (Abhishiktha et al., 2015). Эти
же компоненты применяются и при производстве
лекарственных препаратов: абортивных, седатив-
ных, анальгетических, противовоспалительных
средств, миорелаксантов, антигистаминных пре-
паратов (Lerma-Herrera et al., 2022).

Важный компонент, содержащийся в растени-
ях рода Aristolochia, – аристолоховые кислоты
(АК) (Gökmen et al., 2013). AК – нитрофенантрен-
карбоновые кислоты, которые представлены дву-

мя группами: аристолоховой кислотой I (AК-I) и
аристолоховой кислотой II (AК-II) (Shibutani et al.,
2007; Chen et al., 2012). АК – не только нефро- и
гепатотоксины, провоцирующие хронические за-
болевания почек и печени, но и мощные канце-
рогены, ассоциированные с уротелиальной кар-
циномой верхних мочевых путей. Употребление
продуктов, содержащих АК, в частности отваров
трав, вызывает нефропатию аристолоховой кис-
лоты (Han et al., 2019; Liang et al., 2022). Также на
бактериях, на клетках млекопитающих, в частно-
сти мышей, установлена (Mei et al., 2006) мута-
генность и AК-I, и AК-II.

Neocaridina davidi, также называемая красной
креветкой, – пресноводный организм, обычно
встречающийся на азиатском субконтиненте
(Siregar et al., 2021). У аквариумистов N. davidi
пользуется признанием благодаря своему огнен-
но-красному цвету. Но они также обладают ха-
рактеристиками, обеспечивающими их широкое
использование в научных исследованиях: быст-
рый рост, высокая скорость размножения и вы-
живаемость. В частности, N. davidi являются отлич-
ной моделью для токсикологических исследова-
ний, поскольку они демонстрируют последствия
воздействия различных препаратов в виде изме-
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нений в их жизненном цикле, в росте и в размно-
жении (Hu et al., 2019; Parolini, 2020). Гепатопан-
креас креветок, совмещающий привычные функ-
ции печени и поджелудочной железы, играет
важную роль в переваривании, абсорбции, выделе-
нии и детоксикации, что делает его органом, спо-
собствующим выживанию при различных стрес-
сах, имеющих источником окружающую среду.
Белки теплового шока, также называемые белка-
ми стресса, – HSP (heat shock proteins) – выраба-
тываются не только при повышении температу-
ры, но и при наличии различных стрессирующих
агентов: пестицидов, тяжелых металлов или ток-
сичных соединений. HSP70 – представители се-
мейства белков теплового шока (с молекулярной
массой 70 кДа), именно они первыми экспрессиру-
ются в условиях стресса; HSP70 – высококонсерва-
тивные белки, обладающие способностью восста-
навливаться при повреждении (Gupta et al., 2010).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор и экстракция растительного материала.
Растение A. indica собрано в питомнике Нагар-
джуна в Тодупуже 11.08.2022 г. Растительный ма-
териал подвергали поверхностной стерилизации
с использованием моющего средства и промыва-
ли в водопроводной воде в течение 10 мин с по-
следующей окончательной промывкой в дистил-
лированной воде перед проведением процедуры.
Готовили 2%-ный (масса/объем) настой на ли-
стьях A. indica. Брали 15 г листьев, разделяли их на
части, погружали в предварительно нагретую до
95°C дистиллированную воду и полученной сме-
си давали настояться 15 мин при комнатной тем-
пературе, прежде чем фильтровать через аналити-
ческую фильтровальную бумагу.

Тест на токсичность у Neocaridina davidi.
N. davidi выдерживали при искусственном осве-
щении с достаточной аэрацией в течение 48 ч.
Приготовили растительные экстракты пяти кон-
центраций – 6000, 12000, 18000, 24000, 30000 ча-
стей на миллион, или ppm. Эти пять концентра-
ций были применены к каждому из пяти наборов
экспериментальных моделей.

Морфологические аномалии развития N. davidi.
У каждой из креветок были обнаружены измене-
ния и в глазах, и в хвостах. Одновременно выпук-
лые глаза и закрытые эндопод и экзопод (структуры
хвоста) замечены при токсических состояниях.

Извлечение РНК и синтез кДНК. Ткань гепато-
панкреаса брали у креветок и измельчали с помо-
щью ступки и пестика, сразу помещая ее в 1000 мкл
реагента Trizol (Invitrogen, USA) на 2 мин. В гомо-
генат добавляли 300 мкл хлороформа в соотноше-
нии 24 : 1 и хорошо перемешивали, встряхивая.
Затем его центрифугировали при 12000 g в тече-
ние 15 мин при 4°C. Водный слой экстрагировали

в свежую центрифужную пробирку и добавляли
600 мкл изопропанола и перемешивали, перево-
рачивая 2–3 раза с последующим центрифугиро-
ванием при 12000 g в течение 10 мин при 4°C. Над-
осадочную жидкость отбрасывали и добавляли
75% холодного этанола для дальнейшей промыв-
ки. Снова центрифугировали при 7500 g в течение
5 мин при 4°C. Сливали надосадочную жидкость
и высушивали РНК на воздухе в течение 10 мин.
Наконец, ресуспендировали РНК в 20 мкл дистил-
лированной воды, не содержащей нуклеотидов. Об-
щую РНК подвергали обратной транскрипции в
кДНК первой цепи с использованием набора для
синтеза кДНК 6110А PrimeScript™ (Takara BIO, Ja-
pan) в соответствии с протоколом производителя.

Количественная ПЦР в реальном времени. Чтобы
определить характер экспрессии гена hsp70 в тканях
N. davidi, подвергшихся воздействию различных
концентраций аристолоховой кислоты, проведена
относительная количественная ОТ-ПЦР (полиме-
разная цепная реакция с обратной транскрипци-
ей) на кДНК, полученной из общей РНК. В реак-
ционном объеме 25 мкл использовали 12.5 мкл
ПЦР-мастер-смеси SYBR Green (Thermo Fisher
Scientific, USA), по 1.2 мкл прямого и обратного
праймеров и 5 мкл матрицы кДНК. Количествен-
ную ПЦР проводили в циклических условиях: де-
натурация при 95°C в течение 10 мин, затем 45
циклов денатурации при 95°C в течение 15 с, отжиг
праймеров при соответствующей температуре от-
жига в течение 30 с и удлинение при 72°C в течение
30 с.

