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По результатам изучения нуклеотидной последовательности Д-петли (D-loop) митохондриальной
ДНК морских окуней рода Sebastes, обитающих в Северной Атлантике и морях Северного Ледови-
того океана, выполнена реконструкция эволюционной истории североатлантических Sebastes. По-
казано, что становление современных видов в этой группе проходило в несколько этапов. На пер-
вом этапе от общего предка аллопатрически отделился предок малого морского окуня (S. viviparus),
далее, в процессе эволюции общего предка от него отделился предок американского окуня (S. fas-
ciatus), а потом от вида, эволюционировавшего в золотистого окуня (S. norvegicus) в результате “ви-
дообразования путем почкования” (“budding speciation”) отделился окунь-клювач (S. mentella).
Ключевыми при дифференциации видов были, судя по всему, палеоклиматические события, раз-
рывавшие ареал предковой формы на время, достаточное для накопления генетических различий
между группами рыб. Анализ процессов видообразования североатлантических Sebastes заставляет
усомниться в универсальности широко распространенных представлений о симпатрическом видо-
образовании у рыб и является еще одним аргументом против концепции “молекулярных часов”.

Ключевые слова: морские окуни Sebastes, Северная Атлантика, Северный Ледовитый океан, мито-
хондриальная ДНК, D-loop, видообразование, молекулярные часы
DOI: 10.31857/S1026347022601023, EDN: NYJAOI

Процессы формообразования и видообразова-
ния различных живых организмов, попавших в
новые условия обитания, являются классической
темой исследований биологов-эволюционистов
(например, вьюрки Галапагосских островов и
обитатели озера Байкал). В настоящее время мо-
лекулярно-генетические методы позволяют ис-
следовать процессы дивергенции, охватывающие
огромные территории или акватории, и занимаю-
щие многие миллионы лет; примером может слу-
жить анализ широкомасштабной адаптивной ра-
диации двустворчатых моллюсков семейства
Unionidae Палео-Меконга (Bolotov et al., 2017).

Группы эндемичных видов, произошедших от
общего предка, который вселился в новое место-
обитание, получили название “букетов”, или
“пучков” видов – species f locks (обзоры: Мина,
1986; Fryer, 1996; Schön, Martens, 2004; Голубцов,

2010; Cristescu et al., 2010). Их яркий пример – се-
вероатлантические морские окуни рода Sebastes
(Johns, Avise, 1998; Hyde, Vetter, 2007).

Род Sebastes Cuvier, 1829 насчитывает более 100
видов, большая часть которых обитает в Тихом
океане (Kendall, 2000; Снытко, 2001; Барсуков,
2003). Весьма интересные биологические и эколо-
гические особенности этих рыб, такие как позднее
созревание, внутреннее оплодотворение и живо-
рождение, большая продолжительность жизни,
характерная для многих видов Sebastes, а также
сложная внутривидовая структура, являются
причиной повышенного внимания исследовате-
лей к этой группе рыб. Кроме того, эти рыбы яв-
ляются важным объектом промысла (Барсуков,
1981; Parker et al., 2000; Love et al., 2002; Valentin,
2006; Рольский, 2022).

УДК 597.585.2-115(268)

ТЕОРЕТИЧЕСКАЯ
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РОЛЬСКИЙ и др.

В Северной части Атлантического океана и
морях Северного Ледовитого океана обитают толь-
ко четыре вида морских окуней – это североат-
лантические Sebastes: окунь-клювач (S. mentella
Travin, 1951), золотистый окунь (S. norvegicus As-
canius, 1772), американский окунь (S. fasciatus
Storer, 1854) и малый морской окунь (S. viviparus
Krøyer, 1845). Внешнее морфологическое сход-
ство североатлантических Sebastes, особенности
фауны их паразитов и низкая генетическая диф-
ференциация свидетельствуют об относительно
недавней эволюционной истории и филогенети-
ческой молодости этих видов (Барсуков, 1981;
Sundt, Johansen, 1998; Johansen, 2003; Bunke et al.,
2013; McCusker et al., 2013; Бакай, 2013, 2022).

На сегодняшний день существует несколько
принципиально различных точек зрения на про-
блему видообразования в данной группе рыб. Од-
ни исследователи считают, что видообразование
морских окуней в Северной Атлантике и Северном
Ледовитом океане было симпатрическим (Барсу-
ков, 1981), другие допускают возможность алло-
патрического видообразования (Литвиненко, 1985;
Bunke et al., 2013). Вместе с тем, скудость палеонто-
логических свидетельств затрудняет воссоздание
достоверной картины видообразования североат-
лантических видов морских окуней рода Sebastes.
Существуют лишь рабочие гипотезы, которые в
общих чертах описывают места и временные рам-
ки образования североатлантических видов.

В настоящее время установлено, что особен-
ности внешнеморфологических и анатомических
признаков североатлантических Sebastes указыва-
ют на их родство с группой наиболее северных и
глубоководных морских окуней Тихого океана:
S. phyllipsi, S. aurora, S. borealis, S. matsubarae, S. ira-
cundus и др. (Литвиненко, 1985). Ранее, на основа-
нии изучения морфологических и экологических
особенностей В. Темплеман (Templeman, 1959)
сближал североатлантические виды рода Sebastes
с тихоокеанским видом S. (Sebastodes) alutus. Эта
последняя точка зрения подтверждается недав-
ними результатами исследований формы отоли-
тов морских окуней (Stransky, MacLellan, 2005) и
результатами кладистического анализа, выпол-
ненного на основании изучения последователь-
ностей некоторых митохондриальных генов, та-
ких как cyt b, ND-3, 12S, 16S и др. (Rocha-Olivares
et al., 1999; Hyde, Vetter, 2007; Bunke et al., 2013).

С другой стороны, итоги сравнительного ана-
лиза фауны паразитов Sebastes Атлантического и
Тихого океанов хотя и поддержали гипотезу о ти-
хоокеанском происхождении североатлантиче-
ских Sebastes, но заставили предполагать, что ве-
роятным предком североатлантических Sebastes
мог быть S. iracundus, входящий в группу тихооке-
анских видов (Бакай, 2013, 2022). На родство се-
вероатлантических видов Sebastes с этим видом

тихоокеанских морских окуней также указывал и
Н.И. Литвиненко (1985).

На сегодняшний день у исследователей нет и
единого мнения в вопросе о направлении эволю-
ции у североатлантических Sebastes. Так, С. Роке
с соавторами (Roques et al., 2001) по результатам
изучения восьми микросателлитных локусов выска-
зывают предположение о происхождении S. mentel-
la, S. viviparus и S. fasciatus от S. norvegicus. Изучение
полной последовательности митохондриального ге-
на ND-3 приводит авторов другой работы (Bunke
et al., 2013) к выводу о том, что все остальные виды
могли произойти от S. mentella (ранее аналогич-
ная гипотеза высказана В. Темплеманом (Temple-
man, 1959)).

Кроме того, в литературе идет интенсивная
дискуссия о таксономическом статусе и проис-
хождении ряда внутривидовых форм североат-
лантических Sebastes, которая очень актуальна в
связи с тем, что рациональная организация рыбо-
ловства требует, в первую очередь, четкого разде-
ления видов морских окуней (Cadrin et al., 2010;
Makhrov et al., 2011; Artamonova et al., 2013; Shum
et al., 2015, 2017; Saha et al., 2017; Rolskii et al.,
2020a, b; Shum, Pampoulie, 2020).

Указанные выше проблемы стали основой для
формирования цели настоящего исследования,
которая заключалась в реконструкции основных
этапов дифференциации видов североатлантиче-
ских морских окуней рода Sebastes. Для достижения
этой цели были изучены нуклеотидные последова-
тельности Д-петли (контрольный регион, D-loop)
митохондриальной ДНК (мтДНК) в выборках се-
вероатлантических Sebastes и некоторых морских
окуней Тихого океана. Данная последователь-
ность оказалась информативной для решения по-
ставленной задачи в отличие от последовательно-
сти митохондриального гена цитохромоксидазы I
(COI), которую обычно используют при иденти-
фикации видовой принадлежности особей, но
которая идентична у трех видов североатлантиче-
ских Sebastes (видоспецифические замены име-
ются только у S. viviparus) (Hyde, Vetter, 2007; Mc-
Cusker et al., 2013).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Материалом для работы послужили последо-
вательности Д-петли мтДНК североатлантиче-
ских морских окуней рода Sebastes, проанализи-
рованные нами ранее (Artamonova et al., 2013). В
международной базе данных GenBank (NCBI) эти
последовательности представлены под номера-
ми: S. mentella JQ846241–JQ846253; S. norvegicus
JQ846254–JQ846259; S. fasciatus JQ846260, JQ846261;
S. viviparus JQ846262–JQ846264. Для анализа были
использованы последовательности только тех осо-
бей, видовая принадлежность которых, определен-
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ная с помощью морфологического и генетического
анализов, не вызывала сомнений. Идентифика-
цию видов по морфологическим признакам про-
водили в соответствии с методическими реко-
мендациями по определению видов морских оку-
ней северной части Атлантического океана и
прилегающих морей (Барсуков и др., 1984; Arta-
monova et al., 2013). Для дополнительного под-
тверждения видовой принадлежности рыб у всех
особей анализировали нуклеотидные последова-
тельности второго интрона ядерного гена, кодирую-
щего белок S7 (RP2 S7, 597 п. н.), по которым северо-
атлантические Sebastes очень хорошо различаются
(Rehbein, 2013). Например, по сравнению с S. nor-
vegicus, последовательности RP2 S7 S. mentella имеют
не только нуклеотидные замены, но также четыре
вставки (длиной от 2 до 5 п. н.) и три делеции
(длиной от 1 до 37 п. н.) (Rolskii et al., 2020b).

Помимо собственных данных, в филогенетиче-
ский анализ также были включены последователь-
ности Д-петли тихоокеанских Sebastes, наиболее
близко стоящих к североатлантическим Sebastes по
результатам изучения некоторых митохондриаль-
ных и ядерных последовательностей: S. (Sebasto-
des) alutus – DQ678519, S. baramenuke – DQ678594,
S. ciliatus – DQ678618, S. crameri – DQ678540,
S. polyspinis – DQ678615, S. reedi – DQ678518,
S. variabilis – DQ678613. В качестве внешней группы
(outgroup) была использована последовательность
филогенетически отдаленного вида Sebastolobus
alascanus (DQ678603) (Hyde, Vetter, 2007).

Для выравнивания и анализа последователь-
ностей контрольного региона использовали спе-
циализированный редактор BioEdit v. 7.0.5 (Hall,
1999). Генетические дистанции (p-дистанции) меж-
ду индивидуальными последовательностями ДНК
рассчитывали, исходя из количества нуклеотид-
ных замен на позицию при попарных сравнениях.
Поиск эволюционной модели нуклеотидных за-
мен для локуса D-loop и восстановление филоге-
нетического дерева с использованием методов
максимального правдоподобия (ML) и Байеса
(BI), проводили в программной оболочке Phylo-
Suite v.1.2.2 (Zhang et al., 2020). Выбор наиболее
подходящей модели нуклеотидных замен произ-
веден на основании минимального значения
Байесовского информационного критерия (BIC)
(Schwarz, 1978), согласно которому наиболее оп-
тимальной является HKY + GI модель (Hasegawa
et al., 1985). В разделе “Результаты и обсуждение”
приведены только BI деревья, поскольку между
данными, полученными методами ML и BI на-
блюдалась хорошая согласованность.

Тестирование гипотезы “молекулярных ча-
сов” проводили с помощью ML-метода, реализо-
ванного в программе MEGA v.11.0.13 (Tamura et al.,
2021). Суть метода заключается в статистической
оценке (χ2-тест) логарифмических значений

правдоподобия для двух топологий деревьев – с
“часами” и без “часов”. По результатам оценки
нулевая гипотеза о равномерной скорости эволю-
ции либо принимается, либо отвергается.

Расчет и построение медианной сети гаплоти-
пов проводили на основе метода “median joining”,
сочетающего в себе алгоритм Краскала для по-
строения минимального остовного дерева и метода
максимальной парсиномии (MP) Фарриса (Ban-
delt et al., 1999), которые реализованы в програм-
ме Network 10.2.0.0 (www.fluxus-engineering.com).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Филогенетические взаимоотношения 

тихоокеанских и североатлантических 
окуней рода Sebastes

Результаты определения видовой принадлеж-
ности морских окуней по морфологическим при-
знакам и по последовательности RP2 S7 во всех
случаях совпадали. Гибридные особи североатлан-
тических Sebastes, последовательности которых ра-
нее были депонированы нами в базу данных Gen-
Bank под номерами JQ846252 и JQ846253, были
исключены из филогенетического анализа.

По результатам изучения нуклеотидной по-
следовательности Д-петли морских окуней под-
семейства Sebastinae (сем. Sebastidae) выполнена
реконструкция филогении североатлантических
морских окуней рода Sebastes. Полученная сеть
гаплотипов для морских окуней представлена на
рис. 1, филогенетическое дерево сходства этих
видов – на рис. 2.

На медианной сети гаплотипов хорошо видно,
что последовательности, относящиеся к разным
видам морских окуней Северной Атлантики, об-
разуют относительно компактные группы, кото-
рые не перекрываются между собой несмотря на
то, что степень дифференциации между самими
группами крайне низка, и различия между наибо-
лее близкими гаплотипами S. norvegicus (MR1) и
S. mentella (MA1) составляют всего две нуклеотид-
ных замены (p-дистанция 0.0054) (рис. 1).

На рис. 1 видно, что ближайшим тихоокеанским
родственником североатлантических Sebastes явля-
ется S. (Sebastodes) alutus, что подтверждает ре-
зультаты предыдущих исследований (Templeman,
1959; Rocha-Olivares et al., 1999; Hyde, Vetter, 2007;
Bunke et al., 2013).

Результаты тестирования “молекулярных часов”
(ML-тест) позволили отклонить нулевую гипотезу о
равномерной скорости эволюции последователь-
ностей Д-петли у представителей североатлантиче-
ской и тихоокеанской групп Sebastes. Оценки лога-
рифмических значений правдоподобия для двух то-
пологий деревьев с “часами” (lnL = –1266.654) и
без “часов” (lnL = –1242.667) имели значимые
различия (P = 1.479E-002).
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Ранее ускорение молекулярной эволюции по-
казано при сравнении сестринских групп морских
беспозвоночных, обитающих в Атлантическом и
Тихом океанах (Loeza-Quintana et al., 2019), и отме-
чено у чернопятнистой колюшки Gasterosteus
wheatlandi, попавшей из Тихого океана в Атланти-
ческий через Арктику (Artamonova et al., 2022).
Это свидетельствует о закономерном ускорении
эволюции у видов гидробионтов, пересекающих
Арктику, и ставит под сомнение гипотезу “моле-
кулярных часов”.

Определить время вселения морских окуней
из Тихого океана в Атлантический на основании
данных об ископаемых остатках этих рыб довольно
затруднительно. В отложениях Среднего Олигоце-
на Бельгии обнаружен отолит рыбы, описанной как
Sebastes weileri (Gaemers, 1972), но в недавней сводке
ее считают синонимом Rhombocitharus rhenanus
(Schwarzhans, 2010). В Олигоценовых отложениях
Германии обнаружены личинки рыб, предполо-
жительно относящиеся к роду Sebastes (Micklich,
1998), но точно определить систематическую
принадлежность этих рыб невозможно.

В.В. Барсуков (1981) предполагал, что морские
окуни вселились в Атлантику в конце Третичного
периода, то есть в Плиоцене. В современных ра-
ботах обычно принимают, что разделение атлан-
тических и тихоокеанских Sebastes произошло 3 млн
лет назад (Hyde, Vetter, 2007). Это примерно сов-
падает с данными по другим видам, и не случайно
период около 3.5 млн лет назад был назван пери-
одом “Большого Транс-Арктического биотиче-

ского обмена” (the Great Trans-Arctic Biotic Inter-
change) (Briggs, 2003; Laakkonen et al., 2021).

Монофилия североатлантических Sebastes поз-
воляет рассматривать их как хороший пример
эволюционного “букета видов” (“species f locks”)
(Johns, Avise, 1998; Hyde, Vetter, 2007). Однако
прежде чем анализировать взаимоотношения ви-
дов в пределах этой группы, надо рассмотреть и
разрешить противоречия, имеющиеся у исследо-
вателей относительно принадлежности носите-
лей некоторых гаплотипов Д-петли к тем или
иным видам Sebastes.

Видовая принадлежность гаплотипов группы MR
В литературе уже несколько лет идет дискус-

сия о видовой принадлежности носителей груп-
пы гаплотипов, обозначенных на рис. 1, 2 как MR
(гаплогруппа S. norvegicus). Первые исследовате-
ли пришли к обоснованному морфологическим
анализом выводу, что эта группа гаплотипов, ши-
роко представленная на ареале североатлантиче-
ских Sebastes, характеризует вид S. norvegicus
(Hyde, Vetter, 2007; Artamonova et al., 2013). Этот
вывод полностью подтверждается нами в настоя-
щей работе, где видовую принадлежность особей
тестировали как морфологическими методами,
так и при помощи анализа последовательности
диагностического ядерного маркера (все носите-
ли гаплотипа MR имели последовательность RP2
S7, характерную для S. norvegicus). Однако в серии
работ (Shum et al., 2015, 2017; Shum, Pampoulie,
2020) носителей этой группы гаплотипов авторы

Рис. 1. Медианная сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК, включающая данные для тихоокеанских и северо-
атлантических Sebastes. Цифрами обозначено число нуклеотидных замен между вариантами, если число не указано,
то расстояние между вариантами равно одной нуклеотидной замене. В скобках указано число вставок\делеций. V1, F1,
MR1… – гаплотипы североатлантических Sebastes. Черные круги – гипотетические предковые последовательности
(медианные векторы).
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относят к виду S. mentella, и при этом считают, что
для вида S. norvegicus характерен другой гаплотип,
обнаруженный ими у представителей рода Se-
bastes только в море Ирмингера и который близок
к гаплотипу S. fasciatus.

Следует отметить, что изученные в настоящей
работе особи с гаплотипами группы MR были от-
ловлены в Баренцевом море, в районе о. Медве-
жий – как раз там, где были собраны выборки, на
основании изучения которых S. norvegicus
(S. marinus) и S. mentella впервые были описаны
как отдельные виды (Травин, 1951). Отметим так-
же, что в работах (Shum et al., 2015, 2017) отсут-
ствует информация о том, с помощью каких мор-

фологических признаков авторы определяли ви-
довую принадлежность рыб, а также не приведена
информация о том, выполнялось ли тестирова-
ние особей по диагностическому ядерному мар-
керу.

Для доказательства принадлежности гаплотипов
группы MR к виду S. mentella, а не к S. norvegicus, ав-
торы приводят следующий аргумент: “шесть
предполагаемых гаплотипов S. norvegicus, выяв-
ленных у 15 особей, отловленных у о. Медвежий и
в районе Копытова на северо-востоке Норвежского
моря, постоянно кластеризуются с гаплотипами
мелководного и глубоководного S. mentella” (“six of
the putative S. norvegicus haplotypes representing 15

Рис. 2. Филогенетическое дерево (метод Байеса) для последовательности контрольного региона мтДНК морских оку-
ней. В узлах приведены значения бутстреп-поддержки (1000 реплик для каждого анализа, показаны значения ≥50) и
через косую черту – значения апостериорной вероятности.
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individuals (collected at Bear Island Trough & Kopy-
tov area, northeast of the Norwegian Sea) all consis-
tently cluster within the shallow- and deep-type
S. mentella”) (Shum et al., 2017, p. 13).

Действительно, согласно результатам настоя-
щего исследования, виды S. norvegicus и S. mentella

на дендрограмме входят в состав единого большо-
го кластера (рис. 2). Однако ранее (Funk, Omland,
2003) было показано, что парафилетические так-
соны довольно распространенное явление: “было
установлено, что среди изученных 2319 видов до-
ля парафилетических или полифилетических ви-
дов составила 23%, тем самым демонстрируя, что
этот феномен статистически значим, характерен
для многих таксонов, а само явление более рас-
пространено, чем предполагалось ранее” (“This
survey detected species-level paraphyly or polyphyly
in 23% of 2319 assayed species, demonstrating this
phenomenon to be statistically supported, taxonomi-
cally widespread, and far more common than general-
ly recognized”) (Funk, Omland, 2003, p. 397). Обра-
зование нового вида с сохранением предкового
вида в литературе получило особое название –
“видообразование путем почкования” (budding
speciation) (Foote, 1996).

Таким образом, нет никаких весомых оснований
сомневаться, что гаплотипы группы MR относят-
ся к виду S. norvegicus, как это было установлено
ранее на основании результатов морфологиче-
ского и молекулярно-генетического анализов.

К сожалению, трудности, связанные с кор-
ректной видовой идентификацией североатлан-
тических Sebastes, уже приводят к появлению
ошибочных сведений по морским окуням в меж-
дународной базе генетических данных GenBank.
Так, в недавней работе Кемпбелла с соавторами
(Campbell et al., 2022) выполнена сборка митохон-
дриального генома S. norvegicus из SRA – архива
(Sequence Read Archive), депонированного в Gen-
Bank авторами другой работы (Malmstrøm et al.,
2016), которые ранее секвенировали и собрали
полный ядерный геном S. norvegicus. Однако при
анализе видоспецифичных последовательностей
мтДНК (D-loop) и ядерной ДНК (RP2 S7) из этих
геномов (данные не приводятся), нами было
установлено, что изученный образец на самом де-
ле принадлежит к другому виду морских окуней –
S. viviparus. Анализ вышеуказанных работ пока-
зал, что в них также отсутствует информация о
том с помощью каких морфологических и генети-
ческих признаков авторы определяли видовую
принадлежность образца, предназначенного для
полногеномного секвенирования (Malmstrøm
et al., 2016; Campbell et al., 2022).

Последовательность дивергенции видов 
североатлантических морских окуней 
и видообразование путем почкования

в случае S. mentella

На медианной сети гаплотипов (рис. 1) хорошо
видно, что первым видом, который отделяется от
общего предка североатлантических видов мор-
ских окуней, является S. viviparus. Это позволяет
уточнить некоторые особенности видообразова-
ния североатлантических Sebastes.

Поскольку с некоторого момента замены в по-
следовательности контрольного региона морских
окуней стали накапливаться независимо в двух
разных ветвях, одна из которых содержала предка
современного S. viviparus, а другая – предка трех
других видов Sebastes, наиболее вероятно, что в
результате определенных палеоклиматических
событий (регрессия океана, чередование межлед-
никовых фаз) предковая форма современных се-
вероатлантических Sebastes разделилась на две
группы, которые долгое время были репродук-
тивно изолированы. Одна из них, как уже было
сказано, эволюционировала в итоге до современ-
ного S. viviparus, а вторая стала родоначальником
трех остальных североатлантических видов мор-
ских окуней – S. fasciatus, S. norvegicus и S. mentel-
la. Таким образом, на первом этапе процесс видо-
образования у морских окуней был, судя по все-
му, аллопатрическим.