Статистический анализ. Разницу между сред-
ними значениями одного гена анализировали с ис-
пользованием одностороннего ANOVA, при p < 0.05
различия значимы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Смертельные случаи у N. davidi. При концен-
трациях 6000, 12000 и 18000 ppm не было выявле-
но смертности, и коэффициент выживаемости
составил 100%. Две другие концентрации 24000 и
30000 ppm показали 20%-ный коэффициент
смертности (табл. 1).

Морфологические аномалии у N. davidi. Проана-
лизированные с помощью составного микроско-
па Neocaridina davidi продемонстрировали изме-
нения в глазах и в хвостах. При нормальных усло-
виях структуры эндопода и экзопода находятся в
открытом широко развернутом состоянии. В ток-
сичных условиях в теле креветок произошли се-
рьезные изменения, установлено закрытое состоя-
ние эндопода и экзопода (рис. 1). Даже после 72 ч
воздействия у Neocaridina davidi хвост – и эндо-
под, и экзопод – продолжает быть закрытым, при
этом отмечено, что глаза становятся выпуклыми, в
то время как у особей, пребывающих в обычных
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условиях, хвост открыт (эндопод и экзопод), и глаза
в норме.

Относительная количественная экспрессия.
Общую РНК выделяли из гепатопанкреаса N. da-
vidi, экспонированного 72 ч, и синтезировали
кДНК для проведения количественной ПЦР в ре-
альном времени, которая позволяет определить
экспрессию гена hsp70 путем сравнения его с экс-
прессией гена β-актина. Анализ экспрессии по-
казывает, что самая высокая транскрипция hsp70
наблюдается у Neocaridina davidi, подвергшихся
воздействию токсина в концентрации 24000 ppm

на протяжении 72 ч. Остальные концентрации
показали очень небольшую экспрессию генов, по
сравнению с 24000 ppm (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
В настоящем исследовании N. davidi рассмат-

ривается как идеальный модельный организм для
токсикологических исследований (Hu et al., 2019).
Этот вид обладает потенциалом быстрого распро-
странения в пресноводной экосистеме. Длина те-
ла взрослой особи может достигать максимально-
го размера 2.85 см, что помогает в отслеживании в

Таблица 1. Процент смертности и морфологических аномалий от общего числа креветок Neocaridina davidi

Концентрации 
растительного экстракта Уровень смертности

Морфологические аномалии

глаза хвост

6000 ppm – – –

12000 ppm – – –

18000 ppm – 20 40

24000 ppm 20 60 80

30000 ppm 20 80 80

Рис. 1. Морфологические аномалии, наблюдаемые в глазах и в хвостах Neocaridina davidi, у которых при 6000 ppm были
обнаружены нормальные глаза, а также открытые эндопод и экзопод. При 12000, 18000, 24000 и 30000 ppm отобра-
жены выступающий глаз, а также закрытые эндопод и экзопод.

Контроль 6000 ppm

12 000 ppm 18 000 ppm

24 000 ppm 30 000 ppm
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экспериментальных целях. Кроме того, исследо-
вания токсичности на тканевом уровне могут быть
проведены либо на молекулярном, либо на биохи-
мическом уровне (Siregar et al., 2021).

В этом исследовании N. davidi представляет
собой идеальную нецелевую модель для изучения
токсичности АК в отношении беспозвоночных.
Исследования токсичности АК проводились на
различных животных, в частности на рыбках Да-
нио, но исследовательские работы, которые фо-
кусировались бы на организмах, не являющихся
мишенями, немногочисленны (Yang et al., 2012;
Tian et al., 2021; Xu et al., 2021). В ряде исследова-
ний указывается на нефротоксическое действие
АК на рыбок Данио, а также упоминается, что
чрезмерное воздействие АК приводит к поврежде-
ниям почек и у других животных (Wang et al., 2020;
Xu et al., 2021).

В нашем исследовании воздействие различ-
ных концентраций АК на красных креветок не
привело к каким-либо поведенческим изменени-
ям или уменьшению подвижности. Но в других
токсикологических исследованиях отмечены все-
возможные изменения двигательной активности
(Al-Badran et al., 2019; Siregar et al., 2021). Коэффи-
циент смертности креветок, подвергшихся воздей-
ствию наиболее высоких концентраций АК в на-
шем исследовании аналогичен коэффициенту,
полученному в других недавно проведенных ра-
ботах (Siregar et al., 2021).

В условиях экстремальной токсичности АК во
внешнем виде креветок произошли серьезные из-
менения: отмечено закрытое состояние эндопода
и экзопода. Аналогичные результаты наблюда-
лись в предыдущих токсикологических исследо-
ваниях креветок в растворе токсина (Venkateswara
Rao et al., 2007): эндопод и экзопод в закрытом со-
стоянии через 48–72 ч после начала воздействия.
Также наблюдалась выпученность глаз. При этом
отмечено, что закрытое состояние не мешает пе-
редвижению креветок даже через 72 ч.

Гены белка теплового шока в основном при-
нимают участие в ответе на стресс, спровоциро-
ванный окружающей средой, и влияют на акклима-
тизацию, а также физиологию, иммунологию,
эндокринологию, развитие и старение морских
организмов. В настоящем исследовании ставилась
цель проанализировать количественную экспрес-
сию гена hsp70 при экстремальном воздействии
АК. Повышенная регуляция была отмечена при
воздействии 24000 ppm AК (при 72-часовой обра-
ботке), но уже при воздействии 30000 ppm AК ре-
гуляция понижена. Такого рода колебания в пат-
терне экспрессии констатированы в предыдущих
работах (Rungrassamee et al., 2010; Das et al., 2015).
Главным образом это связано с тем, что экспрессия
гена hsp70 колеблется под влиянием различных
условий окружающей среды (Mahmood et al., 2014).

В настоящей работе установлено, что экстре-
мальное воздействие АК вызывает морфологиче-
ские деформации и влияет на стадии развития ор-
ганизмов, не являющихся мишенями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящее время аристолоховая кислота
идентифицируется как группа токсинов, которые
не только могут вызывать терминальную стадию
почечной недостаточности, но также несут в себе
высокую вероятность онкологических изменений в
организме человека.

Мы успешно продемонстрировали неблаго-
приятное воздействие аристолоховой кислоты на
нецелевой организм. Neocaridina davidi, подвергав-
шаяся воздействию различных концентраций ари-
столоховой кислоты, демонстрировала морфологи-
ческие аномалии развития. Повышение концен-
трации приводит к летальному исходу.

Наши результаты также показали сверхэкспрес-
сию гена hsp70 в образцах, обработанных высокими
концентрациями аристолоховой кислоты.

Рис. 2. Относительная количественная экспрессия гена hsp70 у Neocaridina davidi при обработке различными концен-
трациями аристолоховой кислоты. Образцы: 1 – 6000, 2 – 12000, 3 – 18000, 4 – 24000, 5 – 30000 ppm.

0.8

0.6
0.5
0.4

0.2

0

0.9

0.7

0.3

0.1

1 2 3 4 5

Экспрессия гена hsp70 у Neocaridina davidi

О
тн

ос
ит

ел
ьн

ая
ко

ли
че

ст
ве

нн
ая

Образцы

эк
сп

ре
сс

ия



510

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 5  2023

Р, ДЖИТИН

Предыдущие исследования демонстрировали
токсичность аристолоховой кислоты для целевых
организмов. Наше исследование доказало вред
данного токсина на примере нецелевых организ-
мов – красных креветок.

Таким образом, наши результаты еще раз под-
тверждают необходимость особого внимания со
стороны ВОЗ к отказу от использования аристо-
лохии в медицинских целях.

При этом наши результаты открывают новые
возможности для проведения трансляционных
исследований, полезных для промысла креветок
в частности, и для аквакультуры в целом.
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При проведении исследования были соблюдены все
применимые международные, национальные и/или ин-
ституциональные принципы ухода за животными и их
использования.
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Evaluation of Morphological Malformities and hsp70 Gene Response
on Aristolochic Acid Exposed Neocaridina davidi (Red Shrimp)
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*e-mail: parvathyrbinu@gmail.com

In our study, we investigated morphological abnormalities and overexpression of one of the stress genes
(hsp70) at different concentrations of Aristolochia extract.The plant material and animal for study was col-
lected. The plant was mechanically grinded to prepare the infusion. The shrimp were acclimatized in a labo-
ratory. Aristolochic acid (AA) exposure at concentrations 6000, 12000, 18000, 24000 and 30000 ppm to
shrimp after 48 h, led to morphological malformations at 18000 ppm concentration. Expression analysis re-
vealed that the transcription of hsp70 was higher in 24000 ppm (72 h) exposed N. davidi relating to control. The
data obtained from the current study helps in better understanding of aristolochic acid induced toxicity, thus in-
dicating the regulation of herbal products containing aristolochic acid in high concentration.

Keywords: Aristolochia, aristolochic acid, Neocaridina davidi, morphological malformities, heat shock pro-
teins (HSP)
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Приведены результаты исследований в приграничном с Финляндией оз. Толпанъярви. Изучены и
проанализированы гидрологические, гидрохимические показатели и состояние биотических сооб-
ществ (зоопланктон, бентос, рыбное население). Анализ химического состава воды свидетельствует
о низком содержании органических веществ (общий фосфор 0.007 мг/л и азот 0.26 мг/л). По уровню ко-
личественного развития зоопланктона (с биомассой менее 1.0 г/м3) и зообентоса (биомасса 0.44 г/м2)
водоем соответствует олиготрофному типу. По величине индекса сапробности по методу Пантле–
Букк, озеро принадлежит к олигосапробному классу (чистые природные воды). Количественные
показатели зообентоса изменялись от 120 экз./м2 и 0.08 г/м2 в профундальной зоне до 1200 экз./м2 и
0.86 г/м2 в затишной литорали. По хирономидному индексу (К – 2.10) озеро ближе к чистым водным
объектам. В исследованном (ограниченном) районе озера выловлено 8 видов рыб, но, вероятно, в
целом по озеру их намного больше. По литературным данным в близлежащих водоемах обитает до
12–16 вилов. Основу рыбного населения составляют сиг Coregonus lavaretus, окунь Perca fluviatilis и плотва
Rutilus rutilus. В озере обнаружены две экологические формы сига, которые отличаются как по числу жа-
берных тычинок (малотычинковые 18–24 и среднетычинковые 28–36), так и по биологическим пока-
зателям (линейно-весовой рост, созревание, плодовитость и питание). Отмечено, что стабильные
экосистемы, обладающие высокой степенью разнообразия, являются основой для сохранения ге-
нофонда и оценки состояния водоемов в условиях интенсивного антропогенного воздействия.

Ключевые слова: пресноводные экосистемы, биологическое разнообразие, экологические формы,
зоопланктон, зообентос, рыбы, Республика Карелия
DOI: 10.31857/S0042132423050083, EDN: QWJJTU

ВВЕДЕНИЕ
Проблема биологического разнообразия явля-

ется одной из наиболее значимых, поскольку в
результате хозяйственной деятельности человека
происходят резкие изменения природных экоси-
стем (Решетников и др., 1982; Мэгарран, 1992;
Алимов, 2001; Дгебуадзе, Павлов, 2007; Алимов
и др., 2013 и др.). Благодаря биологическому раз-
нообразию создается структурная и функцио-
нальная организация экологических систем,
обеспечивающая их стабильность во времени и
устойчивость к изменениям внешней среды, в
том числе и в результате антропогенного воздей-
ствия.

Важную роль в сохранении разнообразия гид-
робионтов в пресноводных экосистемах играют во-
доемы, находящиеся практически в естественном
состоянии, к которому можно отнести оз. Толпанъ-
ярви. Водоем имеет ледниковое происхождение,
относится к бассейну Белого моря и расположено в
северо-западной части Республики Карелия. Бла-

годаря своему географическому положению вхо-
дит в состав “Зеленого пояса Фенноскандии”,
протянувшегося по обе стороны вдоль Россий-
ско-Финляндско-Норвежской границы (Зеле-
ный пояс…, 2014). Вокруг озера установлена
охранная зона, включающая запреты на все виды
деятельности человека (охота, рыбная ловля,
промысловый сбор грибов и ягод, рубка леса и
др.), что характерно и для заповедных террито-
рий. Водосборная площадь озера слабо заселена,
вблизи нет крупных населенных пунктов и про-
мышленных предприятий. По озеру практически
отсутствуют данные, за исключением его площади
4.2 км2. Исследуемый водоем на протяжении дли-
тельного времени находится в стабильном состоя-
нии, что очень редко не только для региона, но и для
России в целом. В озере еще сохранилось есте-
ственное разнообразие гидробионтов, и оно мо-
жет выступать основой для оценки состояния
водных экосистем при значительном антропоген-
ном воздействии.