Данная реконструкция во многом согласуется
с точкой зрения Н.И. Литвиненко (1985), кото-
рый предполагал, что разрыв ареала предковой
формы североатлантических Sebastes привел к ал-
лопатрическому возникновению двух линий мор-
ских окуней, одна из которых дала начало только
одному виду (S. fasciatus), а вторая – трем, причем
отделение предковой формы современного S. vi-
viparus было аллопатрическим, а обособление
S. norvegicus и S. mentella происходило по мере
освоения все больших океанических глубин.

В то же время, согласно данным, представлен-
ным в настоящей работе, первым от общего предка
североатлантических морских окуней отделился
не S. fasciatus, а S. viviparus. Ранее это предполагал
В.В. Барсуков (1981), который, однако, считал,
что разделение предковой формы на две, одна из
которых дала начало современному S. viviparus, а
другая – трем остальным видам, было симпатри-
ческим. Согласно этому автору, репродуктивная
изоляция между зарождающимися видами воз-
никла благодаря различиям в глубине обитания –
предки S. norvegicus освоили средние глубины,
предок S. mentella – наиболее глубокие слои.

Однако глубина обитания североатлантиче-
ских Sebastes, видимо, в большой степени зависит
от условий, в частности, от температуры (Барсу-
ков, 1981; Литвиненко, 1985; Núñez-Riboni et al.,
2013; Planque et al., 2013). Так, в Гренландии иско-
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паемые рыбы, предположительно относимые к
S. norvegicus, обнаружены в слоях, образовавшихся в
Голоцене, скорее всего, на глубинах менее 50 м
(Bennike, 1997). Этот вид регулярно добывали ры-
баки как в южной, так и в северной Норвегии еще
в Мезолите (Pickard, Bonsall, 2004). В очень хо-
лодном Белом море S. norvegicus до сих пор встреча-
ется на относительно небольших глубинах. Так, ав-
торами настоящей работы в Белом море были
пойманы две особи этого вида на глубине 40 м
(Rolskii et al., 2020a). Отсюда следует, что измене-
ния среды должны были вести к нарушению ре-
продуктивной изоляции зарождающихся видов.

С учетом сказанного выше, картину эволюции
североатлантических Sebastes можно реконструи-
ровать следующим образом. Появление Sebastes в
Атлантическом океане – результат единичного
вселения из Тихого океана, поскольку и на меди-
анной сети гаплотипов (рис. 1), и на филогенети-
ческом древе (рис. 2) североатлантические виды
образуют единый кластер. Тихоокеанский предок
этой группы был относительно мелководным и
холодолюбивым (поскольку пересек Северный
Ледовитый океан). Пройдя по арктическому
шельфу Евразии, он достиг севера Европы, где
возник вид S. viviparus. Предок остальных трех ви-
дов двинулся на запад, и разделился на предка
S. fasciatus, населявшего западный шельф Атлан-
тического океана, и предка S. norvegicus, первона-
чально населявшего островные склоны Северной
Атлантики. Разделению ареалов видов в значи-
тельной степени способствовали неоднократные
оледенения, как это показано для других атланти-
ческих видов рыб (Kettle et al., 2011).

Согласно полученным в настоящей работе
данным, наиболее молодой вид североатлантиче-
ских Sebastes, окунь-клювач, произошел непо-
средственно от вида S. norvegicus, в результате
“видообразования путем почкования” (budding
speciation), а не от общего с ним предка, как пред-
полагает традиционная модель видообразования.
Можно предположить, что в период одного из
оледенений предок S. mentella освоил пелагиаль
Атлантики, лежащую южнее зоны оледенения.
Это объясняет, почему теплоустойчивость мышц
S. mentella выше, чем S. norvegicus (Паюсова, Не-
федов, 1968; Altukhov et al., 1968). Современную
миграцию S. mentella вплоть до северо-западного
побережья Испании, где отмечены единичные
поимки этого вида (Fernández-Zapico et al., 2012),
можно трактовать как возврат в район его про-
шлого местообитания.

Интенсивная межвидовая гибридизация меж-
ду североатлантическими видами Sebastes (Roques
et al., 2001; Valentin, 2006; Pampoulie, Daníelsdóttir,
2008; Artamonova et al., 2013; Bunke et al., 2013; Sa-
ha et al., 2016, 2017; Rolskii et al., 2020b) служит до-
полнительным и достаточно весомым аргумен-

том в пользу того, что видообразование у этих рыб
было аллопатрическим. Ведь в условиях симпат-
рии при отсутствии развитых механизмов репро-
дуктивной изоляции видообразование было бы
просто невозможно. Эту точку зрения подтвер-
ждает недавнее исследование S. mentella и S. fas-
ciatus, основанное на массовом анализе однонук-
леотидных полиморфизмов (SNP). Его авторы
приходят к выводу, что образование этих видов
происходило аллопатрично, и только потом про-
изошел вторичный контакт двух видов (Benestan
et al., 2021).

Важно отметить также, что большинство рыб,
преодолевших путь из Тихого океана до побере-
жья северной Европы и Северной Атлантики, не
претерпели дивергенции в новом ареале, хотя в
некоторых случаях вид-вселенец давал начало од-
ному новому виду (обзоры: Махров, Лайус, 2018;
Laakkonen et al., 2021). Судя по всему, образова-
ние пучков видов североатлантическими морски-
ми окунями связано с их биологическими особен-
ностями. Для морских окуней характерно живорож-
дение, поэтому их личинки разносятся течениями
не так далеко, как личинки других рыб.

Это согласуется с данными по вселившимся из
Тихого океана в Атлантический моллюскам – у
них претерпели дивергенцию в Атлантике только
виды с прямым развитием, без стадии планктонной
личинки (Vermeij, 1991). На наш взгляд, отсутствие
видовой дифференциации у легко расселяющихся
рыб и моллюсков тихоокеанского происхождения
свидетельствует о том, что для видообразования
необходима географическая изоляция, а симпат-
рическое видообразование затруднено или даже
невозможно.

Таким образом, имеющиеся у нас данные сви-
детельствуют в пользу аллопатрического, а не
симпатрического видообразования у североат-
лантических Sebastes.

Проблема симпатрического видообразования

В конце 20 века–начале 21 века идея симпат-
рического видообразования получила широкое
признание, и “букеты видов” многие исследова-
тели считали его ярким примером (обзоры: Мед-
ников, 1963; Савваитова, 1985; Schluter, 1996; Bol-
nick, Fitzpatrick, 2007; Bernardi, 2013; Seehausen,
Wagner, 2014). Однако с развитием молекулярно-
генетических методов оказалось, что во многих
случаях либо образование видов, ныне обитаю-
щих симпатрично было все-таки аллопатриче-
ским (как в рассмотренном нами случае североат-
лантических морских окуней), либо сомнителен
видовой статус симпатрических форм.

Ярким примером аллопатрического формирова-
ния видов, ныне обитающих симпатрично, служат,
в частности, арктические гольцы рода Salvelinus.
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Молекулярные методы демонстрируют проис-
хождение многих симпатричных форм этих рыб в
результате контакта изначально аллопатрических
филогенетических линий (Osinov et al., 2015, 2022;
Есин, Маркевич, 2017; Oleinik et al., 2019 и др.).

Становится ясно, что симпатрично образую-
щиеся формы, как правило, не достигают постзи-
готической репродуктивной изоляции, а презиго-
тическая изоляция, основанная на расхождении
по месту или времени нереста, легко нарушается
при изменении условий среды, что ведет к интен-
сивной гибридизации. Это показано, в частности,
для благородных лососей Salmo (Махров и др.,
2011).

Во многих случаях оказалось, что и фенотипи-
ческие признаки, различающие симпатрические
формы, в значительной степени зависят от среды
обитания, то есть налицо фенотипическая пла-
стичность. Это показано, например, для карлико-
вого алтайского османа, Oreoleuciscus humilis
(Дгебуадзе, 2001), арктических гольцов рода
Salvelinus (Adams et al., 2003) и сигов Coregonus
(Боровикова и др., 2020). Естественно, видовой
статус форм, различия между которыми возникли
в результате фенотипической пластичности, весьма
сомнителен.

Североатлантические морские окуни рода Se-
bastes – интересный пример ситуации, почти
“промежуточной” между аллопатрическим и
симпатрическим формообразованием. Изоляция
зарождающихся видов Sebastes была недостаточной
для полного развития постзиготической репро-
дуктивной изоляции, поэтому для этой группы
характерен значительный уровень межвидовой
гибридизации. Этот пример хорошо показывает
необходимость географической изоляции для
“полноценного” видообразования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение последовательности контрольного
региона мтДНК позволило не только пролить
свет на особенности происхождения североатлан-
тических Sebastes и степень их родства с морскими
окунями Тихого океана, но также дает возможность
реконструировать порядок дифференциации со-
временных видов морских окуней Северной Ат-
лантики и Северного Ледовитого океана. Эволю-
ция североатлантических Sebastes, судя по всему,
проходила в несколько этапов. На первом этапе
от общего предка аллопатрически отделился пре-
док S. viviparus, далее произошло разделение
предковых форм S. fasciatus и S. norvegicus, а потом
непосредственно от S. norvegicus возник S. mentella.
Ключевыми при дифференциации видов были
палеоклиматические события, разрывавшие аре-
ал предковой формы на время, достаточное для

накопления генетических различий между груп-
пами рыб.

Таким образом, “букет видов” североатлантиче-
ских морских окуней демонстрирует: 1) аллопатри-
ческое видообразование группы симпатрично оби-
тающих видов; 2) пример видообразования путем
почкования. Это заставляет усомниться в универ-
сальности широко распространенных представ-
лений о симпатрическом видообразовании и яв-
ляется еще одним аргументом, заставляющим
усомниться в универсальности теории “молеку-
лярных часов”.
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The Evolution of Redfishes of the Genus Sebastes (Perciformes: Sebastidae) 
of the Atlantic and the Arctic Oceans: Budding Speciation in the Species Flock
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The evolutionary history of North Atlantic Sebastes redfishes was reconstructed as a result of studying the mi-
tochondrial DNA D-loop sequences of Sebastes redfishes inhabiting the North Atlantic and the Arctic
Oceans. It was shown, that speciation of these redfishes occurred in several stages. During the first stage, the
ancestor of Norway redfish (S. viviparus) diverged from the common ancestor species in the process of allo-
patric speciation. Ancestor of Acadian redfish (S. fasciatus) diverged from the common ancestor as it evolved.
Budding speciation in the species that would later evolve into golden redfish (S. norvegicus) resulted in emer-
gence of beaked redfish (S. mentella). Paleoclimatic events seem to have played the key role in species diver-
gence as they caused habitat fragmentation allowing the isolated groups to become genetically distinct in the
meantime. The conducted analysis of Sebastes redfishes speciation brings into question the generality of
widely accepted views on fish sympatric speciation. It also serves as an argument against the molecular clock
hypothesis.

Keywords: Sebastes redfishes, the North Atlantic, the Arctic Ocean, mitochondrial DNA, D-loop, speciation,
molecular clock
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Вопрос использования лигносульфонатов (ЛС) для повышения плодородия почв в настоящее вре-
мя является дискуссионным. Исследовали влияние содержания в почве ЛС натрия на накопление
биомассы, фотосинтез, дыхание, и их соотношение у растений огурца. Содержание ЛС в пределах
10–25 г/кг не оказывало значимого влияния на исследованные показатели физиологического со-
стояния растений. Однако при высоком содержании ЛС в почве (50–100 г/кг) скорость роста и ак-
тивность фотосинтетического аппарата понижались, а интенсивность дыхания увеличивалась,
определяя повышение доли дыхательных затрат от фотосинтеза. Высокие концентрации ЛС натрия
в почве негативно отразились на физиологическом состоянии огурца и на его устойчивости к холоду
предположительно из-за натриевого засоления почвы.
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В настоящее время активно исследуются ве-
щества, которые могли бы, пусть частично, но
замещать дорогостоящие удобрения. В качестве
“улучшителей” почв, среди прочих, изучается
возможность использования техногенных отхо-
дов. В случае положительного эффекта от ис-
пользования отходов в агропроизводстве, кроме
того, появилась бы возможность их частичной
утилизации.

Недавние исследования показали, что лигно-
сульфонаты (ЛС), побочные продукты трансфор-
мации лигнина в процессе производства целлю-
лозы, могут быть использованы для улучшения
химических и физических свойств почв (Ta’neg-
onbadi, Noorzad, 2017; Liu et al., 2019). Из-за спо-
собности лигносульфонатов образовывать с ме-
таллами хелатные комплексы (Хабаров и др.,
2019), было высказано мнение о возможности их
использования в качестве хелатных удобрений
(Carrasco et al., 2012). В состав ЛС входит лигнин,
кислоты, полесахариды и моносахара, макро- и
микроэлементы (Максимов, Стадницкий, 1988).
Значительное содержание в ЛС органических и
минеральных веществ, свободных фенольных и
карбоксильных групп, обуславливающих высокие
ионные свойства материала (Fernando, Roberts,
1976), позволяет рассматривать их как потенци-
альных улучшителей почвенных свойств (Carras-

co et al., 2012) и, следовательно, условий для роста
и развития растений.

В исследованиях возможности использования
ЛС в сельскохозяйственных целях основное вни-
мание уделялось оценке его влияния на свойства
почв, а в знаниях об отклике растений на внесе-
ние ЛС в почву существуют значительные пробелы.
В немногочисленных работах сообщалось, что
ЛС может стимулировать рост и плодоношение
отдельных видов растений, положительно влиять
на укоренение побегов (Docquier et al., 2007), а
также активизировать в клетках растений синтез
некоторых белков и повышать содержание хлоро-
филла и сахаров (Ertani et al., 2011). Однако были
получены и противоположные результаты. Так, в
работе Стапаниан и Шеа (Stapanian, Shea, 1986)
показано, что накопление биомассы травянисты-
ми видами снижалось при высоком уровне содер-
жания ЛС в почве, а у древесных видов растений
скорость накопления биомассы не менялась вне
зависимости от концентрации ЛС в почве. Ввиду
немногочисленности и неопределенности оце-
нок реакций растений на внесение в почву ЛС во-
прос о возможности его использования в сельско-
хозяйственном производстве остается дискусси-
онным.

Реакции растений на изменения условий их
обитания сложны, поскольку регулируются широ-
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ким спектром физиолого-биохимических и моле-
кулярно-генетических механизмов, действую-
щих на разных уровнях организации. Предпола-
гается, что в силу особенности своего состава и
способности образовывать хелатные комплексы,
ЛС может инициировать в растениях ряд измене-
ний в физиологических процессах, основными из
которых являются рост, фотосинтез и дыхание.

Как упоминалось ранее, отдельные исследова-
ния затрагивали вопрос влияния ЛС на ростовые
процессы растений, но малоизвестно о его воз-
действии на процессы фотосинтеза и дыхания, а
также на их соотношение. Кроме того, неизвестно,
может ли ЛС способствовать повышению устой-
чивости растений к изменению условий их роста,
например, к понижению температуры. В связи с
этим задачей данного исследования являлась
оценка влияния внесения лигносульфоната на-
трия в почву на основные физиологические про-
цессы растения на примере огурца и на его устой-
чивость к понижению температуры.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В модельном опыте использовали дерново-под-

золистую суглинистую почву, которую высушивали,
просеивали и смешивали с лигносульфонатом на-
трия в концентрации 0, 10, 25, 50 или 100 г/кг. Поч-
венный субстрат инкубировали в контролируе-
мых условиях при еженедельном поливе и пере-
мешивании в течение 90 сут. После инкубации
субстратов определяли обменную кислотность
(pH) в вытяжке раствором 1 М KCl.

Пророщенные семена огурца (Cucumis sativus L.,
гибрид Кураж F1) высаживали в сосуды объемом
0.8 л, заполненные подготовленным субстратом.
В каждый сосуд высаживали по 4 семени. Растения
выращивали при температуре 25/22°C день/ночь,
фотопериоде 16 ч, фотосинтетически активной
радиации (ФАР) 300 мкмоль/(м2 с), влажности
воздуха 60–70% в камерах искусственного клима-
та (ВКШ, Россия). Через 7 сут после посадки се-
мян в каждом сосуде было оставлено по одному
растению. Через 14 сут после посадки растения
каждого опытного варианта были разделены на 2
части. Первую часть растений продолжали выра-
щивать при первоначальных температурных усло-
виях, а вторую часть растений перевели на 10 сут на
рост при 15/12°C день/ночь.

Измерения физиологических параметров рас-
тений выполняли, начиная с 24-х сут после их по-
садки. Скорость СО2-газообмена листа измеряли
с использованием портативной системы для ис-
следования СО2 и Н2О-газообмена HCM-1000
(Walz, Германия) при температуре листа 25°C для
растений, выращиваемых при 25/22°C, и при темпе-
ратуре листа 15°C для растений, выращиваемых при
15/12°C. Измерения проводили при насыщаю-

щем фотосинтез свете, интенсивность которого
была определена предварительно и составляла
1200 мкмоль/(м2 с) ФАР для растений, выращи-
ваемых при 25/22°C, и 800 мкмоль/(м2 с) ФАР для
растений, выращиваемых при 15/12°C. Для расте-
ний варианта 25/22°C дополнительно измеряли
газообмен при 300, 60, 40 и 20 и 0 мкмоль/(м2 с)
ФАР. Скорость газообмена при 0 мкмоль/(м2 с)
ФАР была принята за дыхание листьев в темноте
(Rd). Видимый квантовый выход фотосинтеза (α)
вычисляли по начальному линейному отрезку
световой кривой фотосинтеза, построенной по
значениям скорости видимого фотосинтеза при
60, 40 и 20 мкмоль/(м2 с) ФАР. Митохондриаль-
ное дыхание листьев на свету (Rl) было определе-
но по методу Kok (1948). Cкорость истинного фо-
тосинтеза (Ag) при ФАР, равной 1200 мкмоль/(м2 с),
рассчитывали как сумму скорости видимого фо-
тосинтеза (An) и Rl. Cкорость фотосинтетического
транспорта электронов (J), оксигеназную (νо) и
карбоксилазную (νс) активность Рубиско вычис-
ляли согласно Farquhar и von Caemmere (Farquhar,
von Caemmerer, 1982).

Параметры флуоресценции и содержания хло-
рофилла определяли на тех же листьях, которые
использовали для исследования параметров СО2-
газообмена. Для измерения максимальной фото-
химической квантовой эффективности ФСII
(Fv/Fm,) использовали портативный флуориметр
MINI-PAM (Walz, Германия). Перед измерением
минимальной и максимальной флуоресценции
хлорофилла (Fo и Fm соответственно) листья адап-
тировали к темноте в течение 30 мин с помощью
зажимов для листьев. Параметры Fo и Fm исполь-
зовали для расчета максимальной фотохимиче-
ской эффективности ФС II (Fv/Fm = [Fm – Fo]/Fm).
Содержание хлорофилла (SPAD индекс) определя-
ли с использованием хлорофилл метра SPAD-502
(Soil Plant Analysis Development) (Minolta Camera,
Япония) с выполнением не менее 5 измерений на
каждом листе.

Интенсивность устойчивого и чувствительно-
го к салицилгидроксамовой кислоте (СГК) путей
дыхания изучали полярографическим методом,
измеряя скорость темнового дыхания листьев по
поглощению кислорода с помощью электрода
Кларка (Oxygraph System Plus, Hansatech, Велико-
британия) в буферном растворе 100 мМ HEPES
(pH 7.5) с добавлением или без добавления инги-
битора альтернативного пути дыхания 30 мМ
СГК. До начала измерений растения выдерживали
в темноте не менее 15 мин. Из серединной части ли-
стовых пластинок огурца стальным цилиндром вы-
резали диски площадью 2.6 см2, что составляло в
среднем 6.9 мг сухой массы. Отобранные образцы
разрезали на полоски шириной не более 2 мм и
помещали в измерительную кювету с 2 мл буфер-
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ного раствора, который насыщали кислородом
перед каждым измерением. После стабилизации
процесса в измерительной ячейке в течение не
менее 15 мин скорость снижения содержания
кислорода измеряли в течение 5 мин. Интенсив-
ность поглощения кислорода растительным ма-
териалом в буферном растворе, не содержащем
СГК, была принята за общее дыхание, а в буфер-
ном растворе, содержащем СГК – за устойчивое к
СГК совместное цитохромное и остаточное дыха-
ние. Различия скорости поглощения кислорода
из буфера, не содержащего и содержащего СГК,
были приняты за СГК-чувствительное дыхание,
косвенно отражающее активность альтернатив-
ного пути дыхания. Измерения дыхания прово-
дили при температуре буферного раствора 25°C
для растений, выращиваемых при 25/22°C, и при
15°C – для растений, выращиваемых при 15/12°C.
Для создания требуемой температуры камеру с
измерительной кюветой, содержащей буферный
раствор, подсоединяли к жидкостному термоста-
ту MLW (VEB MLW PRUFGERATE-WERK, ГДР).
Для определения сухой биомассы надземную
часть растений возраста 28 сут высушивали при
температуре 70°C до постоянного веса. Данные
представлены как средние значения из 4-х биоло-
гических повторностей и их стандартные ошибки
двух независимых экспериментов. Достоверность
различий между средними значениями определя-
ли дисперсионным анализом при P < 0.05 (LSD
тест) с использованием программного обеспече-
ния Statistica (v. 8.0.550.0, “StatSoft, Inc.”).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

При визуальном наблюдении за развитием
растений огурца было заметно, что к окончанию
второй недели после посева растения, росшие на
субстрате с внесенной дозой ЛС 25 г/кг, опережа-
ют другие опытные варианты по размеру расте-
ний и площади листьев (рис. 1). Однако в даль-
нейшем эта тенденция перестала быть явной, и на
28 сут накопление сухой биомассы растениями дан-
ного варианта было меньше, чем у растений, рос-
ших на субстратах с дозой внесения ЛС 0 и 10 г/кг
(рис. 2а), хотя данные различия не были подтвер-
ждены статистически. Видимо ЛС в концентра-
ции 25 г/кг оказывал стимулирующее действие на
рост растений в начальный период их развития,
однако данное воздействие было недолговремен-
ным и сменилось снижением продуктивности
растений. Высокие концентрации ЛС в почве (50
и 100 г/кг) ингибировали ростовые процессы у
огурца (рис. 1, 2а), при этом растения варианта
100 г/кг не были способны накопить даже мини-
мальное количество биомассы, необходимое для
выполнения измерений ряда физиологических
параметров, представленных в табл. 1 и на рис. 2,
3. Снижение скоростей накопления растениями

сухого вещества и видимого фотосинтеза (An) под
влиянием ЛС было более выраженным при опти-
мальной (25/22°C), чем пониженной (15/12°C)
температуре роста (рис. 2а, 2б). Независимо от
уровня содержания в почве ЛС понижение темпе-
ратуры роста негативно влияло на скорость роста
растений и интенсивность фотосинтеза. Наруше-
ния под влиянием холода процесса фотосинтеза,
выявленные по изменению величины Fv/Fm, и син-
теза хлорофилла усугублялись наличием в почве ЛС
(рис. 2в, 2г). Так, совместное действие низкой
температуры и высоких концентраций ЛС снижа-
ли величину Fv/Fm и SPAD на 24 и 20%, соответ-
ственно. Однако при оптимальной температуре
роста влияние ЛС было незначительным не толь-
ко на Fv/Fm и содержание в листьях хлорофилла,
но также на такие физиологические параметры
как эффективность использования света на фото-
синтез, световой компенсационный пункт и ды-
хание листьев на свету (α, СКП и Rl соответственно,
табл. 1). Известно, что интенсивность митохон-
дриального дыхания растений слабее на свету,
чем в темноте (Rd) из-за ингибирования данного
процесса светом (Hurry et al., 2005; Гармаш, 2016).
Также выявлено, что Rl и Rd могут различаться в
своей реакции на условия внешней среды. На
примере проростков озимой пшеницы, было по-
казано, что в ответ на продолжительное действие
холода адаптивные преобразования затрагивают
в большей степени дыхание в темноте, чем на све-
ту (Икконен и др., 2020б). Под влиянием высокой
концентрации ЛС в почве скорости Rl и Rd увели-
чивались, соответственно, на 17 и 24%, однако не
выявлена достоверность влияния ЛС на величину
Rl/Rd, отражающую степень ингибирования ды-
хания светом (табл. 1). Ингибирование в значи-
тельной степени зависит от усиления интенсив-
ности фотодыхания растений при активизации
оксигеназной активности Рубиско (Ayub et al.,
2014), поэтому закономерно, что в отсутствие до-
стоверного влияния ЛС на оксигенацию Рубиско
(νо, табл. 1), эффект от его содержания в почве на
степень светового ингибирования дыхания ли-
стьев огурца также был незначителен.