УДК 597.552.3:591
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Цель исследований – изучить современное со-
стояние экосистемы оз. Толпанъярви, включая гид-
рохимические, гидробиологические показатели и
ихтиофауну.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Комплексные исследования на оз. Толпанъяр-

ви проводились в августе–сентябре 2019–2020 гг.,
на ограниченной его акватории из-за близости к
границе с Финляндией (рис. 1). Гидробиологиче-
ские станции были заложены с учетом изучения
основных биотопов водоема – на литорали с глу-
бинами до 2 м (3 станции) и в пелагиали с глубина-
ми более 2 м (8 станций). Химический состав воды
определяли по стандартным методикам (Абакумов,
1977; Морозов, 1998).

Пробы зоопланктона в пелагиали отбирались
батометром Руттнера объемом 2 л, в литорали –
мерным ведром, затем пробы процеживались че-
рез планктонную сеть с диаметром ячеи 64 мкм и
фиксировали 4%-ным раствором формалина. Об-
работку проб проводили согласно стандартным
методикам (Методические…, 1984; Практическая
гидробиология …, 2006). Оценка качества воды дана
по методу Пантле–Букк в модификации Сладечека
(Макрушин, 1974; Sladeček, 1973) и в соответствии с
эколого-санитарной классификацией (Оксиюк
и др., 1993). Трофический статус водоема оцени-
вали по шкале трофности (Китаев, 2007). Для оцен-

ки значимости отдельных видов и таксонов более
высокого ранга в фауне мезозоопланктона приме-
няли показатель частоты встречаемости как отно-
шение количества станций, на которых отмечен
таксон, к общему количеству станций. При ха-
рактеристике частоты встречаемости принята сле-
дующая шкала: константные таксоны – частота
встречаемости более 50%, второстепенные – 25–
50%, случайные – менее 25% (Баканов, 2000). При
определении организмов использовали ряд руко-
водств (Кутикова, 1977; Определитель …, 2010).

Для отбора количественных проб макрозообен-
тоса использовали дночерпатель ДАК-250 (моди-
фикация Экмана–Берджа с площадью захвата
1/40 м2) с последующей промывкой грунта через
сито № 19 (ячея 0.5 мм) и фиксацией 8%-ным рас-
твором формальдегида. На каждой станции брали
по 2 дночерпателя. Обработка проб осуществля-
лась в лабораторных условиях по общепринятым
методикам (Жадин, 1956; Методические…, 1984;
Баканов, 2000). Беспозвоночных взвешивали с
точностью 0.10 мг на торсионных весах. Иденти-
фикация организмов макрозообентоса проводи-
лась по определителям (Нарчук, 1999; Определи-
тель …, 2016; Timm, 2009). Данные количественных
проб макрозообентоса были проанализированы
при помощи пакета программ автоматизирован-
ной системы обработки гидробиологических дан-
ных (Хазов, 2000). Для оценки степени загрязне-

Рис. 1. Карта-схема оз. Толпанъярви.
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ния вод озера использовали хирономидный ин-
декс (К), предложенный Е.В. Балушкиной (1997):

где: αch – α Chironominae, αo – α Ortocladiinae и
Diamesinae, αt – α Tanipodinae; α = N + 10, где N –
относительная численность особей всех видов
данного подсемейства в процентах от общей чис-
ленности особей всех хирономид.

Значение индекса К, равное 0.14–2.08, характе-
ризует чистые воды, 2.08–6.05 – умеренно загряз-
ненные, 6.5–9.0 – загрязненные, 9.0–11.5 – грязные.

Контрольный лов рыбы осуществлялся разно-
ячейными сетями (14–50 мм) на разных участках
и различных глубинах. Камеральную обработку
ихтиологического материала проводили согласно
существующим методикам (Правдин, 1966; Ре-
шетников, Попова, 2015). У всех выловленных си-
гов для определения внутривидовых форм про-
считывали число жаберных тычинок. В качестве
регистрирующих структур при определении воз-
раста рыб использовали чешую, жаберные крыш-
ки и отолиты (Дгебуадзе, Чернова, 2009). Латин-
ские названия рыб приводятся по книге “Рыбы в
заповедниках России” (2010). Объем собранного
и обработанного материала составил 475 экз. рыб.
Математическая обработка материала выполнена
при помощи программы Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Республика Карелия относится к Карело-Коль-

ской лимнологической области (Герд, 1956; Ки-
таев, 2007) и это определяет сходство природных
условий ее многих озер и рек. Озеро Толпанъярви
(65°59′43 с.ш., 30°09′00 в.д.) расположено в Лоух-
ском районе Республики Карелия, относится к
бассейну Белого моря (р. Ковда) и занимает пригра-
ничное положение с Финляндией (рис. 1). Пло-
щадь озера равна 4.2 км2, и оно относится к ма-
лым водоемам. Средняя глубина составляет 4.5 м,
максимальная – 10 м. Из озера вытекает один ру-
чей без названия.

Анализ результатов гидрохимического состава
воды озера показал, что общая минерализация со-
ставляет 20 мг/л, насыщение кислородом – 90%,
показатель рН – 6.0 (табл. 1). Содержание общего
фосфора (0.007 мг/л) и азота (0.26 мг/л) в озере ха-
рактерно для водоемов олиготрофного типа (Кита-
ев, 2007; Лозовик, Ефременко, 2017).