Дыхание и фотосинтез являются основными
процессами растений, определяющими их жиз-
недеятельность и выживание, поэтому их соотно-
шение часто рассматривается как показатель фи-
зиологического состояния растений и широко
используется в исследованиях их адаптационной
способности (Yamori et al., 2009). Тогда как содер-
жание ЛС в почве в диапазоне концентрации 10–
50 г/кг мало влияло на соотношение дыхания и
фотосинтеза у огурца, при его концентрации
100 г/кг величина данного соотношения возрас-
тала в 2 раза независимо от того осуществлялось
дыхание на свету или в темноте (табл. 1). Измене-
ние под влиянием ЛС величин Rd/Ag и Rl/Ag в сто-
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рону увеличения были обусловлены как сниже-
нием интенсивности истинного фотосинтеза, так
и усилением дыхательных процессов. Известно,
что при насыщающем фотосинтез свете ассими-
ляция СО2 лимитируется скоростью карбоксили-
рования, катализируемого Рубиско (Atkin et al.,
2005), а при более низкой интенсивности света
лимитирование может быть вызвано снижением
способности электрон-транспортной цепи (Yam-

ori et al., 2010). Высокий уровень содержания ЛС в
почве понижал как карбоксилазную активность
Рубиско (νс, табл. 1), так и скорость фотосинтети-
ческого потока электронов (J, табл. 1), что, види-
мо, частично обусловило ЛС-опосредованное
снижение фотосинтетической ассимиляции СО2.
При внесении ЛС повышение Rd и Rl могло быть
связано с изменениями дыхательной способно-
сти, доступности субстрата или потребности рас-

Рис. 1. Внешний вид 14-ти сут растений огурца, выращиваемых при 25/22°C на дерново-подзолистой суглинистой
почве, содержащей 0, 10, 25, 50 или 100 г лигносульфаната в кг почвы.

0 г/кг 10 г/кг 25 г/кг 50 г/кг 100 г/кг

Рис. 2. Сухая масса растения (а), скорость видимой ассимиляции СО2 (An, б), потенциальный квантовый выход фото-
химической активности ФС II (Fv/Fm, в), содержание хлорофилла (SPAD, усл. ед.) у огурца, росшего при 25/22°C или
15/12°C день/ночь на дерново-подзолистой суглинистой почве, содержащей 0 (1), 10 (2), 25 (3), 50 (4) или 100 (5) г
лигносульфаната в кг почвы. Различные буквы указывают на достоверность различий средних значений при P < 0.05.
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тений в энергии. В процессе адаптации растений
к стрессовым условиям, как правило, запросы на
интермедиаты и энергию возрастают (Семихатова,
1998), что достигается через усиление дыхания.
То, что высокие концентрации лигносульфоната
натрия в почве выступили как стрессовый для
растений фактор, проявилось в значительном со-
кращении накопления ими биомассы. Видимо
изменения в энергетическом и углеродном балан-
се растений под влиянием ЛС, отраженные через
повышение соотношения дыхания и фотосинтеза,
повлияли на скорость накопления ими сухого ве-

щества. Смещение углеродного баланса в сторону
увеличения потерь углерода и возможный рост у
растений энергетических затрат на поддержание
вызвало торможение роста огурца, выращивае-
мого в почве с высоким содержанием ЛС.

Внесение ЛС повышало pH почвы с 4.9 в кон-
трольном варианте до 5.6 и 6.2 при использовании
дозы 10 и 25 г/кг соответственно и до 5.7 при вне-
сении ЛС в дозе 50 и 100 г/кг. Визуально наблю-
дались различия в структуре и агрегатном составе
почвы, содержащей высокие концентрации ЛС и

Таблица 1. Физиологические параметры растений огурца, выращиваемых на дерново-подзолистой суглинистой
почве, содержащей 0, 10, 25, 50 или 100 г лигносульфаната в кг сухой почвы

Примечание. α – видимый квантовый выход фотосинтеза; СКП – световой компенсационный пункт; Rl – митохондриаль-
ное дыхание на свету; Rd – митохондриальное дыхание в темноте; Rl/Rd – отношение Rl к Rd; Ag – скорость истинного фото-
синтеза (Ag = An + Rl); Rd/Ag – отношение Rd к Ag; Rl/Ag – отношение Rl к Ag; J – скорость фотосинтетического транспорта
электронов; νо – оксигеназная активность Рубиско; νс – карбоксилазная активность Рубиско.

Параметры 0 г/кг 10 г/кг 25 г/кг 50 г/кг

α, мкмоль СО2/мкмоль квант 0.022 ± 0.002a 0.024 ± 0.001a 0.024 ± 0.001a 0.022 ± 0.002a

СКП, мкмоль СО2/(м2 с) 27.2 ± 5.3a 21.2 ± 2.0a 26.7 ± 4.1a 30.8 ± 2.2a

Rl, мкмоль СО2/(м2 с) 0.56 ± 0.06a 0.52 ± 0.06a 0.57 ± 0.10a 0.66 ± 0.03a

Rd, мкмоль СО2/(м2 с) 0.67 ± 0.05b 0.56 ± 0.06b 0.70 ± 0.10ab 0.83 ± 0.06a

Rl/Rd 0.84 ± 0.06a 0.94 ± 0.04a 0.79 ± 0.05a 0.80 ± 0.04a

Ag, мкмоль СО2/(м2 с) 11.9 ± 0.6a 10.2 ± 1.2ab 11.9 ± 1.6a 7.7 ± 1.2b

Rd/Ag 0.056 ± 0.004b 0.056 ± 0.005b 0.062 ± 0.008b 0.119 ± 0.023a

Rl/Ag 0.048 ± 0.007b 0.052 ± 0.006b 0.050 ± 0.008b 0.094 ± 0.017a

J, мкмоль СО2/(м2 с) 75.6 ± 4.5a 69.6 ± 5.9a 71.2 ± 9.9a 45.7 ± 8.1b

νо, мкмоль СО2/(м2 с) 3.3 ± 0.3a 3.0 ± 0.7a 4.0 ± 0.6a 2.6 ± 0.3a

νс, мкмоль СО2/(м2 с) 14.3 ± 0.8a 12.6 ± 1.3ab 13.9 ± 1.9a 8.9 ± 1.5b

Рис. 3. Дыхание листьев без ингибитора (1) и с ингибитором (2) альтернативного пути дыхания (СГА, салицилгидрок-
самовая кислота) у огурцов, росших при 25/22°C или 15/12°C на почве, содержащей 0, 10, 25, 50 или 100 г лигносуль-
фаната в кг почвы. Измерения выполнены при температуре листа 25°C для растений варианта 25/22°C, и при темпе-
ратуре листа 15°C для растений варианта 15/12°C. * означает достоверность различий средних значений дыхания без
ингибирования и с ингибированием альтернативного пути. Различные буквы обозначают достоверность различий
средних значений при P < 0.05: строчные буквы отнесены к дыханию без ингибитора, прописные – к дыханию с ин-
гибитором.
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ИККОНЕН, ЮРКЕВИЧ

не содержащей его, или содержащей в малых ко-
личествах. Данные изменения были схожи с при-
знаками солонцеватых почв, таких как их вяз-
кость и липкость во влажном состоянии и повы-
шенная твердость при высушивании (Панкова и др.,
2017). Однако данные визуальные наблюдения
требуют подтверждения в ходе дальнейшего ис-
следования изменения структурных и физико-
химических свойств почв под влиянием ЛС. Ви-
димо, осолонцевание используемой в данной ра-
боте дерново-подзолистой суглинистой почвы
произошло из-за вхождения большого количе-
ства ионов натрия в поглощающий комплекс при
внесении в почву ЛС, что обусловило изменение
ее физико-химических свойств и плодородия и,
как следствие, негативно отразилось на физиоло-
гических процессах у растений огурца.

Повышение интенсивности дыхания, как от-
клик растений на стрессовые воздействия, часто
связывают с вовлечением альтернативного пути
дыхания, способствующего поддержанию роста и
защите растений от неблагоприятных воздей-
ствий среды обитания (Рахманкулова и др., 2008;
Икконен и др., 2020а). Альтернативный путь дыха-
ния протекает без запасания энергии, но вместе с
основным, цитохромным дыханием, он поддержи-
вает энергетический баланс клетки, предотвращая
возникновение сверхвосстановленного состоя-
ния компонентов пути транспорта электронов
(Lambers, 1982). Альтернативный путь переноса
электронов в электрон-транспортной цепи мито-
хондрий чувствителен к СГК, что позволяет ис-
пользовать ее как ингибитор данного пути дыхания.
Результаты нашего исследования показали ожи-
даемое снижение интенсивности, как общего, так
и устойчивого к СГК, дыхания с понижением
температуры роста (рис. 3). ЛС снижал чувстви-
тельность дыхания листьев к СГК независимо от
его содержания в почве и температуры роста огурца,
что может косвенно отражать негативное влия-
ние ЛС на синтез и/или активность альтернатив-
ной оксидазы, обеспечивающей поток электро-
нов по альтернативному пути.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Внесение лигносульфоната натрия в дерново-

подзолистую суглинистую почву в дозе 10–25 г/кг
не влияло на основные физиологические процес-
сы огурца, но высокий уровень его содержания в
почве (50–100 г/кг) ингибировал накопление рас-
тением биомассы, процесс фотосинтеза и увели-
чивал долю дыхательных затрат от фотосинтеза
независимо от того на свету или в темноте осу-
ществлялось дыхание. Процесс дыхания отзывался
на содержание в почве ЛС усилением интенсив-
ности в большей степени в условиях темноты, чем
на свету. При этом усиление темнового дыхания
не было обусловлено активизацией альтернатив-

ного пути дыхания. Напротив, в присутствии ЛС
в почве чувствительность дыхания листьев расте-
ний к ингибитору альтернативной оксидазы сни-
жалась. Низкая температура роста ингибировала
основные физиологические процессы жизнедея-
тельности растений огурца, а внесение ЛС в поч-
ву не влияло на устойчивость растений огурца к
понижению температуры.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского Научного Фонда (проект № 22-16-
00145). Исследования выполнены на научном
оборудовании Центра коллективного пользова-
ния Федерального исследовательского центра
“Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук”.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Гармаш Е.В. Митохондриальное дыхание фотосинте-

зирующей клетки // Физиология растений. 2016.
Т. 63. № 1. С. 17–30. 
https://doi.org/10.7868/S001533031506007X

Икконен Е.Н., Грабельных О.И., Шерудило Е.Г., Шибае-
ва Т.Г. Устойчивое и чувствительное к салицил-
гидроксамовой кислоте дыхание теплолюбивых
растений в условиях кратковременных ежесуточ-
ных понижений температуры // Физиология рас-
тений. 2020а. Т. 67. № 1. С. 67–74. 
https://doi.org/10.31857/S0015330319050063

Икконен Е.Н., Шибаева Т.Г., Шерудило Е.Г., Титов А.Ф.
Реакция дыхания проростков озимой пшеницы на
продолжительное и кратковременное ежесуточное
понижение температуры // Физиология растений.
2020б. Т. 67. № 3. С. 312–318. 
https://doi.org/10.31857/S0015330320020062

Максимов В.Ф., Стадницкий Г.В. Введение в специаль-
ность: учебное пособие для Вузов. Л.: Химия, 1988.
С. 168.

Панкова Е.И., Конюшкова М.В., Горохова И.Н. О про-
блеме оценки засоленности почв и методике круп-
номасштабного цифрового картографирования
засоленных почв // Экосистемы: экология и дина-
мика. 2017. Т. 1. № 1. С. 26–54.

Рахманкулова З.Ф., Федяев В.В., Абдуллина О.А., Усма-
нов И.Ю. Формирование адаптационных механиз-
мов у пшеницы и кукурузы к повышенному содер-
жанию цинка // Вестник башкирского универси-
тета. 2008. Т. 13. № 1. С. 43–46.

Семихатова О.А. Оценка адаптационной способности
растения на основании исследований темнового
дыхания // Физиология растений. 1998. Т. 45. № 1.
С. 142–148.

Хабаров Ю.Б., Вешняков В.А., Кузяков Н.Ю. Получение
и применение комплексов лигносульфоновых
кислот с катионами железа // Лесной журнал. 2019.
№ 5. С. 167–187. 
https://doi.org/10.37482/0536-1036-2019-5-167

Atkin O.K., Bruhn D., Hurry V.M., Tjoelker M.G. The hot
and the cold: unraveling the variable response of plant
respiration to temperature // Funct. Plant Biol. 2005.



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА 615

V. 32. P. 87–105. 
https://doi.org/10.1071/FP03176

Ayub G., Zaragoza-Castells J., Griffin K.L., Atkin O.K. Leaf
respiration in darkness and in the light under pre-in-
dustrial, current and elevated atmospheric CO2 con-
centrations // Plant Sci. 2014. V. 226. P. 120–130. 
https://doi.org/10.1016/j.plantsci.2014.05.001

Carrasco J., Kovács K., Czech V., Fodor F., Lucena J., Vértes A.,
Hernández-Apaolaza L. Influence of pH, iron source,
and Fe/ligand ratio on iron speciation in lignosulfonate
complexes studied using Mössbauer spectroscopy. Im-
plications on their fertilizer properties // J. Agr. Food
Chem. 2012. V. 60. P. 3331–3340. 
https://doi.org/10.1021/jf204913s

Docquier S., Lambé P., Kevers C., Gaspar T. Beneficial use
of lignosulfonates in in vitro plant cultures: Stimulation
of growth, of multiplication and of rooting // Plant Cell
Tiss. Org. 2007. V. 90. P. 285–291. 
https://doi.org/10.1007/s11240-007-9267-7

Ertani A., Francioso O., Tugnoli V., Righi V., Nardi S. Effect
of Commercial Lignosulfonate-Humate on Zea mays L.
Metabolism // J. Agr. Food Chem. 2011. V. 59.
P. 11940–11948. 
https://doi.org/10.1021/jf202473e

Farquhar G.D., von Caemmerer S. Modelling of photosyn-
thetic response to environmental conditions. In:
Lange O.L., Nobel P.S., Osmond C.B., Ziegler H.
(eds). Encyclopedia of plant physiology. V. 12B. Physi-
ological plant ecology II. Water relations and carbon
assimilation. Springer Verlag. Berlin. 1982. P. 551–587. 
https://doi.org/10.1007/978-3-642-68150-9_17

Fernando V., Roberts G.R. The partial inhibition of soil ure-
ase by naturally occurring polyphenols // Plant Soil.
1976. V. 44. P. 81–86. 
https://doi.org/10.1007/BF00016957

Hurry V., Igamberdiev A.U., Keerberg O., Pärnik T.R., Atkin O.K.,
Zaragoza-Castells J., Gardestrom P. Respiration in pho-
tosynthetic cells: gas exchange components, interac-

tions with photorespiration and the operation of mito-
chondria in the light // Advances in Photosynthesis and
Respiration, H. Lambers, M. Ribas-Carbo (Eds.). Klu-
wer Academic Publishers, Dordrecht. 2005. P. 43–61. 
https://doi.org/10.1007/1-4020-3589-6_4

Kok B. A critical consideration of the quantum yield of
Chlorella-photosynthesis // Enzymologia. 1948. V. 13.
P. 1–56.

Lambers H. Cyanide-resistant respiration: a non-phos-
phorylating electron transport pathway acting as an en-
ergy overflow // Physiol. Plant. 1982. V. 55. P. 478–
485. 
https://doi.org/10.1111/j.1399-3054.1982.tb04530.x

Liu Q., Deng Y., Tang J., Chen D., Li X., Lin Q., Yin G.,
Zhang M., Hu H. Potassium lignosulfonate as a washing
agent for remediating lead and copper co-contaminated
soils // Sci. Total Environ. 2019. V. 658. P. 836–842. 
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2018.12.228

Stapanian M.A., Shea D.W. Lignosulfonates: effects on
plant growth and survival and migration through the
soil profile // Int. J. Environ. Studies. 1986. V. 27.
P. 45–56. 
https://doi.org/10.1080/00207238608710276

Ta’negonbadi B., Noorzad R. Stabilization of clayey soil us-
ing lignosulfonate // Transp. Geotech. 2017. V. 12.
P. 45–55. 
https://doi.org/10.1016/j.trgeo.2017.08.004

Yamori W., Evans J.R., von Caemmerer S. Effects of growth
and measurement light intensities on temperature de-
pendence of CO2 assimilation rate in tobacco leaves //
Plant Cell Environ. 2010. V. 33. P. 332–343. 
https://doi.org/10.1111/j.1365-3040.2009.02067.x

Yamori W., Noguchi K., Hikosaka K., Terashima I. Cold tol-
erant crop species have greater temperature homeosta-
sis of leaf respiration and photosynthesis than cold-sen-
sitive species // Plant Cell Physiol. 2009. V. 50. P. 203–
215. 
https://doi.org/10.1093/pcp/pcn189

Physiological Responses of Cucumber Plants to Sodium Lignosulfonate
Application to Sandy Loam Soil

E. N. Ikkonen1, # and M. G. Yrkevich1

1 Institute of Biology of the Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences,
Puskinskaja, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

#e-mail: likkonen@gmail.com

The use of lignosulfonates (LS) to improve soil fertility is currently under study and discussion. The effect of
sodium LS application in the sandy loam soil on the accumulation of biomass, photosynthesis, respiration
and their coupling in cucumber plants was studied. The LS rate of 10–25 g/kg did not have a significant effect
on the studied parameters of the physiological state of plants. However, at a high LS content (50–100 g/kg),
the plant growth rate and activity of the photosynthetic apparatus decreased, and the respiration rate in-
creased, which caused the increase in the ratio of respiration to photosynthesis. The negative effect of high
concentrations of LS on the physiological state of cucumber plants and their cold resistance is presumably
associated with sodium salinization of the soil.

Keywords: Cucumis sativus, photosynthesis, respiration, chlorophyll f luorescence
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Изучены две модели ризогенеза у Arabidopsis thaliana in vitro: 1) из каллуса и 2) черешков листовых
эксплантов на безгормональной питательной среде Мурасиге–Скуга, содержащей 1/10 часть от об-
щего минерального состава, а также среде с добавлением регулятора роста − индолил-3-маслянной
кислоты. Морфолого-анатомические исследования показали изменения структуры корней, обра-
зованных de novo in vitro. Методом Сабинина–Колосова установлено снижение процента рабочей
поверхности корней у обоих вариантов. Обсуждается возникновение структурных изменений при
ризогенезе in vitro, а также их влияние на функциональность корней.
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Растительный организм способен проявлять
морфогенетический потенциал при переносе от-
дельных его частей в условия, крайне отличаю-
щиеся от природных, какими является культура
in vitro. Под методом культуры in vitro понимается
совокупность способов, позволяющих культиви-
ровать изолированные клетки, ткани и органы
растений в стерильных условиях на питательных
средах. В основе данного метода лежит уникаль-
ное свойство растительных клеток – тотипотент-
ность – способность при определенных условиях
дедифференцироваться и под влиянием внешних
условий реализовывать тот или иной путь морфо-
генеза (Ахметова, Зарипова, 2019). Клональное
микроразмножение – один из наиболее эффек-
тивных способов получения растительного мате-
риала в значительных объемах за достаточно ко-
роткий промежуток времени (Катаева, Бутенко,
1983; Manokari, 2021). Сам процесс клонального
микроразмножения разделен на несколько этапов:
1) выбор объекта, 2) собственно микроразмноже-
ние, 3) укоренение микропобегов или депониро-
вание, 4) адаптация. При этом следует отметить,
что использование данного метода сопряжено с ря-
дом проблем, которые касаются непосредственно
специфики культивирования материала in vitro и
дальнейшей его адаптации в среде in vivo. Укорене-

ние является важным этапом клонального микро-
размножения для различных видов растений.
Корневая система играет важную роль в поглоще-
нии воды и питательных веществ, газотранспорт-
ных процессах, росте и развитии растений, а так-
же в механизмах защиты от биотических и абио-
тических воздействий. Известно, что процесс
укоренения in vitro регулируется различными гене-
тическими факторами, компонентами питательной
среды, типом и концентрацией регуляторов роста
(Amghar et al., 2021). Современное промышленное
размножение растений in vitro невозможно без
использования регуляторов роста. Как правило,
для укоренения используют аналоги индолил-3-
уксусной кислоты (ИУК). Отношение раститель-
ного материала in vitro к экзогенному ауксину,
времени и способу его применения неоднозначно.
Среди регуляторов роста обычно для индукции
ризогенеза у растений используют индолил-3-ук-
сусную кислоту (ИУК) (Souza et al., 2022), 1-наф-
талинуксусную кислоту (НУК) (Chi-ni, Schuyler,
1996; Тихомирова, 2010; Гусева и др., 2013; Souza
et al., 2022), ндолил-3-масляную кислоту (ИМК)
(Rani et al., 2003; Гусева и др., 2013; Souza et al.,
2022), а также безгормональные среды с умень-
шенным содержанием макро-, и микроэлементов
(Кушнір, Сарнацька, 2005). На питательных сре-
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дах с различными регуляторами роста изучены
гистологические аспекты формирования корней
in vitro (Martínez Pastur et al., 2005; Naija et al.,
2008), их морфология и анатомия (Reis et al., 2017;
Bulavin et al., 2020; Jagiełło-Kubiec et al., 2021;
Mаnоkаri et al., 2021), некоторые количественные
признаки (Rogalski et al., 2003; Jagiełło-Kubiec et al.,
2021; Soriano et al., 2022), активность пероксидазы
(Naija et al., 2008), содержание эндогенной ИУК
(Jagiełło-Kubiec et al., 2021), накопление вторич-
ных метаболитов (Reis et al., 2017; Jagiełło-Kubiec
et al., 2021). Для безгормональных сред в боль-
шинстве работ исследователи указывают факт об-
разования корней и определяют их количествен-
ные характеристики. Отмечается, что изучение
особенностей ризогенеза in vitro с регуляторами
роста и при их отсутствии является необходимым
для понимания протекания данного процесса и
возможности его регуляции (Rose et al., 2006, Ma-
nokari et al., 2021). Поскольку формирование кор-
ней в культуре in vitro может происходить путем
прямого и непрямого органогенеза, нами было
выбрано две модельные системы: ризогенез in vi-
tro из черешков листовых эксплантов и каллусной
ткани Arabidopsis thaliana на питательных средах
без регуляторов роста и при их введении.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для введения в культуру A. thaliana (Col-0) се-
мена стерилизовали 70% раствором спирта (45 c)
и 5% раствором гипохлорита натрия (7 мин) с пя-
тикратной промывкой стерильной дистиллиро-
ванной водой, переносили в культуральные сосуды
на модифицированную питательную среду Мура-
сиге-Скуга (МС) (Murashige, Skoog, 1962) без регу-
ляторов роста с последующей стратификацией при
+4°C в течение 3 сут. Материал культивировали при
температуре +22−24°C с фотопериодом 16/8 ч
(свет/темнота) и освещенности 93 мкмоль м–2 с–1.