Зоопланктон. По результатам наших исследо-
ваний в зоопланктоне озера отмечено 24 вида, из
них Rotifera – 6, Cladocera – 12, Copepoda – 6
(Calaniformes – 2, Cyclopiformes – 4). Подавляю-
щее большинство отмеченных видов озера отно-
сится к бореально-лимническому многокомпо-
нентному комплексу. Его характерными видами
являются: Asplanchna priodonta (Gosse), Kellicot-

t ch

o

0.5 ,K α + α=
α

tia longispina (Kellicott), Keratella cochlearis (Gosse),
Bipalpus hudsoni (Imhof), Holopedium gibberum (Zadd-
ach), Bosmina (Eubosmina) coregoni (Baird), Daph-
nia cristata (Sars), Eudiaptomus gracilis (Sars), Ther-
mocyclops oithonoides (Sars), а также ряд эвритопных
организмов, отличающихся широкой экологиче-
ской валентностью: Mesocyclops leuckarti (Claus),
Chydorus sphaericus (O.F. Muller), Bosmina (Bosmina)
longirostris (O.F. Muller). В литоральной зоне, не-
смотря на слабое развитие высшей водной расти-
тельности (тростник, камыш, кубышка, рдесты),
достаточно широко представлены придонно-бен-
тические и фитофильные формы. Это, главным
образом, организмы, нуждающиеся в субстрате
для периодического прикрепления: Sida crystalline
(O.F. Muller), Scapholeberis mucronata (O.F. Muller), а
также ряд хидорид и хищные виды Polyphemus pe-
diculus (Linne) и Megacyclops viridis (Jurine). Ценоз
прибойной каменистой литорали представляет со-
бой обедненный в видовом составе пелагический
комплекс зоопланктона открытых участков озера.

Количественные показатели зоопланктона в
литорали и пелагиали по группам приводятся в
табл. 2. Как в пелагической, так и в прибрежной
части по численности и биомассе абсолютно до-
минируют кладоцеры. В пелагиали основа био-
массы создается главным образом за счет кладо-
цер-фильтраторов – D. cristata, видов р. Bosmina,
H. gibberum – и достигает 61%. На долю циклопид
(M. leuckarti, Th. oithonoides) и калянид (E. gracilis,
Heterocope appendiculata (Sars) приходилось 23 и
2% соответственно). Субдоминирующей группой
в образовании биомассы зоопланктона были ко-

Таблица 1. Результаты гидрохимического анализа во-
ды оз. Толпанъярви

Показатель, ед. изм. Величина

Водородный показатель pH, моль/л 6.0
Перманганатная окисляемость, мгО/л 5.8
Общая минерализация, 20 мг/л 20.0
Электропроводность, мкС/см 22.1
Органический углерод, мг/л 5.7
Кальций, мг/л 2.5
Магний, мг/л 0.6
Натрий, мг/л 0.8
Калий, мг/л 0.3
Гидрокарбонаты, мг/л 9.7
Сульфат-ион, мг/л 0.4
Хлорид-ион, мг/л 0.5
Цветность, град. 25
Фосфор общий, мгP/л 0.007
Азот общий, мгN/л 0.26
Железо общее, мгFe/л 0.14
Взвешенные вещества, мг/л 0.6



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 5  2023

СОХРАНИВШАЯСЯ В ЕСТЕСТВЕННОМ СОСТОЯНИИ ЭКОСИСТЕМА 515

ловратки, их средний удельный вес составлял 14%
за счет развития крупной A. priodonta. По числен-
ности преобладали кладоцеры (42%) и циклопи-
ды (36%). Индекс видового разнообразия состав-
лял 2.1 бит/экз., индекс сапробности – 1.4.

В зоне зарослевой литорали, на участках, защи-
щенных от прямого ветрового и волнового воздей-
ствия, создаются особые условия для развития
зоопланктона. При стечении благоприятных кор-
мовых и температурных факторов, биомасса
зоопланктона может создаваться за счет массово-
го развития 1–3 видов (т.н. вспышки численности),
что отражается на ее повышенных величинах. Дан-
ное явление было отмечено на литоральных стан-
циях озера, где за счет массового развития кладоцер
р. Bosmina, P. pediculus и Eurycercus lamellatus
(O.F. Muller) средняя биомасса зоопланктона со-
ставляла 1.20 г/м3. Удельный вес этих видов варьи-
ровал от 70 до 99%. На долю остальных групп зоо-
планктона (веслоногие ракообразные и коловрат-
ки) по биомассе приходилось от 2 до 23%. В таких
локациях наблюдались благоприятные кормовые
условия для других гидробионтов, в первую очередь
для молоди рыб. Индекс видового разнообразия со-
ставлял 1.6 бит/экз., индекс сапробности – 1.5.

Таким образом, по уровню количественного
развития зоопланктона оз. Толпанъярви в целом
можно охарактеризовать как олиготрофный во-
доем с биомассой менее 1 г/м3 с наличием отдель-
ных β-мезотрофных участков в прибрежной зоне.
По величине индекса сапробности Пантле–Букк
водоем можно отнести к олигосапробному классу
(2-й класс качества, чистые природные воды).

Макрозообентос. Организмы донной фауны
характеризуются широким экологическим спек-
тром, достаточно крупными размерами, приуро-
ченностью к конкретному местообитанию, зна-
чительной продолжительностью жизни, позволяю-
щей им аккумулировать загрязняющие вещества.
Все это делает их очень удобным объектом для
мониторинга пресноводных экосистем (Баканов,
2000; Яковлев, 2005).

Донные отложения в оз. Толпанъярви были
представлены илисто-песчаными грунтами. Об-
щий список донных организмов, обнаруженных в
исследуемый период, насчитывал 16 видов. До-

минирующий комплекс зообентоса формировали
Chironomidae п/сем Tanypodinae (Procladius sp.) и
Orthocladiinae (Psectrocladius sp., Psectrocladius sor-
didellus (Zetterstedt, 1838), Psectrocladius barbatipes
(Kieffer, 1923), Psectrocladius psilopterus (Kieffer, 1906)
и Oligochaeta (Lumbriculus variegates (Muller, 1774).

В литоральной зоне озера отмечены предста-
вители поденок, ручейников, пиявок и ракооб-
разных Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758). Величина
средней биомассы макрозообентоса составляла
0.44 г/м2 при численности 530 экз./м2. Основу
биомассы формировали личинки хирономид –
0.24 г/м2 при численности 360 экз./м2. Доминант-
ным видом служат олигохеты, на долю которых
приходилось около 50% всей биомассы.