Для индукции образования каллуса, розеточ-
ные листья отделяли от 22−40 дневных растений,
делали насечки и помещали на модифицирован-
ную питательную среду МС, содержащую макро-, и
микросоли, витамины (B1 – 0.1 мг/л, B6 –
0.5 мг/л, PP – 0.5 мг/л), глицин (3.0 мг/л), 2.4-Д
(1.0 мг/л), кинетин (0.05 мг/л) и глюкозу (1.5%),
агар-агар (0.7%). Культивирование материала осу-
ществляли при температуре +22−24°С с фотопери-
одом 16/8 ч и освещенности 7.4−9.3 мкмоль м–2 с–1.

Ризогенез из каллусной ткани и в культуре ли-
стовых эксплантов индуцировали на питательной
среде МС, содержащей 1/10 часть от общего мине-
рального состава без регуляторов роста (1/10 МС), а
также с добавлением ИМК (2.0 мг/л для индук-
ции корней из каллуса). Культивирование мате-
риала осуществляли при температуре +22−24°C с

фотопериодом 16/8 ч и освещенности 7.4−
9.3 мкмоль м–2 с–1.

Для анатомических исследований черешки
листьев и, полученные в культуре in vitro корни,
фиксировали в 2.5% глутаровом альдегиде на 0.1 М
какодилатном буфере (pH 7.2) при комнатной
температуре в течение 3 ч, дважды промывали тем
же буфером, постфиксировали 1% OsO4 в течение
3 ч, обезвоживали в спиртах восходящей концен-
трации и ацетоне, заливали в смесь эпоксидных
смол эпон-аралдит. Калусную ткань помещали в
фиксатор Кларка, промывали в 70% этаноле, обез-
воживали в спиртах восходящей концентрации и
толуоле, пропитывали парафином. Полутонкие по-
перечные и продольные срезы корней и черешков
(0.5−1.0 мкм) получали на ультрамикротоме MT-XL
(RMR Instruments, США) и Ultracut E (Reichert, Ав-
стрия), срезы калусной ткани (8, 10 мкм) − на сан-
ном микротоме МС-2 (Точмедприбор, Украина).
Окрашивание проводили водным раствором то-
луидинового синего (0.12%), исследования вы-
полняли на микроскопе Axioscope А1 (Сarl Zeiss,
Германия) и СX41 (Olympus, Япония), оснащенном
камерой SC 50 (Olympus, Германия) и программным
обеспечением CellSens Imaging Software v. 1.17.

Для анализа ультраструктурной организации
клеток корней in vitro, использовали материал,
подготовленный для анатомических исследова-
ний. Продольные ультратонкие срезы (50–60 нм)
получали на ультрамикротоме MT-XL, контра-
стировали уранилацетатом и цитратом свинца,
исследовали на трансмиссионном электронном
микроскопе JEM 1230 (Jeol, Япония).

Определение общей, рабочей и недеятельной
поверхности корневой системы выполняли со-
гласно методу Сабинина–Колосова (Панфилова
и др., 2010) в модификации. Корни 10 суточных
проростков, 14 дневных растений, и, полученные
в культуре in vitrо, последовательно погружали в
три лунки 96-луночных планшетов с 200 мкл рас-
твора 0.0003 н метиленовой сини (96.0 мг/1.0 дм3)
на 1.5 мин в каждую. При двукратном погруже-
нии происходила адсорбция красителя на всей
поверхности корней. При третьем погружении
корней в раствор краситель поглощался только
рабочей поверхностью корней. Концентрацию
метиленовой сини определяли колориметрически,
используя калибровочную кривую (рис. 1), расчеты
площади поверхности корневой системы общей
(Sобщ), рабочей (Sраб) и недеятельной (Sнераб) рассчи-
тывали по формулам:

где: 1.05 м2 – коэффициент пересчета, А1 + 2; А3 –
количество метиленовой сини, адсорбированное
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корнями в первом (А1), втором (А2) и третьем (А3)
стакане. Статистический анализ проводили с ис-
пользованием ПО Statistica 7.0 и Microsoft Office
2010 (Exсel).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В семени A. thaliana развитие корня происхо-

дит из первичного корешка, который закладывает-
ся в зародыше одновременно с почечкой (Capron
et al., 2009). После гидратации семенных оболо-
чек и поступления воды к зародышу, запускаются
ростовые процессы. Дальнейшее развитие корня
происходит за счет деятельности его меристемы,
боковые корни разных порядков формируются за
счет делений перицикла, находящегося напротив
элементов ксилемы (Péret et al., 2009; Banda et al.,
2019). В отличие от зародышевого корешка, кор-
ни в тканях черешка листовых эксплантов и каллусе
формируются de novo. Согласно нашим данным,
после удаления верхушки листовой пластинки, ча-
сти черешка и переноса листовых эксплантов
абаксиальной стороной на питательную среду
1/10 МС в проводящем пучке черешка индуциру-
ются клеточные деления, приводящие к форми-
рованию зачатка корня (рис. 2а) и в последствии
к полному его формированию за счет деятельно-
сти меристемы (от 6 дней) (рис. 2б). При более
длительном культивировании у корней, сформи-
рованных de novo из тканей черешка листовых
эксплантов, наблюдалось образование боковых
корней.

2.4-дихлорфеноксиуксусная кислота (2.4-Д)
является наиболее распространенным ауксином
для индукции каллусогенеза (Dalila et al., 2013;
Budisantoso et al., 2017), применяемым обычно в
концентрации 1.0−2.0 мг/л, а также в комбина-
ции с другими регуляторами роста (Karimian et al.,
2014), поскольку под ее влиянием происходит де-
дифференциация клеток (Dalila et al., 2013). В
дальнейшем эффективность морфогенетических
процессов в каллусе зависит от комбинации аук-
сина и цитокинина, внесенных в композицию
питательной среды. Под действием цитокининов
происходит стимуляция деления клеток, при этом
оптимальное соотношение двух регуляторов ро-
ста усиливает клеточную дифференциацию (Park
et al., 2002). В наших исследованиях введение в
состав питательной среды 2.4-Д (1.0 мг/л) и кине-
тина (0.05 мг/л) обеспечивало видимый каллусо-
генез на листовых эксплантах, начиная с 8 сут
культивирования. Появлению клеток с неорганизо-
ванным ростом предшествовало набухание тканей и
разрыв эпидермы. Отмечены разные места ин-
дукции клеток каллуса: в средней, верхней, ба-
зальной частях листового экспланта, а также и по
всей его поверхности. Впоследствии увеличение
объема непосредственно каллуса происходило за
счет деления его клеток по периферии и в верхней

части. При переносе каллуса на питательную сре-
ду 1/10 МС, а также среду с ИМК инициирова-
лись процессы ризогенеза.

Морфогенез in vitro представляет собой слож-
ный процесс, на который влияют эндогенные и
экзогенные факторы. Проявление органогенного
потенциала происходит только если клетки внут-
ри экспланта “компетентны” или реагируют на
специфические культуральные сигналы (Delporte
et al., 2014). По Де Клерк (De Klerk et al., 1997)
процесс формирования эмбриоидов, адвентив-
ных побегов и корней in vitro можно разделить на
несколько фаз: 1) приобретение компетенции,
2) индукция и 3) реализация. Первая фаза соот-
ветствует приобретению компетенции на этапе
дедифференцировки; вторая − реакции клеток на
органогенный стимул и их “готовности” к фор-
мированию специфического органа; третья –
развертыванию программы дифференциации.

Согласно гистологическим исследованиям, в
каллусе формирование корней происходило из
морфогенных очагов, находящихся на его пери-
ферии (рис. 2в). В отличие от ризогенеза у листо-
вых эксплантов, образование боковых корней на-
блюдалось только при добавлении ИМК, в то
время как на среде 1/10 МС такого эффекта не на-
блюдали.

Исследования показали, что морфологически
в корнях, образованных de novo in vitro всех вари-
антов формировался корневой чехлик и ростовые
зоны собственно корня: меристема, растяжения
(дистальная (ДЗР) и центральная (ЦЗР)), погло-
щения и проведения. На продольных срезах (рис. 3)
в корневом чехлике различались колумелла и пе-
риферические клетки. Колумелла состояла из ме-
ристематических клеток, статоцитов на стадии
дифференцировки, зрелых статоцитов и секретор-
ных клеток. Периферические клетки окружали ко-
лумеллу и наблюдались в меристеме и дистальной

Рис. 1. Калибровочная кривая для метиленовой сини.
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зоне растяжения на поверхности покровной ткани.
В ростовых зонах корня обнаружена однослойная
эпидерма, двухслойная кора, в которой различа-
лись клетки паренхимы и эндодермы. Централь-
ный цилиндр состоял из перицикла и проводящей
ткани. При этом следует отметить образование
сросшихся корней как в культуре листовых экс-
плантов (очень редко), так и при ризогенезе из
каллуса (часто). Кроме того, для корней, сформи-
ровавшихся из каллуса, было характерно присут-
ствие укороченной меристемы, а из листовых
эксплантов − увеличенной по длине, в сравнении
с таковой органов, полученных из семени (табл. 1).
Наши результаты в отношении анатомических
изменений in vitro находят свое подтверждение в
литературе. Так, например, появление фасциаций
является распространенным для стеблей растений,
особенно на питательных средах, содержащих ци-
токинины (зеатин и 6-бензиламинопурин). Появ-
ление подобного рода органов связывают с увели-
чением размеров меристем и усилением роста
стеблей растений (Iliev, Kitin, 2011). В литературе
также отмечается и срастание корней при укоре-
нении микропобегов (Bulavin et al., 2020). В на-
ших исследованиях показано формирование ме-
ристематических очагов на периферии каллуса и
в проводящем пучке листовых эксплантов. Воз-

можно, из-за образования множественных очагов
и происходящих в них активных делений проис-
ходит постепенное сближение первых и дальней-
шие морфогенетические процессы приводят к
срастанию органов или одна точка роста разделя-
ется на несколько (Bairu, Kane, 2011). Гистоана-
томические изменения также не являются редко-
стью при исследовании структуры органов расте-
ний in vitro. Так для корней микрочеренков Betula
nigra L. и Acer rubrum L. показано формирование
значительных по размерам межклетников, отме-
чена гипертрофированность клеток коры, явив-
шаяся причиной аномально большой площади
поперечного сечения органов. Исследователями
также был сделан акцент и на более рыхлой упа-
ковке проводящих элементов (McClelland et al.,
1990). В подобной работе при изучении микро-
структурной стабильности регенерантов Vitex ne-
gundo L., полученных методом клонального мик-
роразмножения, в корнях, образованных in vitro,
отмечена паренхиматизированность коры, недо-
развитость перидермы, эндодермы и сердцевины.
Такого рода изменения в большей степени связы-
вают с приспособительными реакциями культи-
вируемых растений к комплексу специфических
факторов условий среды in vitro (Вечернина и др.,
2008).

Рис. 2. Формирование корней de novo in vitro из тканей листового экспланта (а, б) и каллуса (в, г). 1 – мезофилл листо-
вого экспланта, 2 – проводящий пучок, 3 – зачаток корня, 4 – корень, 5 – меристематический очаг. Ув. ×200 (а, в),
×31.5 (б), ×4.5 (г).
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Поскольку корни, полученные в культуре in vi-
tro из каллуса, обладали видимыми морфолого-
анатомическими изменениями, нами проведен
ультраструктурный анализ клеток чехлика и не-
которых ростовых зон корней, полученных in vitro
из листовых эксплантов. В гиалоплазме диффе-
ренцированных статоцитов A. thaliana in vitro
(рис. 4а) наблюдали ядро, вакуоли, митохондрии,
амилопласты, эндоплазматический ретикулюм и
диктиосомы. Ядро по форме округлое или оваль-
ное, находилось в проксимальной части клетки.
Вакуоли имели округлую форму и характеризова-
лись электрон-прозрачным или гранулярным со-
держимым средней электронной плотности. В боль-
шинстве своем они размещались в проксимальной
части статоцита, под ядром, иногда встречались в
его средней части. Митохондрии, овальной или
удлиненной формы содержали развитую систему
крист, в матриксе присутствовали электрон-про-
зрачные участки. Популяция митохондрий обна-

руживалась во всем объеме статоцитов. Амило-
пласты овальной или неправильной формы со-
держали электрон-плотную строму, в которой
различались крахмальные зерна разного размера,
формы и электронной плотности. Количество и
плотность крахмальных зерен в амилопластах ва-
рьировала в зависимости от их размера. Амило-
пласты располагались в дистальной части стато-
цитов, над цистернами ЭПР. Отдельные цистерны
имели удлиненную форму и размещались около
продольных клеточных стенок, в то время как их
скопления наблюдались в дистальной части ста-
тоцита, а также в углах проксимальной. Единич-
ные диктиосомы встречались как в дистальной,
так и в проксимальной части статоцита, состояли
из 4−5 цистерн и характеризовались полярно-
стью.

В протодерме корней (рис. 4б) в центре клеток
наблюдалось округлое ядро, содержащее диффуз-
ный хроматин и ядрышко, диаметр которого со-

Рис. 3. Продольные срезы корней А. thaliana, полученных из семени (а), листовых эксплантов (б) и каллуса на пита-
тельной среде 1/10 МС (в), каллуса на среде 1/10 МС с добавлением ИМК (г). КЧ – корневой чехлик, М – меристема,
ДЗР – дистальная зона растяжения, ЦЗР – центральная зона растяжения; 1 – клетки корневого чехлика, 2 – эпидер-
ма, 3 – паренхима коры, 4 – эндодерма, 5 – центральный цилиндр. Ув. ×200.
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Таблица 1. Количественные показатели зон корней А. thaliana

Примечание. * − статистически достоверные различия между одинаковыми параметрами в сравнении с первичными корня-
ми; M ± m, n = 6; р = 0.05; t-критерий; П – корни проростков; ЛЭ – корни, образованные из листовых эксплантов; К – корни,
образованные из каллуса.

Параметры
Корневой

чехлик Меристема Дистальная зона
растяжения

П ЛЭ К П ЛЭ К П ЛЭ К

Длина, мкм 66.21 ±
± 4.23

92.94 ±
± 3.47*

69.32 ±
± 4.9

144.78 ±
± 17.21

223.95 ±
± 18.42*

56.44 ±
± 2.54*

104.34 ±
± 3.37

101.89 ±
± 2.38

23.3 ±
± 1.72*

Ширина, мкм 76.25 ±
± 2.18

118.92 ±
± 3.48*

− 107.06 ±
± 2.17

158.11 ±
± 9.45*

− 110.68 ±
± 3.61

167.38 ±
± 9.77*

−

Количество 
клеток

5.67 ±
± 0.21

5.67 ±
± 0.21

5 ±
± 0.18

20.5 ±
± 1.96

27.67 ±
± 2.26*

6.83 ±
± 1.32*

8.67 ±
± 0.42

7.67 ±
± 0.8

2.5 ±
± 0.24*
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ставлял более половины ядра. В некоторых яд-
рышках обнаруживали ядрышковую вакуоль.
Свободные рибосомы были самым распространен-
ным компонентом гиалоплазмы и обуславливали ее
высокую электронную плотность. Контуры орга-
нелл были не четкими на фоне интенсивно окра-
шенных рибосом. Пластиды были округлой или
удлиненной формы с плотной стромой и слабо-
развитой внутренней мембранной системой.
Округлой или удлиненной формы митохондрии
имели развитые кристы и матрикс средней элек-
тронной плотности. Немногочисленные диктиосо-
мы характеризовались тонкими контурами мембран
и слабовыраженной полярностью. Эндоплазма-
тический ретикулум был слаборазвит, наблюда-
лись мелкие вакуоли.

При переходе клеток из меристемы в ДЗР
(рис. 4в) вакуоли постепенно увеличивались в
объеме за счет слияния мелких органелл. Гиало-
плазма в процессе роста клеток теряла электрон-
ную плотность вследствие уменьшения количе-
ства свободных рибосом. Ядро овальной или ло-
пастной формы обычно занимало центральное
положение или несколько смещалось. Эндоплаз-
матический ретикулум был представлен длинны-
ми цистернами, на которых плотно размещались
рибосомы. Форма и размеры пластид варьирова-
ли на срезах, хотя в основном наблюдались орга-
ноиды овальной или удлиненной формы. Неко-
торые пластиды содержали крахмальные зерна.

Диктиосомы приобретали характерную для зрелых
органелл полярность и продуцировали многочис-
ленные везикулы разного размера. В клетках эпи-
дермы корней A. thaliana, сформированных из ли-
стовых эксплантов, четко обнаруживали оваль-
ные или удлиненные тельца ЭПР.

Согласно полученным нами данным, диффе-
ренциация клеток корней, полученных in vitro из
тканей листовых эксплантов на безгормональной
среде, происходит аналогично таковой корней
in vivo, т.е. в двух противоположных направлениях:
к базальной и апикальной частям органа за счет де-
ятельности инициалей, проксимальная часть ко-
торых, по отношению к покоящемуся центру,
формирует будущие клетки коры и центрального
цилиндра, латеральная – эпидермы и перифери-
ческих клеток корневого чехлика, дистальная –
колумеллы (Pardal, Heidstra, 2021). Так для корне-
вого чехлика, выполняющего функции органа
восприятия (давление, влажность, гравитация) и
защиты меристемы (Barlow, 2002), на уровне уль-
траструктуры показано формирование клеток ко-
лумеллы, в первую очередь статоцитов, которым,
в зрелом состоянии, была присуща полярность,
выраженная в расположении ядра в проксималь-
ной части клетки, цистерн ЭПР – в дистальной
(Hilaire et al., 1997). Особенностью данного типа
клеток также была незначительная вакуолизация,
в сравнении с таковой периферических клеток, и
наличие амилопластов, строма которых заполне-

Рис. 4. Ультраструктурная организация клеток корней A. thaliana, образованных в культуре in vitro из листовых экс-
плантов: а – статоциты, б – фрагмент клетки протодермы, в – фрагмент клетки ДЗР. А – амилопласт, В – вакуоль,
Д – диктиосома, Кс – клеточная стенка, М – митохондрия, Пл – пластида, тЭР – тельце эндоплазматического рети-
кулума, Я – ядро, Яд – ядрышко, ЭР – эндоплазматический ретикулум.

2 мкм(а)

ЭР
Пл

Пл

Кс

Кс

Кс

ЭР

ЭР

ЭР

тЭР

тЭР

Яд

Яд

Яд

А

М

М

М

Д
В В

В

В

Я

Я

Я

1 мкм(б) 500 нм(в)



622

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

БУЛАВИН, СИДЯКИН

на крахмальными зернами. Клетки протодермы
морфологически и структурно аналогичны мери-
стематическим: отчетливо выделялось крупное
ядро, остальные органеллы находились в гиало-
плазме с большим количеством рибосом, что обу-
славливало ее высокую электронную плотность,
плазматическая мембрана плотно прилегала к
клеточной стенке (Whaley et al., 1960). При пере-
ходе клеток в ДЗР постепенно происходили есте-
ственные изменения: их размеры увеличивались,
гиалоплазма становилась менее электрон-плотной,
увеличивалась вакуолизация, количество ци-
стерн ЭПР, диктиосомы приобретали большую
активность за счет продукции везикул. Также было
заметным формирование телец ЭПР, представля-
ющих собой расширения ГЭР, характерные для
видов Brassicaceae (Iversen, 1970), и встречающие-
ся в клетках некоторых представителей семейств
Papaveraceae, Resedaceae (Bones et al., 1989), Cap-
paraceae, Tovariaceae (Behnke, Eschlbeck, 1978).
Согласно литературе тельца ЭПР у A. thaliana на-
капливают фермент класса гидролаз (β-гликози-
дазу PYK10) (Matsushima et al., 2003), и по предпо-
ложениям могут участвовать в защите растений
от травоядных и патогенов (Nagano et al., 2005).
На сегодня в свободно доступных сведениях мож-
но встретить отдельные исследования уль-
траструктурной организации клеток (Marín-Mén-
dez et al., 2009) и их органелл в каллусе (Климчук,
2001), листьев нормальных и витрифицированных
побегов на этапе мультипликации и укоренения
(Louro et al., 1999), зачатков корней в клеточных аг-
регатах (Tylicki et al., 2000), в которых выявляли из-
менения в той или иной степени. Исследователя-
ми отмечено, что оптимально подобранные усло-
вия помогают минимизировать возникновение
структурных перестроек (Wafa et al., 2016).