В целом, количественные показатели зообен-
тоса изменялись от 120 экз./м2 и 0.08 г/м2 в про-
фундальной зоне до 1200 экз./м2 и 0.86 г/м2 – в за-
тишной литорали. Таким образом, по шкале троф-
ности озеро соответствует олиготрофному типу
(Китаев, 2007). По хирономидному индексу К – 2.00
относится к чистым природным водным объектам.

Впервые изучен состав рыбного населения озе-
ра, и в его исследуемой акватории выявлено 8 ви-
дов с преобладанием сига C. lavaretus, плотвы Ru-
tilus rutilus и окуня Perca fluviatilis (табл. 3). По ли-
тературным данным в близлежащих озерах обитает
до 15 видов рыб (палия Salvelinus lepechini (G.), хари-
ус Thymallus thymallus (L.), корюшка Osmerus eper-
lanus (L.), гольян Phoxinus phoxinus (L.), минога
Lampetra planeri (Bloch) и кумжа Salmo trutta L.)
(Мельянцев, 1954, 1974; Решетников и др. 1982;
Костылев, 1990; Лукин и др., 2013; Стерлигова,
Ильмаст, 2014; Савосин, Ильмаст, 2018 и др.).

Возможно, некоторые из этих видов и обитают
в Толпанъярви, но в связи с ограниченным обло-
вом акватории озера (входит в приграничную зо-
ну), они не были обнаружены.

Сиг. Особая ценность озера заключается в том,
что в нем обитают две формы сига Coregonus lava-
retus, различающиеся по числу жаберных тычи-
нок: малотычинковые (18–24) и среднетычинко-
вые (28–36). Симпатрическое обитание двух, ред-
ко трех–шести форм сига отмечено и в других
водоемах Карелии, Финляндии и Швеции (Прав-
дин, 1954; Первозванский, 1986; Решетников, Лу-

Таблица 2. Количественные показатели зоопланктона оз. Толпанъярви

Группа

Литораль Пелагиаль

численность биомасса численность биомасса

тыс. экз./м3 % г/м3 % тыс. экз./м3 % г/м3 %

Rotifera 9.56 29 0.13 11 7.08 20 0.11 14
Cladocera 18.57 54 0.96 79 14.83 42 0.50 61
Cyclopiformes 5.66 16 0.08 8 12.58 37 0.18 23
Calaniformes 0.57 1 0.03 2 0.50 2 0.01 2
Всего 34.36 100 1.20 100 34.99 101 0.80 100
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кин, 2006; Стерлигова, Ильмаст, 2014; Auvinen,
1987). По мнению ряда авторов, сложность и
устойчивость структуры северных экосистем до-
стигается не только числом видов, но и внутриви-
довых форм у сига, ряпушки и гольца, которые в
энергетическом плане равноценны самостоятель-
ным видам (Савваитова, 1989; Черешнев и др.,
2002; Решетников, Богданов, 2011; Amundsen et al.,
1997; Svardson, 1998 и др.). Благодаря этой биоло-
гической особенности рыб более полно использу-
ется кормовая база водоемов и повышается устой-
чивость северных экосистем к факторам среды.
При оценке состояния северных экосистем имен-
но сиг является видом-индикатором (Решетни-
ков, 1995; Моисеенко, 1997; Кашулин и др., 1999;
Тяптиргянов, 2016).

Разные формы сига оз. Толпанъярви отлича-
ются по своим биологическим показателям (воз-
растная структура, линейный и весовой рост,
плодовитость и питание). Возрастной состав ма-
лотычинкового сига (число жаберных тычинок

18–24) представлен особями – 4+–9+. Средняя
длина сига варьировала от 25.0 до 32.0 см, масса от
180 до 380 г (63 экз.) (табл. 4).

Половое созревание у самцов наступает в воз-
расте 4+, у самок – 5+. Начальным этапом, обес-
печивающим воспроизводство рыб, является ко-
личество отложенной икры. Абсолютная плодо-
витость рыб находится в прямой зависимости от
массы тела и возраста. Плодовитость малотычинко-
вого сига (35 экз.) варьировала от 4450 (5+) до 10000
(9+) икринок, среднетычинкового (25 экз.) – от
3370 (4+) до 6840 (6+) икринок.

Нерест сига проходит со второй декады октяб-
ря и до начала ноября, при температуре 3–5°C.
Инкубационный период длится 7 мес. У малоты-
чинкового сига в возрасте 9+ отмечены рыбы,
пропускающие нерест. В гонадах этих рыб имеются
остатки резорбирующих, не выметанных икринок
от предыдущего нереста, которые хорошо замет-
ны даже визуально до следующей весны (Решетни-
ков и др., 1982; Кошелев, 1984; Стерлигова и др.,
2002; 2016; Решетников, Богданов, 2011). Это до-
вольно обычное явление для сиговых видов рыб
(Решетников, 1980; Сидоров, Решетников, 2014;
Kennedy, 1953). Авторы связывают это с коротким
сезоном откорма и роста рыб в северных водоемах.

В озере обитает и среднетычинковый сиг с чис-
лом жаберных тычинок от 27 до 36. Возрастной со-
став его представлен 4 группами – 3+–6+. Сред-
няя длина особей варьировала от 23.5 до 27.2 см,
масса от 145 до 270 г (табл. 4). Самцы сига созре-
вают в 3+, самки – 4+.

Основу питания малотычинковых сигов со-
ставляет бентос (личинки хирономид, ручейни-
ков, поденок и моллюски, реликтовые ракообраз-
ные), иногда зоопланктон, летом – воздушные на-
секомые, в период нереста корюшки и ряпушки –
икра этих рыб. В питании многотычинкового си-
га в течение всей жизни доминирует зоопланк-
тон, реже встречаются донные беспозвоночные
(Титова, 1973; Решетников, 1980; Первозванский,
1986; Стерлигова и др., 2016).

Таблица 3. Видовой состав рыб в контрольных уловах
оз. Толпанъярви

Семейство/вид

Сем. Coregonidae – сиговые
Coregonus albula (L.) – европейская ряпушка
Coregonus lavaretus (L.) – обыкновенный сиг

Сем. Esocidae – щуковые
Esox lucius L. – обыкновенная щука

Сем. Cyprinidae – карповые
Rutilus rutilus (L.) – плотва
Leucicus idus (L.) – язь

Сем. Lotidae – налимовые
Lota lota (L.) – налим

Сем. Percidae – окуневые
Perca fluviatilis L. – речной окунь
Gymnocephalus cernuus (L.) – ерш

Таблица 4. Линейно-весовой рост сига оз. Толпанъярви

Форма сига Возраст, лет
N

2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

Длина (FL), см

Малотычинковый сиг (18–24 ж. т.) – – 25. 0 26. 5 27.8 28.8 30.0 32.0 – 80

Среднетычинковый сиг (28–36 ж. т.) 21.7 23.5 24.7 25. 8 26.4 – – – – 60

Масса, г

Малотычинковый сиг (18–24 ж. т.) – – 180 235 260 300 330 380 – 80

Среднетычинковый сиг (28–36 ж. т.) – 145 170 220 240 – – – – 60
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Сравнительный анализ биологических пока-
зателей двух форм сига оз. Толпанъярви показал,
что малотычинковый сиг обладает более длин-
ным жизненным циклом (11+), высокими пока-
зателями линейного и весового роста, большей
плодовитостью и питанием.

Окунь является наиболее массовой рыбой в во-
доеме. Возрастной состав окуня был представлен
от 7+ до 15+, длина от 18.0 до 30.5 см, масса от 120
до 433 г (табл. 5). Рыбы в возрасте от 9+ до 13+ со-
ставляли 77%, то есть преобладали особи старше-
го возраста, что можно объяснить слабым обло-
вом данного водоема. По линейно-весовым показа-
телям окунь озера мало отличается от роста в других
заповедных водоемах республики (Первозванский,
1986; Стерлигова и др., 2016; Ильмаст и др., 2017).
Более высоким ростом обладает окунь крупных
озер Карелии – Онежское и Ладожское, которые
имеют значительные площади для нагула, нере-
ста и богатую кормовую базу (Дятлов, 2002; Лу-
кин и др., 2013). Спектр питания окуня довольно
широк и включает разнообразные группы пище-
вых организмов (ракообразные, насекомые, мол-
люски, молодь рыб). Сам окунь служит одним из
основных объектов питания всех хищных видов
рыб (Попова, 1979; Иванова, Свирская, 2014). В
Карелии окунь, при его высокой численности, яв-
ляется одним из основных объектов промышлен-
ного, любительского лова и объектом рыбовод-
ства в Финляндии и в России.

Плотва в большинстве озер является вторым
по численности видом после окуня и ею заселено
до 87% водоемов Карелии (Лукин и др., 2013;
Ильмаст и др., 2019). Рыба стайная, очень непри-
хотливая к условиям обитания. Численность ре-
гулируется естественной смертностью, в мень-
шей – выловом.

Возрастной состав уловов плотвы оз. Толпанъ-
ярви представлен особями от 8+ до 14+ и преоб-

ладали рыбы в возрасте 8+–10+ (83%). Длина рыб
варьировала от 16.5 до 26.0 см и масса – от 105 до
280 г (табл. 5). Растет плотва очень медленно, что
характерно для малых водоемов Карелии (Перво-
званский, 1986; Дзюбук, Рыжков, 2009; Стерлигова
и др., 2016). В крупных озерах плотва может дости-
гать длины 34–36 см, массы – 0.7–0.8 кг, в Ладож-
ском озере – до 1.0 кг (Дятлов, 2002; Кудерский,
2013). Предельный возраст – 28 лет – отмечен в
оз. Кереть, но обычно рыбы старше 15–20 лет
встречаются крайне редко (Костылев, 1990).

Половое созревание наступает в 3 (самцы)–
4 (самки) года, реже в 5–6 лет. Нерест начинается
в мае–июне при температуре воды 8–9°C и выше
(до 14–16°C) на разных глубинах (0.5–2.0 м) в зо-
нах с водной растительностью и гравием. Икро-
метание единовременное и ежегодное. Плодови-
тость варьирует от 4 до 115 тыс. икринок и зависит
от массы тела.

По характеру питания плотва – эврифаг. Пи-
щевой спектр разнообразен и включает зоопланк-
тон, различные бентосные организмы (личинки ру-
чейников, хирономид, поденок, моллюски, черви
и др.), детрит, нитчатые водоросли, растительные
остатки, икру и молодь рыб. Сама плотва играет
важную роль в питании хищных рыб (Попова, 1979,
1982).

Щука Ecox lucius в водоемах Карелии также от-
носится к массовым видам рыб. Она отмечена в
95% обследованных озер, во многих реках, ручьях
и предпочитает как прибрежную зарослевую зо-
ну, так и глубоководные участки. В оз. Толпанъ-
ярви только в исследуемой части озера выловлена
щука в возрасте – 3+–8+, длиной – 43–57 см,
массой – 600–2000 г. Возможно по всему озеру и
обитают рыбы старшего возраста, но лов рыбы по
всей его акватории запрещен (табл. 5). В крупных
водоемах Карелии отдельные экземпляры щуки в

Таблица 5. Линейно-весовой рост основных видов рыб в контрольных уловах оз. Толпанъярви (в числителе дли-
на SL, см; в знаменателе – масса, г)

Возраст, лет

4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+ 11+ 12+ 13+ 14+ N

Окунь

– – – – 65

Плотва

– – – – 105

Язь

– – 30

Щука

– – – – – – 16

19.0
120

20.0
140

22.0
200

24.0
260

26.7
346

28.0
380

29.0
433

16.8
105

18.3
130

19.8
145

20.3
167

21.5
200

24.1
250

26.0
280

18.7
130

20.7
185

23.5
280

27.0
390

28.3
480

29.3
570

30.4
630

32.0
835

34.0
920

43.0
600

46.7
730

48.0
1100

53.0
1350

57.0
2000
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возрасте 20 лет достигают массы 17 кг, в 22 года –
20 кг (Лукин и др., 2013; Стерлигова и др., 2016).

Линейно-весовой рост щуки в возрастных
группах отличается значительно и зависит от кор-
мовой базы водоемов. Так, щука, живущая в озе-
рах, изобилующих кормами, весит в полтора–два
раза больше, чем щука такого же возраста в водо-
емах с бедной кормовой базой (Попова, 1979; Жу-
ков, 2003; Tresurer, Owen, 1991). При уменьшении
численности того или иного вида щука легко пере-
ходит на питание другими видами, что отмечалось
многими исследователями (Попова, 1982; Перво-
званский, 1986; Дятлов, 2002; Стерлигова и др.,
2016). Высокие адаптивные свойства щуки и ее
вкусовые качества способствовали тому, что она
стала объектом садкового и прудового рыбоводства
в ряде стран Западной Европы, Америки и Канады
(Wraight, Giles, 1987; Lejolivet, Dauba, 1988 и др.).