Для характеристики функциональной актив-
ности корней A. thaliana, образованных из семени
и, полученных путем прямого и непрямого орга-
ногенеза in vitro, нами проведен анализ их общей,
рабочей и недеятельной поверхности. Для пер-
вичных корней на 10 и 14 сут (табл. 2) установлена
общая площадь поверхности, при этом для по-
следних наряду с увеличением общей поверхно-
сти на 7%, отмечено некоторое снижение функ-
циональности органов. Так, у 10 сут растений рабо-
чая площадь корней составляла 55.6% от общей, а у
14 дневных – 55.0%; при этом недеятельная пло-
щадь увеличивалась, что объясняется нормаль-
ными процессами развития органов и их общим
увеличением. Данные, полученные при исследо-
вании корней, индуцированных de novo in vitro,
демонстрируют снижение общей площади по-
верхности на 22%. Корни, образованные из ли-
стовых эксплантов, в сравнении с таковыми 14 сут
растений, характеризовались снижением рабочей
площади и увеличением недеятельной части на
14%. Корни, индуцированные de novo из каллуса
на среде 1/10 МС с ИМК, в сравнении с таковыми
растений и образованными из листовых эксплан-
тов, характеризовались еще большим снижением
площади рабочей поверхности на 18% и 4%, соот-
ветственно. При этом недеятельная часть поверх-
ности корней больше возрастала. Интегральным
показателем работоспособности корневой систе-
мы является деятельная поверхность, которую
составляют молодые корни и корневые волоски
(Дуктова, 2018). Из литературных данных извест-
но, что формирование деятельной поверхности
корней зависит от многих факторов: типа суб-
страта, его минеральных компонентов, а также
регуляторов роста (Zhang et al., 2018). Кроме того,
частично на структуру и функциональность кор-
ней может влиять непосредственно и гелеобразу-

Таблица 2. Показатели функциональности первичных корней и, полученных в культуре in vitro

Примечание. * − статистически достоверные различия между одинаковыми параметрами в сравнении с первичными 14 сут
корнями; M ± m, n = 6; р = 0.05; t-критерий.

Вариант

Площадь корневой системы

Общая Рабочая Недеятельная

мм2 % от общей 
площади мм2 % от общей 

площади мм2 % от общей 
площади

Проростки 
(10 сут) 3.191 ± 0.151

100.00

1.774 ± 0.07 55.59 1.417 ± 0.06 44.41

Растения 
(14 сут) 3.436 ± 0.170* 1.893 ± 0.08* 55.09 1.543 ± 0.07 44.91

Корни из листовых 
эксплантов
(14 сут)

2.654 ± 0.130* 1.097 ± 0.04* 41.33 1.557 ± 0.07 58.67

Корни из каллуса 
(14 сут) 2.666 ± 0.133 0.989 ± 0.05* 37.10 1.677 ± 0.06 62.90
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ющий компонент питательной среды. Исследова-
телями отмечено, что корни Nemesia denticulata,
формировавшиеся на агаризированной питатель-
ной среде МС с половинным содержанием мак-
ро-, и микроэлементов имели более короткие
корневые волоски, крупные клетки ризодермы и
менее организованный корневой чехлик, в срав-
нении с таковыми, образованными на бумажной
массе с добавлением жидкой питательной среды
того же состава (Labrousse et al., 2012). Возможно,
причиной изменения функционального состоя-
ния корней in vitro является комплекс факторов,
связанных непосредственно с условиями культи-
вирования. Так индукция ризогенеза из листовых
эксплантов происходила на среде 1/10 МС без ре-
гуляторов роста. Т. о. некоторое снижение функ-
циональной активности органов могло происхо-
дить из-за наличия агар-агара в питательной среде.
Образование корней из каллуса также индуциро-
вали на питательной среде того же состава (с
добавлением ИМК). Однако следует отметить,
что до момента ризогенеза, каллусогенез поддер-
живали на среде, содержащей 2.4-Д, что не исклю-
чает накопление регуляторов роста в клетках. В ис-
точниках литературы имеются сведения о негатив-
ном влиянии вышеупомянутого регулятора роста
на структуру корней, в виде укорочения органов и
других структурных аномалий (Özkul et al., 2016).
Поскольку давно известна тесная связь структуры
органа с выполняемыми им функциями, и, в све-
те выявленных анатомических изменений, можно
предположить, что недеятельная часть корней, т.е.
апопласт, составленный из клеточных стенок и
межклетников, более развит и, соответственно,
имеет большую относительную площадь.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, полученные данные четко
продемонстрировали, что корни, образованные
de novo in vitro из каллуса и черешков листовых
эксплантов на питательной среде МС в присут-
ствии ИМК и без регулятора роста могут характе-
ризоваться морфолого-анатомическими измене-
ниями, при этом степень отклонений в каллусной
ткани выше, в сравнении с листовыми эксплантами.
Перестройки в анатомии корней (укорочение зон),
образованных из каллуса, возможно, связаны с не-
посредственным влиянием 2.4-Д, при этом вероят-
ной причиной срастания органов является близкое
расположение морфогенных очагов. Из-за тесной
взаимосвязи структуры органов и выполняемыми
ими функциями, предполагается, что обнаружен-
ные морфолого-анатомические изменения могут
влиять на физиологические функции корней in vi-
tro, снижая процент их рабочей поверхности.

Работа по исследованию функциональности
корней Arabidopsis thaliana выполнена в рамках
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Two models of Arabidopsis thaliana rhizogenesis in vitro were studied: 1) from callus and 2) leaf explants pet-
ioles on the Murashige and Skoog one-tenth strength hormone-free nutrient medium and also with the ad-
dition of the growth regulator such as indole-3-butyric acid. Morphological and anatomical studies show sig-
nificant changes in the structure of the roots formed de novo in vitro from callus tissue, while the organs from
leaf explant petioles were similar to those formed from the seed (primary). By Sabinin-Kolosov method, a
decrease in the percentage of active root surface was established. Occurrence of the structural changes during
in vitro rhizogenesis and their effect on root functionality are discussed.

Keywords: leaf explants, callus, rhizogenesis in vitro, anatomy, functionality



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2023, № 6, с. 626–639

626

СОПРЯЖЕННОСТЬ ФОТОСИНТЕЗА И ДЫХАНИЯ С СОДЕРЖАНИЕМ 
ХЛОРОФИЛЛОВЫХ ПИГМЕНТОВ В РАСТЕНИЯХ ОВСЯНИЦЫ 

ТРОСТНИКОВОЙ Festuca arundinacea SCHREB. В УСЛОВИЯХ 
ВОЗДЕЙСТВИЯ ПРЕДЕЛЬНЫХ И АРОМАТИЧЕСКИХ УГЛЕВОДОРОДОВ

© 2023 г.   Е. Г. Тюлькова*, @, Г. Е. Савченко**, Л. Ф. Кабашникова**
*Гомельский государственный медицинский университет, ул. Ланге, 5, Гомель, 246000 Беларусь

**Институт биофизики и клеточной инженерии Национальной академии наук Беларуси,
ул. Академическая, 27, Минск, 220072 Беларусь

@Е-mail: tut-3@mail.ru
Поступила в редакцию 01.06.2022 г.

После доработки 24.11.2022 г.
Принята к публикации 29.04.2023 г.

Изучали связь деградации мембраносвязанного хлорофилла с изменениями скоростей темнового
дыхания и фотосинтеза в листьях Festuca arundinacea Schreb. под действием различных концентра-
ций предельных и ароматических углеводородов, присутствующих в техногенных выбросах. Через
1 сут после интоксикации обнаружена тесная отрицательная корреляционная взаимосвязь между
содержанием бесфитольных форм пигментов и скоростью фотосинтеза и положительная − между
содержанием: 1) фитольных форм и скоростью фотосинтеза; 2) бесфитольных форм и скоростью
дыхания. Взаимосвязи между процессами изменялись через 3 сут, характеризуя детоксицирующие
и адаптационные способности растений.

Ключевые слова: овсяница тростниковая, углеводороды, фотосинтез, дыхание, фитольные и бесфи-
тольные формы хлорофиллов
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Одна из задач экологии – исследование по-
следствий влияния техногенных токсичных со-
единений на живые организмы. Значительный
объем в выбросах современных промышленных
предприятий приходится на долю летучих и неле-
тучих токсичных предельных и ароматических уг-
леводородов – пентана, гексана, бензола, бутил-
ацетата, о-ксилола и бенз(а)пирена. Важная роль
в детоксикации этих веществ принадлежит расте-
ниям, прежде всего, как объектам фитотехноло-
гий, выступающим в роли своеобразной фильтра-
ционной системы, способствующей снижению
токсического действия загрязнителей. Для этой
цели оказались пригодными некоторые комнат-
ные декоративные растения, эффективно и быст-
ро поглощающие бензол, толуол, этилбензол,
ксилол из воздуха закрытых помещений (Mosad-
degh et al., 2014). С другой стороны, при монито-
ринге состояния объектов окружающей среды все
большую актуальность приобретает разработка
эффективных методов оценки загрязнений с по-
мощью растений, выступающих в роли биоинди-
каторов.

Известно, что одной из наиболее уязвимых
мишеней растительной клетки является фото-
синтетический аппарат (Гудвин, Мерсер, 1986;
Тюлькова и др., 2021), участвующий в образова-
нии органических соединений из углекислого га-
за и воды с использованием энергии солнечного
света в процессе фотосинтеза (Гудвин, Мерсер,
1986) – главного источника атмосферного кисло-
рода. Экологическая направленность исследований
фотосинтеза весьма разнообразна. Это – изучение
воздействия тяжелых металлов (Zaouali et al., 2020),
ряда токсичных соединений или элементов
(Kreslavski et al., 2014; Jacotot et al., 2018), пита-
тельных веществ (Singh, Reddy, 2015), климатиче-
ских и других факторов (Акиншина и др., 2008;
Kanchan et al., 2017; Carvalho et al., 2019; Икконен
и др., 2020; Miao et al., 2021; Ramazan et al., 2021).
В качестве информативного инструмента успеш-
но используют флуоресцентные свойства стрес-
сочувствительной фотосистемы 2 (ФС2) (Корнеев,
2002; Кабашникова, 2011; Тюлькова и др., 2021).

При исследовании механизмов стрессового
ответа растений на различные воздействия,
включая токсичные углеводороды разной хими-
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ческой природы, большое значение придают ак-
тивным формам кислорода (АФК) как продуктам
окислительного стресса. Так, в листьях гороха об-
наружено образование пероксида водорода под
влиянием нафталина (Ланкин, 2016). Увеличение
содержания малонового диальдегида (МДА) по-
казано в листьях овсяницы после обработки рас-
тений углеводородами (Тюлькова, Кабашникова,
2019). Усилением окислительного стресса сопро-
вождалось и возрастание темнового дыхания на
фоне снижения видимого фотосинтеза в резуль-
тате действия аминолевулиновой кислоты на рас-
тения рапса (Аверина и др., 2019).

Данные последних лет указывают на возрос-
ший интерес к выяснению источников АФК при
различных стрессах. Особое значение при этом
придают продуктам деградации хлорофиллов.
Известно, что при удалении из молекул хлорофил-
ла жирорастворимого спирта фитола нарушается
связь пигмент-белковых комплексов с фотосинте-
тической мембраной и их функционирование в
процессе фотосинтеза. На примере активности
ФС2 мы показали, что при действии на растение
токсичных углеводородов уровень тепловой дис-
сипации избыточной энергии, поглощенной мо-
лекулами хлорофилла, рассматриваемый как за-
щитный механизм, был пропорционален степени
разрушения мембраносвязанных хлорофиллов
(Тюлькова и др. 2022).

В продолжение этих исследований в настоя-
щей работе изучено влияние углеводородов, при-
сутствующих в техногенных выбросах, непосред-
ственно на параметры газообмена (поглощение и
выделение кислорода) на фоне изменений содер-
жания разных форм фотосинтетических пигмен-
тов на примере растений овсяницы тростниковой
Festuca arundinacea Schreb.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследований служили растения од-

ного из наиболее распространенных в городских
условиях представителей многолетних травяни-
стых растений – овсяницы тростниковой (Festuca

arundinacea Schreb.). В работе использовали вы-
росшие в естественных условиях растения на ста-
дии осеннего кущения (октябрь). Сначала их вы-
держивали в пластиковых контейнерах с грунтом
при интенсивности освещения 120 мкмоль квантов
м–2 с–1 и температуре 22°C в течение 4–5 ч. После
такой непродолжительной адаптации к лабора-
торным условиям растения опрыскивали водны-
ми растворами токсических соединений разной
концентрации. При выборе концентраций токси-
ческих веществ мы ориентировались на санитарные
нормативы, действующие при оценке нагрузки
загрязняющих веществ на окружающую среду и
человека (Постановление, 2016).

Известно, что одним из основных путей за-
грязнений экосистем являются воздушные вы-
бросы загрязняющих веществ, оседающих на по-
верхности почвы и растения. На этом основании
в работе использовали распыляемые воздушно-
капельным путем водные растворы, содержание
углеводородов в которых было эквивалентно
установленным предельно допустимым концен-
трациям (ПДК) для каждого из них в атмосфер-
ном воздухе. В табл. 1 сопоставлены значения ис-
пользованных максимальных доз углеводородов
(для каждого из них они соответствовали 300 ПДК
для воздуха) с растворимостью соединений в воде
и липофильностью (Hansch et al., 1995; Haynes et al.,
2014–2015). Видно, что содержание углеводоро-
дов при этих дозах было значительно ниже их рас-
творимости в воде, что позволило готовить рас-
творы с концентрациями 300 ПДК для каждого
вещества и затем разбавлять их в 3 и 300 раз.

Материал анализировали через одни и трое су-
ток после обработки соответствующими раство-
рами углеводородов, в течение которых растения
выдерживали при температуре 22°C и интенсив-
ности освещения 120 мкмоль квантов м–2 с–1 с фо-
топериодом 14 ч. Контролем служили растения,
обработанные дистиллированной водой. Для всех
анализов брали идентичные отрезки листа.

Общее содержание хлорофилловых пигментов
в ацетоновых экстрактах из тканей листа опреде-
ляли по спектрам поглощения (спектрофотометр

Таблица 1. Растворимость углеводородов в воде (Haynes et al., 2014–2015) и их липофильность (Hansch et al., 1995)

Соединение
Максимальные 

концентрации и дозы
(300 ПДК, 50 мл)

Растворимость в воде, 
мг/100 мл

Липофильность, 
lg Ko/w

Бутилацетат 0.26 μM (1.5 мкг) 830.0 (при 25°С) 1.82
Бензол 0.38 μM (1.5 мкг) 82.0 (при 16°С) 2.13
О-ксилол 0.57 μM (3.0 мкг) 15.0 (при 16°С) 3.12
Пентан 0.42 mM (1.5 мг) 36.0 (при 16°С) 3.39
Гексан 0.21 mM (0.9 мг) 14.0 мг (при 15°С) 3.9
Бенз(а)пирен 5.95 nM (7.5 × 10–2 нг) <0.000162 (при 20°С) 6.04
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Shimadzu UV-2401 PC), используя для расчета ко-
эффициенты, приведенные в работе (Lichenthaler,
Buschmann, 2001). Разделение фитольных и бес-
фитольных форм хлорофиллов, основанное на их
разной растворимости в гексане при соответству-
ющих значениях рН, осуществляли по методике,
описанной в работе (Harpaz-Saad et al., 2007). Со-
держание всех пигментов в итоге пересчитывали
на сырую массу. Измерения проводили в 3-крат-
ной биологической повторности.

Активность темнового дыхания и фотосинтеза
измеряли по скорости поглощения и выделения
кислорода, соответственно, с помощью компью-
теризированной системы PlantVital® 5030 (Руко-
водство, 2008). Отрезок листа помещали в камеру
прибора на электрод – кислородный сенсор (Sen-
sortechnik Meinsberg, Германия) и сначала реги-
стрировали скорость потребления кислорода в
темноте, а затем − активность фотосинтеза по
скорости выделения кислорода при освещении
камеры. Скорости потребления и выделения кис-
лорода (средние из 3-х повторностей) рассчиты-
вали в мкмоль О2 с–1 м–2.

Для статистической обработки эксперимен-
тальных данных использовали программу Statisti-
ca 10.0 (StatSoft). Степень взаимосвязи двух пере-
менных оценивали с помощью коэффициента
корреляции (r). Меру сходства в действии разных
концентраций углеводородов на исследуемые
процессы определяли иерархическим кластер-
ным анализом в программе Statistica ver. 12, ис-
пользуя для объединения данных метод Уорда,
применяемый для задач с близко расположенны-
ми кластерами, а в качестве расстояния между
кластерами − евклидово расстояние (прирост
суммы квадратов расстояний объектов до центра
кластера) (Ward, 1963). Для определения тенден-
ций изменения параметров исследованных про-
цессов в зависимости от максимальной дозы и
липофильности углеводородов эксперименталь-
ные данные обрабатывали в программе Excel пу-
тем построения линий тренда, близость которых
к фактическим данным оценивали по величине
достоверности аппроксимации R2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Количественные различия в действии иссле-
дованных углеводородов на темновое дыхание в
листьях овсяницы показаны на рис. 1. При дей-
ствии на растения однократной ПДК пентана через
сутки после обработки скорость поглощения кис-
лорода была выше наблюдаемой в контроле, а под
влиянием гексана, бензола, о-ксилола и бутилаце-
тата снижалась по мере увеличения содержания
этих токсических веществ. В случае бенз(а)пирена
эффективными были только высокие дозы – 100 и
300 ПДК. Через 3 сут после обработки бензолом,

бенз(а)пиреном и бутилацетатом скорость темно-
вого дыхания превышала значения, наблюдавши-
еся спустя 1 сут.

Скорость видимого фотосинтеза (рис. 2) под
действием всех веществ, кроме пентана, через
сутки после обработки снижалась по сравнению с
контролем. Дозовая зависимость этого снижения
была особенно выразительной в случае бензола и
о-ксилола. При этом скорость истинного фото-
синтеза, учитывающего количество кислорода,
использованного на дыхание, также снижалась
по мере роста дозы всех углеводородов, кроме
пентана (данные не приведены).

Содержание фитольных мембраносвязанных
хлорофиллов а и b снижалось через сутки после
обработки всеми углеводородами по сравнению с
контролем и это снижение, в основном, было дозо-
зависимым (исключение составила однократная
ПДК бенз(а)пирена) (рис. 3). Особого внимания за-
служивает возрастание содержания хлорофиллов
спустя 3 сут после обработки как в контрольных, так
и в опытных растениях по сравнению с количе-
ством, обнаруженным через 1 сут (рис. 3). Одной
из причин этого могло быть изменение сырой
массы ткани листа (ее некоторое снижение) и,
как следствие, расчетное повышение содержания
пигментов. Нельзя исключить и возможности но-
вообразования хлорофиллов в растениях, адапти-
ровавшихся за 3 сут к лучшим по сравнению с
природными условиям температуры и освещения,
особенно, если связать это явление с физиологиче-
скими особенностями стадии осеннего кущения,
характерного для многолетних травянистых злаков.
Однако при этом возникает непростой вопрос о
причинах заметной стимуляции хлорофиллооб-
разования углеводородами. В работах А.А. Шлы-
ка нечто подобное наблюдали при нарушении це-
лостности мембран трипсином (Шлык, Малаше-
вич, 1970).

Изменения содержания бесфитольных хлоро-
филлидов под влиянием углеводородов (рис. 4)
свидетельствуют о разной степени дефитолиза-
ции хлорофиллов через сутки после обработки.
При этом дозовая зависимость процесса была не-
выразительной в случае пентана, гексана и
бенз(а)пирена. Через 3 сут после обработки пен-
таном, гексаном и бензолом (1 и 100 ПДК) содер-
жание бесфитольных форм было ниже величин,
наблюдавшихся через 1 сут, а под влиянием о-
ксилола, бенз(а)пирена и бутилацетата оно повы-
шалось. В самом общем виде картина изменения
содержания фитольных и бесфитольных пигмен-
тов после обработки всеми токсикантами носила
противоположный характер.

Применение кластерного анализа позволило
более наглядно выявить различия (или сходство)
в действии углеводородов разной химической
природы на исследуемые процессы по виду денд-
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рограмм. Так, через сутки после обработки влия-
ние углеводородов на дыхание (рис. 5) и фотосин-
тез (видимый и истинный, рис. 6) по характеру
кластеризации было близким у пяти исследован-
ных веществ и существенно отличалось от самого
летучего пентана. При действии же углеводоро-
дов на содержание фитольных пигментов от всех
других отличался нелетучий бенз(а)пирен, а в
случае бесфитольных – о-ксилол и бутилацетат,
показывающие результаты, близкие к контролю
(рис. 7). Вид дендрограмм через 3 сут после обра-
ботки растений отличался от наблюдаемого через
1 сут. Различия в ответе на обработку углеводоро-
дами с увеличением времени их последействия до
3 сут могут характеризовать не только детоксици-
рующие, но и адаптационные способности расте-
ний.

Характер кластеризации данных, в частности,
количественная близость реакции растений на
целую группу углеводородов (пять из шести для
дыхания, фотосинтеза и фитольных пигментов)
позволил рассмотреть влияние веществ прежде
всего как стрессоров одного типа без учета их воз-
можного специфического действия. На рис. 8 пока-
заны тенденции изменения исследованных пара-
метров в зависимости от максимальной дозы угле-
водородов (300 ПДК), которая, согласно данным
табл. 1, отличалась содержанием действующих
веществ на несколько порядков. Линии тренда,
близость которых к фактическим данным оцени-
вали по величине достоверности аппроксимации
R2, указывали на их полиномиальный характер
(хорошо описывались полиномом степени 2),
означающий, что данным кривым в той или иной
мере свойственны возрастание и убывание. Ре-

Рис. 1. Влияние углеводородов на скорость поглощения кислорода в листьях овсяницы тростниковой F. arundinacea.
1 – контроль, 2 – 1 ПДК, 3 – 100 ПДК, 4 – 300 ПДК, * обозначены достоверные различия по сравнению с контролем
при р < 0.05.
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зультаты последействия токсикантов через 1 сут
после обработки показали, что на нисходящем
участке линии тренда для дыхания (бенз(а)пирен,
бензол, о-ксилол и бутилацетат) (рис. 8а) величи-
на отношения скорости процесса к контролю
снижалась с ростом концентрации, а на восходя-
щей ветви (пентан, гексан) − возрастала. Видны
также различия в ходе линий тренда для дыхания
и фотосинтеза (рис. 8а, 8в). В случае фитольных
пигментов с довольно высокой достоверностью
наблюдалось возрастание ингибирующего действия
углеводородов по мере повышения их концентра-
ции (рис. 8д). Зависимость изменений содержания
бесфитольных пигментов от концентрации дей-
ствующих веществ не просматривалась (рис. 8ж).
Таким образом, связывать характер влияния угле-
водородов только с неспецифическим действием их
разных концентраций как основной причиной об-

наруженных различий, в целом весьма затрудни-
тельно, особенно для дыхания, фотосинтеза и
бесфитольных пигментов.