Язь Leuciscus idus в Карелии встречается в
267 озерах, многочисленных реках на территории
от Онежского и Ладожского озер на юге респуб-
лики до Топозера и Пяозера – на севере (Мельян-
цев, 1954; Дятлов, 2002; Лукин и др., 2013). Язь
предпочитает прибрежные мелководные участки,
богатые водной растительностью, и места с заилен-
ными грунтами. Открытых глубоких плесов избега-
ет; в реках чаще встречается на медленном течении.
Рыба стайная, но массовых скоплений не образует.

В оз. Толпанъярви язь присутствовал в кон-
трольных уловах с другими видами рыб. Возраст-
ной состав был представлен от 4+ до 12+. Рыбы в
возрасте пяти–девяти лет составляли 70%. Длина
выловленного язя варьировала от 18.7 до 34.0 см,
масса – 130–920 г (табл. 5). В водоемах Карелии от-
дельные экземпляры язя достигают массы 2.2 кг и
возраста 20 лет (Лукин и др., 2013).

Созревает язь в возрасте 4–7 лет, самки обычно
на год позднее. Нерестится в мае–июне при темпе-
ратуре воды 5–7°C на каменистых и твердых грун-
тах. Плодовитость варьирует от 30 до 100 тыс. икри-
нок, икрометание ежегодное. Пища язя самая
разнообразная от зоопланктона, детрита до на-
секомых, дождевых червей, донных ракообраз-
ных, моллюсков и личинок рыб.

В оз. Толпанъярви в контрольных уловах был от-
мечен налим (1 экз.), длиной 40 см, массой 500 г в
возрасте 6+.

В питании окуня и щуки встречались ерш и
мелкая форма ряпушки (1+), длиной тела 8.0 см,
массой 7.0 г, но в уловах они отсутствовали, веро-
ятно, это связано с периодом исследований.

В процессе исследований нами не выявлено
никаких аномалий у рыб. Они отсутствовали как
на внешнем покрове рыб (язвы, опухоли, взду-
тия), в состоянии жабр, так и на внутренних орга-
нах (почки, печень, гонады), что подтверждает
чистоту и стабильность этого водоема.

В целом, по своему рыбохозяйственному ста-
тусу озеро относится к высшей категории водных
объектов, так как в исследованных участках водо-
ема выявлены ценные виды рыб (сиг, ряпушка), в

целом по озеру их обитает, вероятно, больше (ха-
риус, кумжа, гольян, минога).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Впервые изучена экосистема оз. Толпанъяр-

ви (гидрохимия, гидробиология, ихтиофауна).
Анализ химического состава воды озера свиде-
тельствует о низком содержании в нем органи-
ческих веществ (общий фосфор – 0.007 мг/л,
общий азот – 0.26 мг/л).

По уровню количественного развития зоо-
планктона водоем характеризуется как олиго-
трофный (биомасса менее 1 г/м3), по величине
индекса сапробности по методу Пантле–Букк,
озеро принадлежит к олигосапробному классу –
чистые природные воды.

По количественным показателям зообентоса в
профундальной зоне – 120 экз./м2 и 0.08 г/м2) и в
затишной литорали – 1200 экз./м2 и 0.86 г/м2 озе-
ро соответствует также олиготрофному типу, по
хирономидному индексу К – 2.00 – водоем при-
надлежит к чистым водным объектам.

В исследованной части озера контрольным
сетным ловом выловлено 8 видов рыб. В целом по
озеру их может быть больше. Наибольшую чис-
ленность составляли сиг, окунь и плотва. В водо-
еме выявлены две формы сига (малотычинковые
и среднетычинковые), которые значительно от-
личаются по биологическим показателям (линей-
но-весовой рост, созревание, плодовитость и пита-
ние). Озеро Толпанъярви относится к стабильной
природной экосистеме, обладающей высокой сте-
пенью разнообразия, является основой для сохра-
нения генофонда и для оценки водоемов в условиях
интенсивного антропогенного воздействия.
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The Ecosystem of Lake Tolpanjärvi, Western Karelia, Preserved in Natural State
O. P. Sterligovaa, N. V. Ilmasta, *, Ya. A. Kuchkoa, E. S. Savosina, and D. S. Savosina
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The results of the study of Lake Tolpanjärvi’s ecosystem are reported. Its hydrological and geochemical indi-
ces, as well as the current condition of biotic communities (zooplankton, benthos and fish population), were
studied and analyzed. Analysis of the chemical composition of water indicates the low organic matter content
(total phosphorus 0.007 mg/l, nitrogen 0.26 mg/l) of the lake. The Tolpanjärvi is an oligotrophic lake, as indicated
by the abundance of zooplankton (with a biomass of less than 1 g/m3) and zoobenthos (biomass 0.44 g/m2). The
lake is of an oligosaprobic class (2nd quality class, clean natural water), as evidenced by its saprobity index
estimated using Pantle–Bukk’s method. The quantitative indices of zoobenthos varied from 120 individu-
als/m2 and 0.08 g/m2 in the profundal zone to 1200 inds./м2 and 0.86 g/m2 in the quiet littoral zone. The lake
is more similar in the chironomid index (К – 2.00) to clean natural water. It is inhabited by 8 fish species of
5 families. The fish population is dominated by the whitefish Coregonus lavaretus, the perch Perca fluviatilis
and the roach Rutilus rutilus. Two ecological forms of whitefish, differing in both the number of gill rakers
(sparsely-rakered 18–24 and medium-rakered 28–36) and biological indices (linear-weight growth рост,
maturation, fertility and feeding), occur in the lake. Stable highly diverse ecosystems were shown to form the
basis for the preservation of the gene pool and for assessment of the current condition of water bodies heavily
affected by human activities.

Keywords: freshwater ecosystems, biological diversity, ecological forms, zooplankton, zoobenthos, fish pop-
ulation, Republic of Karelia