Тенденции изменения зависимости процессов
от концентрации углеводородов через 3 сут после
обработки (рис. 8б, 8г, 8е, 8з) заметно отличались
от наблюдавшихся через 1 сут, но достоверность
аппроксимации данных существенно снижалась
для дыхания и фотосинтеза. Тенденция к корре-
ляции между ростом ингибирования содержания
фитольных и бесфитольных пигментов по мере
увеличения содержания углеводородов, напротив,
проявилась с высокой достоверностью (рис. 8е, 8з).

Количественные различия в кратковременном
действии на растения ряда полициклических аро-
матических углеводородов в некоторых случаях
связывают с их различной водорастворимостью
(Ланкин, 2016). В наших экспериментах это пред-

Рис. 2. Влияние углеводородов на видимый фотосинтез в листьях овсяницы тростниковой F. arundinacea. 1 – контроль,
2 – 1 ПДК, 3 – 100 ПДК, 4 – 300 ПДК, * обозначены достоверные различия по сравнению с контролем при р < 0.05.
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положение сложно проверить из-за различий во
времени последействия и содержании использо-
ванных веществ при одних и тех же уровнях ПДК.
Более близкий к цитируемому выше для ПАУ
пример влияния растворимости в наших опытах −
сравнение данных для бензола и бутилацетата.
Растворимость бензола в воде в 10 раз ниже рас-
творимости бутилацетата, а максимальная кон-
центрация обоих веществ при 300 ПДК одинако-
ва. При этом заметна близость данных по степени
приближения к контролю для скорости дыхания
(рис. 8а) и содержанию фитольных пигментов
(рис. 8д), но видимый фотосинтез ингибировался
больше под действием бензола с более низкой
растворимостью (рис. 8в). Количество же бесфи-
тольных пигментов возрастало более существен-
но при действии бутилацетата с более высокой
растворимостью (рис. 8е). Эти данные свидетель-
ствуют скорее о разном влиянии растворимости
углеводородов на исследованные процессы.

Спектр использованных нами углеводородов
включал соединения, отличающиеся липофиль-
ностью (табл. 1). Данные, приведенные на рис. 9,
свидетельствуют о довольно сложной и разнона-
правленной зависимости исследованных процес-
сов от липофильности углеводородов. Так, через
сутки после обработки при повышении липо-
фильности ингибирование дыхания снижалось
(рис. 9а). Степень достоверности данных для ско-
рости видимого фотосинтеза (рис. 9б) была невы-
сокой, т.е., можно говорить о независимости из-
менений этого процесса от липофильности со-
единений. Содержание фитольных пигментов
(рис. 9в) при росте липофильности углеводоро-
дов приближалось к контролю (R2 = 0.79), что
указывает на обратную зависимость между разру-
шением хлорофиллов и липофильностью. Тен-
денция изменения содержания хлорофиллидов,
наблюдавшаяся на нисходящей ветви линии
тренда (рис. 9г), может свидетельствовать о сни-
жении дефитолизации хлорофиллов по мере ро-

Рис. 3. Влияние углеводородов на содержание фитольных форм хлорофилловых пигментов (хлорофиллы а + b) в ли-
стьях овсяницы тростниковой F. arundinacea. 1 – контроль, 2 – 1 ПДК, 3 – 100 ПДК, 4 – 300 ПДК. * обозначены до-
стоверные различия по сравнению с контролем при р < 0.05.

0

0.5

1.0

1.5

2.0

1 2 3 4

Бенз(а)пирен

*

*

*

*

*

*

*
*

м
г/

г 
сы

ро
й 

м
ас

сы

0

0.5

1.0

1.5

1 2 3 4

Бутилацетат

*

*

*

*

*

*

*

м
г/

г 
сы

ро
й 

м
ас

сы

0

0.5

1.0

1.5

1 2 3 4

Бензол

* *
*

*

м
г/

г 
сы

ро
й 

м
ас

сы

0

0.5

1.0

1.5

2.0

1 2 3 4

о-Ксилол

*
*

*

*

*

м
г/

г 
сы

ро
й 

м
ас

сы

0

0.5

1.0

1.5

1 2 3 4

Пентан

*

*

*
*

* *
м

г/
г 

сы
ро

й 
м

ас
сы

0

0.5

1.0

1.5

1 2 3 4

Гексан

*

*

* *
* *

м
г/

г 
сы

ро
й 

м
ас

сы

1 сут 3 сут



632

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

ТЮЛЬКОВА и др.

Рис. 4. Влияние углеводородов на содержание бесфитольных форм хлорофилловых пигментов (хлорофиллид а + b) в
листьях овсяницы тростниковой F. arundinacea. 1 – контроль, 2 – 1 ПДК, 3 – 100 ПДК, 4 – 300 ПДК. * обозначены до-
стоверные различия по сравнению с контролем при р < 0.05.
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Рис. 5. Дендрограмма влияния углеводородов на скорость поглощения кислорода в листьях F. arundinacea.
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ста липофильности углеводородов (R2 = 0.51). Для
выяснения причин обнаруженных различий меж-
ду липофильностью и направленностью разных
исследованных нами процессов нужны коррект-
ные дополнительные исследования.

В настоящее время известно, что при стрессах
могут изменяться физические свойства клеточ-
ных мембран живых организмов и эти измене-
ния, в итоге, приводят к регуляции экспрессии
генов стрессового ответа (Horváth et al., 1998; Vigh
et al., 1998). Физическое состояние клеточных
мембран можно регулировать экспериментально,
изменяя температуру роста или обрабатывая
клетки химическими веществами. Так, было пока-
зано, что под влиянием фенола, толуола и др. ве-
ществ активировался экстренный механизм изме-
нения жирнокислотного состава и понижалась жид-
костность бактериальных мембран (Isken et al., 1997).
В работе (Kabelitz et al., 2003) было установлено вли-

яние алифатических спиртов на насыщенность
жирных кислот и возрастание их токсичности про-
порционально гидрофобности. Первичные спирты
способствовали изменению физических свойств
мембран цианобактерий за счет увеличения их те-
кучести (Huffer et al., 2011; Mironov et al., 2018).
Следует отметить, что величины липофильности
спиртов в этой работе и углеводородов в наших
экспериментах были близки. Однако концентра-
ции спиртов в цитируемой работе (от 2 до 20 мМ)
значительно превышали использованные нами
(от 0.4 мМ до мкМ и нМ). С помощью высоких
концентраций спиртов авторы (Mironov et al.,
2018) выявляли быстрые транскрипционные от-
веты уже через 30 мин. В наших экспериментах
ответ на действие токсических веществ наблюдали
спустя 24 и 72 ч. За это время развивалось множе-
ство событий детоксицирующего и адаптационного
характера. Токсиканты могли взаимодействовать с

Рис. 6. Дендрограмма влияния углеводородов на скорость выделения кислорода в листьях овсяницы тростниковой
F. arundinacea.
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осуществляющей метаболизм ксенобиотиков и
токсических веществ универсальной системой
окисления липофильных соединений, существу-
ющей в разных компартментах каждой клетки (в
наружной мембране митохондрий, ядерной мем-
бране, лизосомах, митохондриях, пероксисомах).
Вполне вероятно, что в итоге в наших экспери-
ментах концентрации действующих токсичных
веществ в клетках могли быть существенно ниже
экзогенных, приближаясь к уровням, характер-
ным для регуляторных веществ. Это дает возмож-
ность рассматривать исследованные в работе уг-
леводороды прежде всего как регуляторы стрес-
совых ответов.

Для более полного понимания механизмов
действия углеводородов среди прочего важно
знать и направленность корреляционных взаимо-
действий между процессами для разных веществ,
представленных в табл. 2 и 3. Так, высокий отри-

цательный коэффициент корреляции (r) между
содержанием фитольных и бесфитольных форм
хлорофилловых пигментов (табл. 3) дает возмож-
ность в общих чертах говорить о том, что вне за-
висимости от причины, вызывающей изменение
содержания мембраносвязанных пигментов, содер-
жащих фитол (химическая природа токсических ве-
ществ, разные их дозы либо время последействия и,
возможно, даже синтез новых молекул пигментов),
снижению количества фитольной формы в ткани
листа сопутствовало возрастание содержания
бесфитольных пигментов и наоборот. Эта зако-
номерность не проявлялась через 3 сут после об-
работки листьев ароматическими о-ксилолом и
бенз(а)пиреном, что может указывать на детокси-
кацию этих веществ. С другой стороны, характер-
ная для большинства углеводородов отрицательная
корреляционная взаимосвязь между темновым ды-
ханием и фотосинтезом (табл. 3) нарушалась уже
через сутки после обработки бенз(а)пиреном и

Рис. 7. Дендрограмма влияния углеводородов на содержание фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пиг-
ментов в листьях овсяницы тростниковой F. arundinacea.
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Рис. 8. Тенденции изменения скорости поглощения (а, б) и выделения кислорода (в, г – видимый фотосинтез), содер-
жания фитольных (д, е) и бесфитольных (ж, з) хлорофилловых пигментов через 1 (а, в, д, ж) и 3 сут (б, г, е, з) после
обработки углеводородами в зависимости от их максимальной дозы (300 ПДК в 50 мл): а – бенз(а)пирен, b – о-ксилол,
c – бутилацетат, d – бензол, e – пентан, f – гексан. Приведены линии тренда для полинома степени 2 и величины до-
стоверности аппроксимации R2. На ординатах – данные в % к контролю.
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бутилацетатом, а через 3 сут обнаруживалась
только у о-ксилола. При этом содержание бесфи-
тольных пигментов, возникающих при разруше-
нии фитольных, положительно коррелировало с
дыханием и отрицательно с фотосинтезом (табл. 3).
Высокая положительная корреляция между ко-
личеством хлорофиллидов и дыханием обнаруже-
на через 1 сут после обработки всеми веществами,

а после 3 сут из этой тенденции выпадали
бенз(а)пирен и бутилацетат. Разная по величине
отрицательная корреляция между содержанием
бесфитольных пигментов и фотосинтезом, на-
блюдавшаяся через сутки, нарушалась через 3 сут
после обработки пентаном и бензолом.

Положительная корреляция между содержа-
нием хлорофиллов, входящих в состав связанных

Рис. 9. Тенденции изменения скорости поглощения (а) и выделения кислорода (б – видимый фотосинтез), содержа-
ния фитольных (в) и бесфитольных (г) хлорофилловых пигментов через 1 сут после обработки углеводородами в зави-
симости от их липофильности: а – бенз(а)пирен, b – о-ксилол, c – бутилацетат, d – бензол, e – пентан, f – гексан.
Приведены линии тренда для полинома степени 2 и величины достоверности аппроксимации R2. На ординатах – дан-
ные в % к контролю.
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Таблица 2. Коэффициенты корреляции (r) между изменениями содержания бесфитольных и фитольных форм
хлорофилловых пигментов, а также показателями интенсивности дыхания и фотосинтеза

Примечание. * обозначены достоверные коэффициенты корреляции при р < 0.05.

Углеводород
Бесфтольные –

Фитольные
Скорость темнового дыхания – скорость 

фотосинтеза

1 сут 3 сут 1 сут 3 сут

Пентан –0.87* –0.93* –0.94* 0.86*
Гексан –0.97* –0.90* –0.78* –0.14
Бензол –0.99* –0.58* –0.89* 0.77*
о-Ксилол –0.78* 0.05 –0.89* –0.99*
Бенз(а)пирен –0.54* 0.13 –0.07 0.88*
Бутилацетат –0.87* –0.93* 0.09 0.42
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с мембраной пигмент-белковых комплексов, и
фотосинтезом (табл. 3) очевидна и понятна. Од-
нако в случае обработки бенз(а)пиреном и бутил-
ацетатом коэффициент корреляции между содер-
жанием хлорофиллов и фотосинтезом был более
низким даже через сутки после обработки, а через
3 сут у этих углеводородов исчезала и отрицательная
корреляционная связь между дыханием и фотосин-
тезом (табл. 3). Таким образом, установившиеся че-
рез сутки корреляционные связи между исследо-
ванными процессами нарушались через 3 сут после
обработки растений углеводородами.

Мы показали ранее, что появление бесфитоль-
ных пигментов, вызывающих образование син-
глетного кислорода, усиливало нефотохимиче-
ское тушение флуоресценции хлорофилла а, уро-
вень которого зависел от химической природы
углеводорода и времени его действия (Тюлькова
и др., 2021). В настоящей работе установлено, что,
несмотря на защиту от окислительного стресса
посредством усиления нефотохимического туше-
ния, после обработки углеводородами скорость
фотосинтеза замедлялась и этот процесс количе-
ственно зависел от природы токсичных веществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Резюмируя полученные данные, следует отме-

тить, прежде всего, неодинаковую зависимость
изменений дыхания (рис. 1), фотосинтеза (рис. 2)
и содержания пигментов (рис. 3, 4) от химической
природы углеводородов. Например, дыхание и фо-
тосинтез стимулировались минимальными дозами
самого летучего из углеводородов пентана, а зави-
симость ингибирующего эффекта в случае фото-
синтеза и хлорофиллов, связанных с мембранами,
от доз использованных веществ несколько отлича-
лась при обработке разными веществами. Вычле-
нить сходство и различия в действии токсикантов
позволил кластерный анализ данных (рис. 5–7),
благодаря которому была установлена количе-
ственная близость реакции растений на целую

группу углеводородов (пять из шести): в случае ды-
хания и фотосинтеза в нее не вошел пентан дан-
ные для которого были близки к контролю, а при
анализе содержания хлорофиллов – бенз(а)пи-
рен. Эти данные позволили рассмотреть влияние
углеводородов прежде всего как стрессоров одно-
го типа.

Тенденции изменения параметров исследо-
ванных процессов в зависимости от максимальной
дозы (рис. 8) позволили установить отсутствие пря-
мой количественной зависимости интенсивности
наблюдаемых процессов от максимальных кон-
центраций углеводородов, которые изменялись у
разных веществ в очень широких пределах (от
0.4 мМ у пентана до 6 нМ у бенз(а)пирена для
300 ПДК). Такие количества веществ, даже если
бы они беспрепятственно передвигались по клетке
и сохранились неизменными вплоть до внутрикле-
точных органелл, вряд ли могли бы растворить до-
статочно большие фрагменты фотосинтетических
мембран, чтобы заметно заингибировать фото-
синтез и солюбилизировать довольно большое
количество мембраносвязанных пигментов. Эти
результаты позволили рассматривать действие
исследованных токсичных веществ прежде всего
на регуляторном уровне, для которого значение
концентраций не первостепенно, что не исклю-
чает наличия их пороговых количеств.

Поскольку все использованные в работе угле-
водороды липофильны, но прямой количествен-
ной связи уровня липофильности со степенью
ингибирования исследованных процессов не
установлено (рис. 9), то вполне вероятно, что вели-
чина ингибирующего эффекта, характеризующая
их токсичность, может зависеть от специфических
особенностей взаимодействия углеводородов с раз-
ными типами мембран (цитоплазматическими,
митохондриальными и хлоропластными).

Исследование корреляционных взаимосвязей
между уровнем деструкции хлорофилловых пиг-
ментов, вызванной влиянием на растения орга-

Таблица 3. Коэффициенты корреляции (r) между содержанием разных форм хлорофилловых пигментов и пока-
зателями интенсивности дыхания и фотосинтеза (скорости процессов)

Примечание. * обозначены достоверные коэффициенты корреляции при р < 0.05.

Углеводород

Бесфитольные – 
дыхание

Бесфитольные – 
фотосинтез

Фитольные –
дыхание

Фитольные – 
фотосинтез

1 сут 3 сут 1 сут 3 сут 1 сут 3 сут 1 сут 3 сут

Пентан 0.75* 0.62* –0.47 0.15 –0.94* –0.88* 0.99* –0.53*
Гексан 0.94* 0.64* –0.52* –0.85* –0.98* –0.93* 0.88* 0.50*
Бензол 0.89* 0.42 –1.0* –0.25 –0.82* 0.49* 0.99* 0.93*
о-Ксилол 0.98* 0.64* –0.77* –0.55* –0.99* –0.97* 0.87* 0.99*
Бенз(а)пирен 0.84* –0.11 –0.61* –0.57* –0.90* 0.58* 0.51* 0.90*
Бутилацетат 0.80* –0.34 –0.53* –0.99* –0.84* 0.30 0.46 0.99*
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нических соединений техногенной природы, и
изменением скоростей темнового дыхания и фо-
тосинтеза позволило получить результаты, имею-
щие самостоятельное значение. Кроме этого,
данные о том, что установившиеся через сутки
корреляционные связи между исследованными
процессами нарушались через 3 сут после обра-
ботки растений углеводородами (табл. 2 и 3), на-
ряду с информацией, полученной с помощью
кластерного анализа (рис. 5–7), позволяют су-
дить о том, что различия в ответе на обработку уг-
леводородами с увеличением времени их после-
действия до 3 сут могут характеризовать не только
детоксицирующие, но и адаптационные способ-
ности растений.

Исследование влияния на растения овсяницы
продуктов выброса предприятий (предельных и
ароматических углеводородов) при распылении
их воздушно-капельным путем показало, что да-
же дозы, превышающие в 300 раз предельно допу-
стимые по существующим нормативам, ориенти-
рованным на сохранение здоровья человека, не
оказывали заметного повреждающего действия и
через 3 сут после обработки визуально растения
не отличались от контрольных, демонстрируя вы-
сокую устойчивость.
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Connectivity of Photosynthesis and Respiration with Content of Chlorophyll Pigments 
in Plants of Reed Fescue Festuca arundinacea Schreb. Under the Impact of Alkanes 

and Aromatic Hydrocarbons
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The association of degradation of membrane-bound chlorophyll with changes in dark respiration rates and
photosynthesis in Festuca arundinacea Schreb. leaves under the influence of various concentrations of limit
and aromatic hydrocarbons present in technogenic emissions was studied. 1 day after intoxication a negative
correlation between the content of non-phytol forms of pigments and the rate of photosynthesis was found.
Positive correlation was found between the content of: 1) phytol forms and the rate of photosynthesis; 2) non-
phytol forms and respiration rate. The relationships between the processes changed after 3 days characterizing
the detoxifying and adaptability of plants.

Keywords: reed fescue, hydrocarbons, photosynthesis, respiration, phytol and non-phytol forms of chloro-
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Установлено, что изменчивость дополнительных элементов в заднем отделе первого и второго верх-
них моляров у L. gregalis образует морфологический модуль, имеющий иерархическую структуру.
Этот модуль обозначен как нетипичная форма (Atypical Form), а его фенотип как AF. Фенотип ти-
пичной формы обозначен как tf (typical form). Основная составляющая модульной изменчивости –
это увеличение частоты особей с AF фенотипом с возрастом. Степень выраженности этого феноти-
па также увеличивается с возрастом. Присутствие фенотипа AF у особей определяется моногенно.
Особи с фенотипом AF являются доминантными гетерозиготами или гомозиготами. Какой фено-
тип (tf или AF) реализует доминантная гетерозигота может зависеть от влияния генов-модификато-
ров. Выявленный морфологический модуль присутствия дополнительных элементов в заднем отде-
ле первого и второго верхних моляров имеет генетическую основу.

Ключевые слова: Lasiopodomys gregalis, дополнительные элементы на M1 и M2, фенотипическая из-
менчивость, морфологическая модульность, наследование
DOI: 10.31857/S1026347022600996, EDN: EVIAKN

У ряда представителей полевок подсемейства
Arvicolinae наблюдается тенденция к образова-
нию дополнительных элементов в заднем отделе
первого и второго верхних моляров. Подобные
особенности встречаются у отдельных видов и
подвидов полевок родов Neodon, Terricola, Chionomys
и подрода Sumeriomys (Огнев, 1950; Ангерманн,
1973; Громов, Поляков, 1977).

Выявление морфологических модулей и уста-
новление факторов, вовлеченных в их происхож-
дение, является актуальным направлением в со-
временной биологии (Esteve-Altava, 2017a, 2017b).

Целью настоящей работы является: описание
морфотипической и фенотипической изменчи-
вости дополнительных элементов в заднем отделе
первого и второго верхних моляров у Lasiopodomys
gregalis и выявление факторов, влияющих на эту
изменчивость; оценка модульности изменчиво-
сти изучаемых признаков и выявление характера
наследования фенотипа Atypical Form.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Полевок содержали при свободном доступе к

воде и корму, комнатной температуре (17 ± 4.0°C)
и естественном сезонном изменении фотоперио-

да (Екатеринбург, 56°48′ с.ш.). При рождении де-
тенышей индивидуально метили, в возрасте около
25 дней отсаживали их от родителей, а в 1.0–1.5 мес.
формировали пары. В качестве корма большую
часть года давали морковь, зерна овса в шелухе.
Летом кормили травяной смесью и овсом.

В исследовании использовали выборки чере-
пов из трех лабораторных колоний. Время содер-
жания колоний составляло 3–4 года. Были полу-
чены потомки до пятого поколения.

Основатели первой колонии были пойманы
недалеко от пос. Яры Ямало-Ненецкий автоном-
ного округа (68.91° с.ш., 66.50° в.д.). Летом 1957 г.,
около двух десятков полевок завезли в виварий
(Покровский, Большаков, 1979). Из них основа-
телями колонии стали 7 самцов и 7 самок, чере-
пов – 144 шт.

Основатели второй колонии были пойманы
недалеко от пос. Лебяжье Курганской области
(55.27° с.ш., 66.50° в.д.) в конце лета 1957 г. (По-
кровский, Большаков, 1979). Основателями стали
6 самцов и 6 самок, черепов – 146 шт.

В конце лета 2006 г. 1 самец и 1 самка были
пойманы автором в окрестностях пос. Курманка
Свердловской области (56.77° с.ш., 61.28° в.д.) и

УДК 599.323.4:591.431.4:575.24

ЗООЛОГИЯ
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стали основателями третьей колонии, черепов –
205 шт.

Особи второй и третьей колонии относятся к
одному подвиду L. (S.). g. gregalis Pallas, 1778 и од-
ной сублинии A1 cyt b, а первой колонии – к дру-
гому подвиду L. (S.). g. major Ognev, 1918 и другой
сублинии A2 cyt b (Шварц и др., 1960; Громов,
Поляков, 1977; Petrova et. al., 2015). Материалы
хранятся в музее института экологии растений и
животных УрО РАН, г. Екатеринбург.

Выявленные признаки – дополнительные эле-
ментов в заднем отделе первого и второго верхних
моляров у L. gregalis образует морфологический
модуль, имеющий иерархическую структуру.
Этот модуль обозначен как нетипичная форма
(Atypical Form), а фенотип, маркированный этим
модулем, обозначен как AF. Фенотип типичной
формы обозначен как tf (typical form).

На рис. 1 представлены цифровые фотографии
моляров отдельных особей. Фенотип tf представ-
лен двумя вариантами морфотипа: 1 и 3. Фенотип
AF представлен шестью морфотипами: 2.1–2.3,
4.1–4.3. Морфотипы 2.1 и 4.1 имеют слабо выра-
женный дополнительный элемент в задней части
первого и второго верхних моляров (градация 1).
В морфотипах 2.2 и 4.2 эти элементы сильнее вы-

ражены (градация 2). В морфотипах 2.3 и 4.3 они
наиболее выражены (градация 3).

Всего выявлено 297 моляров (15.0% от 1980),
имеющих дополнительные элементы на правом
или левом M1 или M2, и 153 особи (30.9% от 495),
имеющих фенотип AF. Для сравнения выборок из
разных колоний между собой разные варианты
фенотипа AF объединяли в две категории слож-
ности. В первую категорию вошли варианты мор-
фотипов 2.1 и 4.1, во вторую – 2.2, 2.3, 4.2 и 4.3.
Для выяснения характера наследования отклоне-
ний от типичной формы проводили посемейный
анализ расщеплений в разных вариантах скрещи-
вания.

При статистической обработке данных ис-
пользовали пакет программ StatSoft STATISTICA
for Windows 6.0: статистика χ2, точный критерий
Фишера – Fisher exact test (Fisher exact), ранговая
корреляция Спирмена – Rs, логлинейный анализ
(LLA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Модульность изменчивости дополнительных эле-

ментов в заднем отделе первого и второго верхних мо-
ляров. Для первого верхнего моляра ранговая кор-

Рис. 1. Морфотипическая изменчивость (выделено прямоугольником) первого (M1) и второго (M2) верхних моляров
узкочерепной полевки. 1 и 3 – варианты типичной формы M1 и M2. 2.1–2.3 и 4.1–4.3 – варианты нетипичной формы
M1 и M2, отличающиеся по степени выраженности лингвального выступа. Этот выступ становится крупнее при пере-
ходе от первой градации ко второй и приобретает форму открытой петли в третьей градации.

1 2.1 2.2 2.3

3 4.1 4.2 4.3
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реляция Спирмена (Rs) между присутствием или
отсутствием добавочных элементов (градации 1 и 0)
на левой и правой сторонах челюсти в выборках от-
дельных колоний колеблется от 0.43 до 0.62, а в вы-
борке трех колоний составляет 0.55 (P < 0.001). Для
этого моляра распределение особей, имеющих
добавочные элементы на левой, на левой и пра-
вой и на правой сторонах челюсти, является сим-
метричным и соответствуют отношению 1 : 2 : 1
(χ2 < 1.5, df = 2, P = 0.48, рис. 2). Колонии не отли-
чаются по частотам этого распределения (χ2 = 6.7,
df = 4, P = 0.15) и половые различия не выражены
(χ2 < 1.0, df = 2, P = 0.61).

Для второго верхнего моляра эта же корреля-
ция в выборках отдельных колоний колеблется от
0.44 до 0.67, а в выборке трех колоний составляет
0.55 (P < 0.001). Распределение особей, имеющих
добавочные элементы на левой, на левой и пра-
вой и на правой сторонах челюсти, для второго
моляра также симметричное (χ2 < 3.2, df = 2, P = 0.21
при сравнении с соотношением 1 : 2 : 1, рис. 3).
Колонии также не отличаются по частотам этого
распределения (χ2 = 7.4, df = 4, P = 0.11) и половые
различия не выражены (χ2 = 1.8, df = 2, P = 0.41).

Ранговая корреляция Спирмена между присут-
ствием или отсутствием добавочных элементов на
первом и втором верхних молярах в выборках от-

Рис. 2. Частоты особей, имеющих добавочные элементы на левом (1), левом и правом (2) и на правом (3) первом верх-
нем моляре в первой (A), во второй (B), в третьей (C) и суммарно в трех (D) колониях узкочерепной полевки.
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Рис. 3. Частоты особей, имеющих добавочные элементы на левом (1), левом и правом (2) и на правом (3) втором верх-
нем моляре в первой (A), во второй (B), в третьей (C) и суммарно в трех (D) колониях узкочерепной полевки.
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дельных колоний колеблется от 0.28 до 0.44, а в вы-
борке трех колоний составляет 0.39 (P < 0.001). В
данном случае эта корреляция несколько ниже,
но также высоко статистически значима. Колонии
отличаются по частотам распределения особей,
имеющих добавочные элементы на первом, пер-
вом и втором и на втором молярах (χ2 = 11.8, df = 4,
P = 0.02), половые различия также статистически
значимы по этому показателю (χ2 = 12.3, df = 2,
P < 0.002). В однополых выборках отличия между
колониями по частотам распределения особей,
имеющих добавочные элементы, отсутствуют
(самцы: χ2 = 7.4, df = 4, P = 0.11, самки: χ2 = 5.0,
df = 4, P = 0.28). Исходя из этого, данные по самцам
и самкам рассматривали отдельно. У самок значе-
ния корреляции существенно (в два раза) выше,
чем у самцов (P < 0.001). Корреляция Спирмена у
самок в выборках отдельных колоний колеблется
от 0.38 до 0.56, а в суммарной выборке корреля-
ция составляет 0.50. Для самцов в выборках от-
дельных колоний значения меняются от 0.18 до
0.40, а в суммарной выборке составляют 0.25. У
самок распределение особей, имеющих добавоч-
ные элементы на первом, первом и втором и на
втором молярах симметричное и соответствуют
отношению 1 : 2 : 1 (χ2 < 0.85, df = 2, P = 0.65). У сам-
цов это распределение асимметричное и отличается
от отношения 1 : 2 : 1 (χ2 = 37.7, df = 2, P < 0.0001). У
них преобладают особи, имеющих добавочные
элементы на втором моляре. Наглядно это можно
видеть рис. 4 и 5. Возможно, существуют генети-
ческие факторы, определяющие такие отличия
между полами.

Внутримодульная изменчивость (когда за едини-
цу изменчивости взят моляр, а не особь). Проявление
признака. Первый и второй верхние моляры не
различаются по частоте экземпляров с наличием
дополнительных элементов в заднем отделе (M1:
14.2%, 141/990, M2: 15.8%, 156/990, χ2 < 0.9, df = 1,
P > 0.35).

Колонии различаются по частоте моляров с
дополнительными элементами. Она выше в пер-
вой (16.1%, 93/576) и третьей колонии (17.3%,
142/820), чем во второй (10.6%, 62/584, χ2 > 7.6,
df = 1, P < 0.01).

Частота моляров с этим признаком выше у са-
мок (17.3%, 168/972, χ2 = 7.8, df = 1, P = 0.01), чем
у самцов (12.8%, 129/1008). Она увеличивается с
возрастом от 11.1% (149/1344) в младшей возраст-
ной группе (1–5 мес.) до 23.3% (148/636) в стар-
шей (χ2 = 47.6, df = 1, P < 0.0001) и при переходе от
левой стороны (13.1%, 130/990) к правой стороне
(16.9%, 167/990, χ2 = 5.4, df = 1, P < 0.02).

В последнем случае имеются отличия между
колониями и между полами. В первой (слева –
10.4% или 30/288, справа – 21.9% или 63/288,
χ2 > 13.1, df = 1, P < 0.001) и второй (слева – 7.5%
или 22/292, справа – 13.7% или 40/292, χ2 > 5.8,
df = 1, P < 0.01) колониях различия между сторо-
нами челюсти присутствуют. А в третьей колонии
их нет (слева – 19.2% или 78/410, справа – 15.6%
или 64/410, χ2 < 1.7, df = 1, P > 0.19). Эти отличия
отсутствуют у самок: на левой стороне – 17.1%
(83/486) и на правой стороне – 17.5% (85/486, χ2 < 0.1,
df = 1, P > 0.85), но выражены у самцов: на левой

Рис. 4. Частоты самок, имеющих добавочные элементы на первом (1), первом и втором (2) и на втором (3) верхних мо-
лярах в первой (A), во второй (B), в третьей (C) и суммарно в трех (D) колониях узкочерепной полевки.
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стороне – 9.3% (47/504) и на правой стороне –
16.3% (82/504, χ2 > 10.8, df = 1, P < 0.001).

Различия в поколениях по этому признаку
проявляются при взаимодействии с возрастом. В
молодом возрасте различия между поколениями
отсутствуют (0–2: 10.1%, 67/664, 3–5: 12.1%,
82/680, χ2 = 1.3, df = 1, P = 0.25). В возрасте старше
5 мес. они выражены (0–2: 27.8%, 89/320, 3–5:
18.7%, 59/316, χ2 = 7.4, df = 1, P < 0.01).

Они также могут проявляться в разных коло-
ниях у разных полов. Так, во второй колонии они
выражены у самок (0–2: 13.8%, 21/152, 3–5: 4.8%,
5/104, χ2 = 5.5, df = 1, P < 0.02) и отсутствуют у
самцов (0–2: 10.0%, 18/180, 3–5: 12.2%, 18/148,
χ2 = 0.4, df = 1, P = 0.53). Напротив, в третьей ко-
лонии различия выражены у самцов (0–2: 17.0%,
38/224, 3–5: 7.8%, 14/180, χ2 = 7.5, df = 1, P < 0.01)
и отсутствуют у самок (0–2: 22.6%, 48/212, 3–5:
20.%, 42/204, χ2 = 0.3, df = 1, P = 0.61). В первой
колонии различия между поколениями не выра-
жены ни у самок (0–2: 17.4%, 16/92, 3–5: 17.3%,
36/208, χ2 < 0.1, df = 1, P = 0.99), ни у самцов (0–2:
12.1%, 15/124, 3–5: 17.1%, 26/152, χ2 = 1.4, df = 1,
P = 0.25).

Выраженность признака. Для оценки степени
выраженности дополнительных элементов в зад-
нем отделе M1 и M2 моляры делили на две кате-
гории. В первую вошли морфотипы 2.1 и 4.1, во
вторую – морфотипы 2.2, 2.3, 4.2 и 4.3.

Лево-правостороннее положение моляров в
челюсти не влияет на степень выраженности до-
полнительных элементов (29.2%, 38/130 и 28.7%,
48/167, χ2 < 0.1, df = 1, p > 0.92). M1 и M2 также не
различаются по этому параметру (25.5%, 36/141 и
32.1%, 50/156, χ2 < 1.5, df = 1, P > 0.21).

Частота моляров второй категории выраженно-
сти увеличивается с возрастом от 14.8% (22/149) у
молодых особей до 43.2% (64/148, χ2 > 5.7, df = 1,
P < 0.02) у полевок старше 5 мес. Возрастные раз-
личия выражены в первой (10.0%, 3/30 и 33.3%,
21/63, χ2 > 5.7, df = 1, P < 0.02) и третьей (12.5%,
13/96 и 54.4%, 25/46, χ2 > 28.2, df = 1, P < 0.001) ко-
лониях. Но не выражены во второй колонии
(30.4%, 7/23 и 46.2%, 18/39, χ2 = 1.5, df = 1, P = 0.23).

У самцов выраженность признака представле-
на в большей степени (34.9%, 45/129), чем у самок
(24.4%, 41/168, Fisher exact, P = 0.03). В первой
возрастной группе половые различия не выраже-
ны: 14.6% (9/64) против 15.3% (13/85, Fisher exact,
P = 0.51), зато во второй группе имеются: 55.4%
(36/65) против 33.7% (28/83, Fisher exact, P < 0.01).
В первой колонии наблюдается сходная ситуа-
ция: в молодом возрасте у самцов имеем 0% (0/10)
против 15% у самок (3/20, Fisher exact, P = 0.28), в
старшем возрасте имеем 48.4% (15/31) против
18.8% (6/32, Fisher exact, P < 0.02). Во второй ко-
лонии у молодых полевок выраженность призна-
ка выше у самцов (53.8%, 7/13), чем у самок (0%,
0/10, Fisher exact, P < 0.01). Зато в старшем воз-
расте половых различий нет: 52.2% (12/23) против
37.5% (6/16, Fisher exact, P = 0.28). В третьей коло-
нии в молодом возрасте различия также присут-
ствуют, но у самцов значение ниже (4.9%, 2/41),
чем у самок (18.2%, 10/55, Fisher exact, P < 0.05). В
старшем возрасте в этой колонии частота у сам-
цов (81.2%, 9/11) выше, чем у самок (45.7%, 16/35,
Fisher exact, P < 0.04).

Частота моляров второй категории выражен-
ности уменьшается в чреде поколений (0–2:
37.2%, 58/156, 3–5: 19.9%, 28/141, χ2 = 10.8, df = 1,
P < 0.001). Эта особенность выражена у самок (0–2:
37.6%, 32/85, 3–5: 10.8%, 9/83, χ2 = 16.3, df = 1, P <

Рис. 5. Частоты самцов, имеющих добавочные элементы на первом (1), первом и втором (2) и на втором (3) верхних
молярах в первой (A), во второй (B), в третьей (C) и суммарно в трех (D) колониях узкочерепной полевки.
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< 0.0001). Но она отсутствует у самцов (0–2:
36.6%, 26/71; 3–5: 32.8%, 19/58, χ2 = 0.2, df = 1, P =
= 0.64). Она отсутствует в более молодом возрасте
(0–2: 13.4%, 9/67, 3–5: 15.8%, 13/82, χ2 = 0.2, df = 1,
P = 0.67), но присутствует в возрасте старше 5 мес.
(0–2: 55.1%, 49/89, 3–5: 25.4%, 15/59, χ2 = 12.7,
df = 1, P < 0.001).

Модульная изменчивость. В соответствие с мо-
дульным подходом считали, что фенотип AF про-
явился у особи независимо от того, присутствуют
дополнительные элементы на одном, двух, трех
или четырех молярах. Частота особей с AF фено-
типом в колонии 1 составляет 35.4% (51/144). В
возрасте от 1 до 5 мес. она ниже 21.3% (17/80), чем
в старшем возрасте (53.1%, 34/64, Fisher exact, P <
< 0.0001). В колонии 2 она составляет 21.9% (32/146)
и с возрастом также увеличивается с 13.0% (12/92)
до 37.0% (20/54, Fisher exact, P < 0.001). В колонии
3 эта частота составляет 34.2% (70/205) и тоже
увеличивается с возрастом с 30.5% (50/164) до
48.8% (20/41, Fisher exact P < 0.03). Различия в ча-
стоте признака между колониями присутствуют в
более молодом возрасте (χ2 = 10.3, df = 2, P < 0.01)
и не выражены в возрасте старше 5 мес. (χ2 = 3.2,
df = 2, P = 0.21).

Отсутствует влияния пола (самки: 32.1%,
78/243, самцы: 29.8%, 75/252, Fisher exact, df = 1,
P = 0.32), поколений (0–2: 31.3%, 77/246; 3–5:
30.5%, 76/249, Fisher exact, df = 1, P = 0.46) и их
взаимодействия (Fisher exact, df = 1, P > 0.27) на
проявление AF фенотипа у особей (LLA: P > 0.09).

Выраженность фенотипа AF. Выраженность
фенотипа AF с возрастом увеличивается. В первой
возрастной группе частота особей с AF феноти-
пом 2 и 3 градаций составляет 12.7% (10/79), тогда
как в возрасте старше 5 мес. она равна 43.2%
(32/74, LLA: χ2 = 15.1, df = 1, P < 0.0001).

Эта частота падает в чреде поколений. У поле-
вок 0–2 поколений она выше 37.7% (29/77), чем у
особей 3–5 поколений 17.1% (13/76, LLA: χ2 = 6.6,
df = 1, P < 0.01). Кроме того, у полевок 0–2 поко-
лений она увеличивается с возрастом с 11.8%
(4/34) до 58.1% (25/43, Fisher exact, P < 0.001). А у
полевок 3–5 поколений возрастные различия по
этому показателю статистически недостоверны
(13.3%, 6/45 и 22.6%, 7/31, Fisher exact, P = 0.23).
Уменьшение этого показателя в чреде поколений
выражено у самок (0–2: 47.2%, 17/36 и 3–5: 9.5%,
4/42, Fisher exact, P < 0.001), а у самцов различия
между поколениями не выражены (0–2: 29.3%,
12/41 и 3–5: 26.5%, 9/34, Fisher exact, P = 0.50).
Колонии не отличаются по степени выраженно-
сти фенотипа AF (χ2 = 2.5, df = 2, P = 0.29). Доля
особей с более сильной выраженностью состав-
ляет 31.4% (16/51) в первой, 34.4% (11/32) во вто-
рой и 21.4% (15/70) в третьей колонии. Таким об-
разом, степень выраженности фенотипа AF уве-
личивается с возрастом и уменьшается у самок в

чреде поколений. Возрастные различия также за-
тухают в чреде поколений.

Был рассмотрен еще один модульный показа-
тель, такой как число моляров у особи, имеющих
дополнительные элементы. По этому показателю
были обнаружены только различия между самка-
ми и самцами (LLA: χ2 = 5.7, df = 1, P < 0.02). У са-
мок доля особей с 3–4 молярами, имеющими до-
полнительные элементы, выше (33.3%, 26/78),
чем у самцов (14.7%, 11/75). Ни принадлежность к
разным колониям (LLA: χ2 = 0.7, df = 2, P = 0.70),
возрастным группам (LLA: χ2 = 0.5, df = 1, P = 0.46)
или поколениям (LLA: χ2 = 0.2, df = 1, P = 0.65) не
оказывает влияние на этот показатель. Число моля-
ров у особи, имеющих дополнительные элементы,
показывает взаимосвязь с таким показателем как
степень выраженности AF фенотипа (LLA: χ2 = 10.3,
df = 1, P < 0.002 и χ2 = 21.3, df = 6, P < 0.002, Rs =
= 0.27–0.35, P < 0.001). Самая высокая ранговая
корреляция Спирмена наблюдается тогда, когда
обе переменные представлены полным числом
градаций (4 × 3). В таком варианте сравнений
самки (Rs = 0.27, P < 0.02) и самцы (Rs = 0.43, P <
< 0.001) имеют сходные и статистически значи-
мые значения.

Так как на проявление фенотипа AF в рамках
рассмотрения по сумме моляров не влияет пол
особи, то дальнейший анализ проводили по обо-
им полам. Результаты посемейных расщеплений
по фенотипу AF в разных вариантах скрещивания
приведены в табл. 1. Характер генетической де-
терминации фенотипа AF оказался относительно
простым.

Гипотеза генетической детерминации предпо-
лагает, что присутствие фенотипа AF у особей
L. gregalis определяются моногенно. Особи с фе-
нотипом AF являются доминантными гетерози-
готами или гомозиготами. Особи с фенотипом tf
являются рецессивными гомозиготами. В редких
случаях среди них могут присутствовать доми-
нантные гетерозиготы. Какой фенотип (tf или
AF) реализует доминантна гетерозигота может за-
висеть от влияния генов-модификаторов.

Анализ расщеплений. При скрещивании роди-
телей с фенотипом AF в семье № 1 имеется только
один потомок с фенотипом AF (табл. 1). Соответ-
ственно, родители могли быть оба доминантны-
ми гетерозиготами (χ2 = 0.33, df = 1, P < 0.56) либо
по крайней мере один из них мог быть доминант-
ной гомозиготой. В семьях № 2–8 наблюдаемое
соотношение фенотипа tf к фенотипу AF согласу-
ется с отношением моногенного расщепления 1 : 3
(χ2 = 0.6–2.7, df = 1, P = 0.09–0.80). Особи с фено-
типом AF – доминантные гетерозиготы, которые
показывают полное проявление.

В семьях № 9–12 наблюдаемое расщепление
отличается от ожидаемого 1 : 3 статистически зна-
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чимо (χ2 = 5.5–34.4, df = 1, P < 0.02) с проявлени-
ем AF фенотипа от 10% до 53% в среднем 40%. В
семьях № 10 и № 11 особи с фенотипом AF в воз-
расте старше 5 мес. показывают полное проявле-
ние (χ2 = 0.3–0.6, df = 1, P = 0.44–0.56), тогда как
у молодых полевок в этих семьях проявление не-
полное (28 и 50%, χ2 = 26.8–29.5, df = 1, P < 1 × 104).
В семьях № 9 и № 12 возрастные различия не вы-
ражены.

На то, что неполное проявление фенотипа AF
связано с влиянием генов-модификаторов, ука-
зывает следующий факт. В семье № 12 у потомков
выражено неполное проявление (χ2 = 34.4, df = 1,
P < 1 × 10–7). У самца из этой семьи с другой сам-

кой в семье № 3 у потомков проявление полное
(χ2 = 0.2, df = 1, P = 0.64). Самка из семьи № 12 с
другим самцом в семье № 6 имеет потомков с пол-
ным проявлением фенотипа AF (χ2 = 1.8, df = 1,
P = 0.18).

В скрещиваниях родителей с фенотипом AF и
tf в семьях № 13–21 соотношение фенотипа tf к
фенотипу AF согласуется с отношением моноген-
ного расщепления 1 : 1 (χ2 = 0.0–1.0, df = 1, P =
= 0.32–1.0). Следовательно, особи с фенотипом
AF – доминантные гетерозиготы, которые пока-
зывают полное проявление. Расщепление в се-
мьях № 13–18 также согласуется с соотношением
1 : 3 (χ2 = 0.11–0.67, df = 1, P = 0.41–0.74), следова-

Таблица 1. Расщепление по признаку дополнительные элементы в задней части первого и второго верхних моля-
ров в потомстве родителей разных фенотипов

№ семьи Фенотип родителей
Фенотип потомков

Typical form Atypical form всего

1 Atypical form × atypical form 0 1 1
2 1 4 5
3 2 4 6
4 1 2 3
5 2 3 5
6 5 7 12
7 1 1 2
8 2 1 3
9 4 2 6

10 24 16 40
11 15 5 20
12 13 1 14

13 Atypical form × typical form 3 6 9
14 1 2 3
15 1 2 3
16 1 2 3
17 1 1 2
18 1 1 2
19 3 2 5
20 3 2 5
21 5 3 8
22 14 1 15
23 11 3 14
24 9 3 12
25 24 11 35

26 Typical form × typical form 0 1 1
27 1 3 4
28 4 3 7
29 3 1 4
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тельно родитель с фенотипом tf в этих семьях мо-
жет быть непроявившейся доминантной гетеро-
зиготой. Это маловероятно для такого родителя в
семьях № 19–21 (χ2 = 3.3–6.0, df = 1, P = 0.02–0.07).
Наблюдаемое расщепление в семьях № 22, 23 и 25
отличается от ожидаемого 1 : 1 статистически зна-
чимо (χ2 = 4.6–34.4, df = 1, P < 0.032), а в семье
№ 24 – на уровне тенденции (χ2 = 3.0, df = 1, P <
0.083) с проявлением AF фенотипа от 13 до 63% в
среднем 42%. У полевок в возрасте 1–5 мес. в се-
мьях № 22–25 наблюдаемое расщепление отли-
чается от ожидаемого 1 : 1 (χ2 = 5.0–13.4, df = 1,
P = 0.03–0.001) с проявлением AF фенотипа от
0% до 30% в среднем 7%. В большем возрасте в се-
мьях № 22–24 соотношение фенотипа tf к фено-
типу AF согласуется с отношением моногенного
расщепления 1 : 1 (χ2 = 0.0–1.0, df = 1, P = 0.32–
1.0). В этом возрасте в семье № 25 число потомков
с фенотипом AF (7) статистически значимо пре-
вышает число особей с фенотипом tf (1, χ2 = 4.5,
df = 1, P < 0.04). Видимо в этой семье проявилось
избирательное попадание особей с фенотипом
AF в старшую возрастную группу.

В скрещиваниях родителей с фенотипом tf в
семьях № 26–29 соотношение фенотипа tf к фено-
типу AF среди потомков согласуется с отношением
моногенного расщепления 1 : 1 (χ2 = 0.14–1.0, df = 1,
P = 0.32–0.71). Следовательно, один из родителей
является непроявившейся доминантной гетеро-
зиготой. Для семей № 26 и № 27 оно также согла-
суется с соотношением 1 : 3 (χ2 = 0.0–0.33, df = 1,
P = 0.56–1.0), поэтому второй родитель в этих се-
мьях может быть непроявившейся доминантной
гетерозиготой. Это маловероятно для второго ро-
дителя в семьях № 28 и № 29 (χ2 = 3.9–5.3, df = 1,
P = 0.02–0.05).

Таким образом, особи с фенотипом AF – доми-
нантные гетерозиготы. В редких случаях можно до-
пустить, что среди них могут встретится доминант-
ные гомозиготы. Доминантные гетерозиготы могут
показывать как полное, так и неполное проявле-
ние. В ряде случаев их проявление увеличивается
с возрастом от неполного к полному. Неполное
проявление фенотипа AF связано с влиянием ге-
нов-модификаторов. Особи с фенотипом tf в по-
давляющем большинстве – это рецессивные го-
мозиготы. Однако, среди них могут встречаться
доминантные гетерозиготы с неполным проявле-
нием.

Выявленный морфологический модуль при-
сутствия дополнительных элементов в заднем от-
деле первого и второго верхних моляров имеет ге-
нетическую основу, что согласуется с представле-
нием о генетической компоненте интеграции и
модульности морфологических структур (Klin-
genberg, 2014).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Модульность как взаимосвязь изменчивости
признаков. Наиболее простой билатеральный мо-
дуль представляет собой взаимосвязь (корреляцию)
изменчивости морфологических признаков на ле-
вой и правой стороне челюсти, черепа или тела. Это
первый уровень интеграции. При наличии анало-
гичных структур, например моляров, модуль может
иметь последующий уровень интеграции. В на-
шем случае это первый и второй верхние моляры.
Взаимосвязь изменчивости признаков на этих
молярах будет представлять собой второй уровень
морфологического модуля. Это будет представ-
лять иерархию модулей (Klingenberg, 2014, Esteve-
Altava, 2017a, b). При изучении внутримодульной
изменчивости было установлено, что по частоте
экземпляров с наличием дополнительных эле-
ментов в заднем отделе первый и второй верхние
моляры не различаются. Похожая ситуация на-
блюдается в одной (под № 26) из 17 локальных
выборок у Terricola savii (Selys, 1838) – M1: 30.3%,
10/33, M2: 40.0%, 14/35, Fisher exact, P = 0.28 по
(Contoli, 1980). Сходные результаты наблюдаются
в сборной выборке Chionomys nivalis (Martins, 1842)
из Альп – M1: 3.2%, 4/126, M2: 4.0%, 5/126, Fisher
exact, P = 0.50 по (Ангерманн, 1973). В сборной
выборке Microtus arvalis (Pallas, 1778), собранной в
течение 55 лет из разных локалитетов по всей
стране, наблюдаются подобные результаты – M1:
59.7%, 40/67, M2: 38.8%, 26/67, Fisher exact, P =
= 0.10 по (Dienske, 1969).

Однако в природных выборках частота присут-
ствия дополнительных элементов в заднем отделе
на M2 чаще выше, чем на M1 (Громов, Поляков,
1977, Kryštufek, Shenbrot, 2022). Так у T. savi выде-
ляются четыре группы, состоящие из однородных
по частоте как M2, так и M1 выборок, которые
показывают различные соотношения частот про-
явления дополнительных элементов на M1 и M2
по (Contoli, 1980). Первая группа состоит из 3 вы-
борок с номерами 1, 10 и 15 и имеет наиболее вы-
сокие частоты как M2: от 57 до 89% в среднем 74%
(58/78), так и на M1: в среднем 12% (9/78). Воз-
можно, в этих выборках животные более старые.
По нашим данным возраст в наибольшей степени
(примерно в два раза) способен повышать частоту
проявления дополнительных элементов. В
остальных 3 группах средняя частота проявления
для M2 меняется от 23 до 39%, а для M1 – от 1 до
3%. Три аллопатрических разновидности: T. savi,
T. brachycercus (Lehmann, 1961) и T. nebrodensis
(Minà-Palumbo, 1868) недавно были выделены в
пределах этого вида (Bezerra et al., 2016). Две вы-
борки (№ 30 и № 31), взятые из района обитания
T. brachycercus, и одна выборка (№ 33), взятая из
района обитания T. nebrodensis, входят в послед-
ние 3 группы, так что внутривидовые различия по
соотношения частот проявления дополнитель-
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ных элементов на M1 и M2 у T. savi, выражены
сильнее, чем различия между близкими видами в
группе видов savi.

Выраженность (две градации) проявления до-
полнительных элементов у T. savi прослеживается
только для M2. Она сходная в группах выборок и
колеблется в среднем от 26 до 47% (вторая града-
ция) и отсутствует в выборке № 26 (все M2 первой
градации).

Дополнительные элементы проявляются с
большей частотой на M2: 34.2%, 130/380, чем на
M1: 8.2%, 31/380, χ2 = 76, df = 1, P < 0.0001 у Terri-
cola majori (Thomas, 1906) из Теберды и Кавказа. У
Terricola subterraneus из Альп для M2 частота со-
ставляет 53.2%, 42/79 и выше, чем для M1: 5.1%,
4/79, Fisher exact, P < 0.0001. Для T. subterraneus
(Selys, 1836) из Саксонии для M2 частота состав-
ляет 59.2%, 58/98 и также выше, чем для M1: 4.0%,
4/100, Fisher exact, P < 0.0001. Для этого же вида из
Тюрингии частота составляет для M2 70.4%,
38/54 и также выше, чем для M1: 18.5%, 10/54,
Fisher exact, P < 0.0001 по (Ангерманн, 1973).

У Chionomys roberti (Thomas, 1906) (Турция, Кав-
каз) частота проявления дополнительных элементов
на M2: 11.2%, 17/152 также выше, чем на M1: 1.3%,
2/152, Fisher exact P < 0.0001 по (Ангерманн, 1973).

Для полевок подрода Sumeriomys из Малой
Азии частота проявления дополнительных эле-
ментов также выше на M2: 50.0%, 63/126, чем на
M1: 20.6%, 26/126, Fisher exact P < 0.0001. Для та-
ких же полевок из Передней Азии эта частота со-
ставляет для M2: 62.1%, 72/116, а для M1: 6.0%,
7/116, Fisher exact P < 0.0001 (Ангерманн, 1973).
Обе выборки видимо представляют сборные
группы из различных видов и подвидов подрода
Sumeriomys. Показано, что особи отдельных пред-
ставителей этого подрода как в Малой, так и Пе-
редней Азии могут иметь дополнительные эле-
менты на M1 и M2 (Kryštufek, Shenbrot, 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обнаружено, что изменчивость дополнитель-

ных элементов в заднем отделе первого и второго
верхних моляров у L. gregalis образует морфологи-
ческий модуль, имеющий иерархическую струк-
туру. Первый уровень модуля – билатеральной
симметричности более стабильный. Колонии, а
также самцы и самки не отличия по частотам рас-
пределения особей, имеющих добавочные элемен-
ты на левой, на левой и правой и на правой сторо-
нах челюсти. Второй уровень – присутствием или
отсутствием дополнительных элементов на пер-
вом и втором верхних молярах более мобильный.
Колонии отличаются по частотам распределения
особей с добавочными элементами, также выра-
жены половые различия. Однако, в однополых
выборках отличия между колониями отсутству-

ют. У самок величина взаимосвязи между присут-
ствием или отсутствием добавочных элементов
на первом и втором верхних молярах оказалась в
два раза выше, чем у самцов. У самок распределе-
ние особей, имеющих добавочные элементы на
первом, первом и втором и на втором молярах,
симметричное, а у самцов оно асимметричное.

Основная составляющая модульной изменчи-
вости – это увеличение частота особей с AF фено-
типом с возрастом. Степень выраженности фено-
типа AF также увеличивается с возрастом, но
уменьшается в чреде поколений и показывает
взаимосвязь с таким показателем как число моля-
ров у особи, имеющих дополнительные элементы.

Присутствие фенотипа AF у особей L. gregalis
определяются моногенно. Особи с фенотипом AF
являются доминантными гетерозиготами или го-
мозиготами. Какой фенотип (tf или AF) реализует
доминантная гетерозигота может зависеть от вли-
яния генов-модификаторов. Выявленный мор-
фологический модуль присутствия дополнитель-
ных элементов в заднем отделе первого и второго
верхних моляров имеет генетическую основу.

Внутримодульная изменчивость (когда за еди-
ницу изменчивости взят моляр, а не особь) суще-
ственно в большей степени подвержена влиянию
внутригрупповых (внутрипопуляционных) фак-
торов. Все исследователи, занимающиеся изуче-
нием присутствия дополнительных элементов в
заднем отделе M2 и M1, использовали именно по-
добный подход. Неудивительно, что результаты
показывают высокую изменчивость. Кроме того,
никто не занимался оценкой влияния даже таких
обычных внутрипопуляционных факторов, как
пол и возраст. В настоящей работе впервые пока-
зано влияние внутригрупповых факторов на ча-
стоту встречаемости дополнительных элементов
в заднем отделе M2 и M1.
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Additional Elements in the Posterior Part of the First and Second Upper Molars
in Lasiopodomys (Stenocranius) gregalis (Rodentia: Cricetidae)

M. I. Cheprakov#

Institute of Plant and Animal Ecology, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 620144 Russia
#e-mail: Cheprakov@ipae.uran.ru

It was found that the variability of additional elements in the posterior part of the first and second upper mo-
lars in L. gregalis forms a morphological module with a hierarchical structure. This module is designated as
an atypical form (Atypical Form), and its phenotype as AF. The phenotype of the typical form is designated
as tf (typical form). The main component of modular variability is an increase in the frequency of individuals
with AF phenotype with age. The severity of this phenotype also increases with age. The presence of the AF
phenotype in individuals is determined monogenously. Individuals with the AF phenotype are dominant het-
erozygotes or homozygotes. Which phenotype (tf or AF) the dominant heterozygote implements may depend
on the influence of modifier genes. The revealed morphological module of the presence of additional ele-
ments in the posterior part of the first and second upper molars has a genetic basis.

Keywords: Lasiopodomys gregalis, additional elements on M1 and M2, phenotypic variability, morphological
modularity, inheritance
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Microtus arvalis Pall. И Microtus rossiaemeridionalis Ognev

НА СЕВЕРНОЙ ПЕРИФЕРИИ АРЕАЛА
© 2023 г.   Э. В. Ивантер*, **, @

* Петрозаводский государственный университет, просп. Ленина, 33, Петрозаводск, 185910 Россия
** Карельский научный центр РАН, ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, 185000 Россия

@E-mail: Ivanter@petrsu.ru
Поступила в редакцию 07.08.2022 г.

После доработки 09.12.2022 г.
Принята к публикации 11.06.2023 г.

На основании многолетних (1958–2018 гг.) полевых и стационарных исследований дана характери-
стика численности, демографической структуры популяции, хода репродукции, питания и других
экологических особенностей, общих для видов-двойников обыкновенной полевки (Microtus arvalis
sensu lato). Установлено, что в прошедшее шестидесятилетие северная граница их распространения
сначала переместилась к северу и достигла 63°40′ с.ш., а затем также быстро отступила к югу. Причина
последнего – резкое сокращение посевных площадей, прежде всего, зерновых, в связи с переориен-
тацией сельского хозяйства с зернового на молочно-овощное. Это, а также замещение обыкновенных
полевок аборигенными видами грызунов (экономкой, водяной, темной и рыжей полевками) вызвало
резкое сокращение численности и сужение ареала видов в восточных районах Фенноскандии. В пи-
тании видов-двойников основное место занимает зеленая масса травянистых растений (показатель
встречаемости 72%), меньшую – семена (25%) и совсем редкий компонент – кора деревьев (3%). В
условиях северной периферии ареала размножение протекает лишь в течение одного, причем доста-
точно ограниченного, весенне-летнего сезона. Возрастной и половой состав населения неодноро-
ден и меняется по сезонам.

Ключевые слова: ареал, виды-двойники, популяция, динамика численности, биотопическое разме-
щение, уровень репродукции, интенсивность размножения, плодовитость, особенности питания
DOI: 10.31857/S1026347022600881, EDN: NZFQVS

Вопросу дифференциации хромосомных ви-
дов-двойников серых полевок группы arvalis,
обитающих в Восточной Фенноскандии в условиях
северной периферии ареала, до последнего вре-
мени практически не уделялось должного внима-
ния. Тем не менее установлено, (Малыгин, 1983;
Соколов и др., 1994; Громов, Ербаева, 1995; Мей-
ер и др., 1996; Бобров и др., 2008; Хляп, Варшав-
ский, 2010; Малыгин и др., 2019), что в северной ча-
сти европейской области распространения, в том
числе и в Карелии, встречаются, хотя и не часто, оба
вида, причем считается, что преобладающим из
них является обыкновенная полевка. Что же ка-
сается различий в образе жизни, то в целом, по
мнению большинства исследователей, они вряд
ли существенны (Малыгин, 1974; Жигарев, 1993,
2004; Доброхотов и др., 1985; Баскевич и др., 2009,
2012; Малыгин, Рябов, 2013, Жигарев и др., 2019),
что и позволило нам приводить полученные по их
экологии материалы совместно, не разделяя их по
видам.

Обыкновенная и восточноевропейская полев-
ки, обе обитатели нелесных биотопов (Башенина,
1962; Малыгин, 1974; Доброхотов и др., 1985; Жи-
гарев, 1993, 2004, Малыгин, Рябов, 2013). Исполь-
зование ими лесных местообитаний ограничено
нарушенными участками, такими как лесопарки,
сады, рекреационно-нарушенные леса (Мейер
и др., 1996; Карасева и др., 1999; Ермолаева и др.,
2000; Жигарев, 2004). По мнению В.М. Малыгина
(1983), восточноевропейские полевки в большей
степени, чем обыкновенные, занимают погра-
ничные местообитания, сочетающие луга и поля с
кустарниками и садами. В целом же в большинстве
мест, при совместном обитании видов-двойников,
обычно численно доминируют обыкновенные по-
левки, лишь в природных биотопах Москвы во-
сточноевропейские полевки в этой паре видов
преобладают (Жигарев и др., 2019). Большую
склонность к обитанию Microtus rossiaemeridionalis на
урбанизированных территориях отмечают мно-
гие исследователи (Карасева и др., 1999; Ермола-
ева и др., 2000; Жигарев, 2004; Жигарев и др.,
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2019). Имеются данные об определенной склон-
ности восточноевропейских полевок к заселению
хозяйственных построек человека (Жигарев, 1993).
Кроме того, были обнаружены и некоторые отличия
в предпочтении видами-двойниками различных ти-
пов антропогенных биотопов. Так, обыкновенные
полевки чаще занимают влажные и мезофильные
луга и поля, а восточноевропейские – более сухие
участки. Отмечено также, что восточноевропей-
ские полевки достигают большей численности на
сильно нарушенных человеком территориях (Жи-
гарев, 2004).

Такова общая ситуация с существованием ви-
дов-двойников обыкновенной полевки в различных
частях их ареала. Этому соответствует и крайняя
территориальная неравномерность их изученности.
В итоге большинство публикаций, касающихся
экологии этих видов, относится к центральным и
южным районам Европейской России (Виногра-
дов, 1934; Формозов, 1947; Огнев, 1950; Карасева,
Кучерук, 1954; Башенина, 1962, 1968, 1977; Лапинь,
1063; Громов, Поляков, 1977; Мейер и др., 1996;
Малыгин, 1983; Соколов и др., 1994; Жигарев,
2004; Баскевич и др., 2009), приграничные же их
популяции, и в том числе занимающие северную
периферию ареала, изучены совершенно недо-
статочно. Появляющиеся от случая к случаю и,
как правило, фрагментарные исследования ви-
дов-двойников в этих условиях крайне немного-
численны и спорадичны (Исаков, 1939; Сниги-
ревская, 1954; Марвин, 1959; Айрапетьян, 1970).
Настоящее сообщение – достаточно скромная
попытка частично восполнить этот существен-
ный пробел.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для настоящей работы послужили
проводившиеся в Карелии многолетние (1958–
2018 гг.) сборы зверьков рассматриваемых видов
Microtus arvalis и M. rossiaemeridionalis, отлавлива-
емые при учетах численности двумя основными
методами: ловушко-линиями (плашки Геро) и
ловчими 30-метровыми канавками. При этом об-
щий объем проведенных нами учетов составил
свыше 360 тыс. ловушко-суток и более 9 тыс. ка-
навко-суток. В итоге на ловушко-линиях, отно-
сительно равномерно разбросанных по всей ис-
следованной территории было поймано 33 обык-
новенные полевки, а в ловчие канавки – 45.
Таким образом, общее число добытых и исследо-
ванных нами при вскрытии особей рассматривае-
мых видов-двойников составило 78. К ним можно
добавить 144 экз. недифференцированных по ви-
дам зверьков, добытых в антропогенном ланд-
шафте в различных районах Карелии в период до
1960-х гг., сведения по которым сохранились в ар-
хивах Института биологии Карельского центра

РАН (в картотеке и коллекционных журналах то-
го времени).

Устройство нор изучали путем их раскапыва-
ния и зарисовки на планшетах, питание – по-
средством разбора поедей на кормовых столиках
и при анализе содержимого желудков, возраст –
по конфигурации черепа и стертости зубов, ак-
тивность репродукции, зрелость и активность по-
ловой системы – по ее состоянию и характерным
изменениям у вскрытых животных. Оценку дина-
мики численности, полового и возрастного со-
става популяции, а также биотопического разме-
щения животных, проводили по общепринятым
методикам (Новиков, 1953; Карасева и др., 2008).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Численность и ее изменения

Проводившееся на Северо-западе России
многолетние учеты численности мелких млеко-
питающих (1965–2018 гг.) показывают, что в изу-
ченном регионе оба вида обыкновенной полевки
встречаются спорадически и в целом редки. В
коллекционных сборах 1948–1972 гг., их насчи-
тывалось всего 49 экз., в Карельской же части бы-
лого ареала численность вида и вовсе упала до ну-
ля. Правда, затем, с 2001 по 2011 гг., представите-
ли этого вида снова стали ежегодно попадаться по
несколько экземпляров в уловах наших южных
стационаров – Приладожском (Карку, Питкя-
рантский р-н Карелии) и Каскеснаволокском
(Пряжинский). В первом из них после почти
40-летнего перерыва зверьков этого вида впервые
(6 экз.) отловили на линиях ловушек в 2001 г., а
затем в ловчие канавки – в 2005 (1 экз.), 2009 (3) и
2011 (1), после чего они полностью исчезли. В
Каскеснаволоке же с 2001 г. она по несколько эк-
земпляров ловилась ежегодно, но с 2012 г. снова
перестала появляться в уловах и отсутствует в них
до сих пор, причем это касается обоих южных
стационаров (Якимова, 2018). Показательны в
этом отношении и учеты в окрестностях с. Кон-
чезеро (Кондопожский р-н Средней Карелии).
Если в 1948–1956 гг. обыкновенная полевка со-
ставляла здесь от 3 до 10% отловленных зверьков,
то в 1966–1972 гг. она вообще не была здесь ни ра-
зу встречена. То же самое происходило и в Лах-
денпохском районе. В 1951 г. здесь отловили 22 экз.
обыкновенны полевок, или 3% от общего числа
отловленных зверьков, тогда как проведенные
там же учеты в 1959 и 1961 гг. вообще не выявили
присутствие этого вида. Причем, это связано с тем,
что на Северо-Западе России происходит, связан-
ное с переходом на молочно-овощное сельское хо-
зяйство, резкое сокращение зерновых площадей,
что вместе с вытеснением обыкновенной полевки
аборигенными видами грызунов и вызвало резкое
сокращение численности и сужение ее ареала.
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В общем же, как показывают учеты, на таежном
Северо-Западе России и, в частности, в Карелии
численность видов-двойников обыкновенной по-
левки держится в последние десятилетия на крайне
низком уровне: средний многолетний показатель
учетов составил для них 0.06 экз. на 100 ловушко-
суток (степень доминирования 0.05%) и 0.17 на
10 канавко-суток (0.2%). Недостаток подходящих
местообитаний и основных кормов для обыкновен-
ной полевки, связанный с переходом земледелия с
зерновых на пропашные культуры, зарастанием по-
лей сенокосных и выпасных лугов, исчезновением
деревень и общим значительным сокращением
сельхозугодий, а также вытеснение ее абориген-
ными видами грызунов (экономкой, водяной,
темной и рыжей полевками) послужило для ви-
дов-двойников обыкновенной полевки главной
причиной наблюдавшегося в последние годы со-
кращения численности и сужения ареалов на тер-
ритории Карелии

По М.Я. Марвину (1959), волосяной покров
обыкновенных полевок по сравнению с другими
видами грызунов Карелии отличается наимень-
шей густотой. Это обстоятельство он считает
главной причиной отсутствия представителей
этих видов в северной половине республики.

Между тем, по мнению Н.В. Башениной
(1962), проникновению обыкновенных полевок
на Крайний Север препятствует весь комплекс
экологических условий: заболачивание, малая
площадь пашен, биоценотические конкурентные
отношения с близкими видами и т.д. Это хорошо
объясняет как процесс постепенного продвиже-
ния видов на север вслед за земледелием, так и от-
ступление их в последние годы в связи с резким
сокращением здесь посевных площадей под зер-
новые.

При стабильном чрезвычайно низком уровне
численности обыкновенных полевок, характер-
ном для всей территории Восточной Фенноскан-
дии, как, впрочем, и для других периферических
популяций этого, да и других видов наших мелких
млекопитающих, уловить ее колебания ни по го-
дам, ни по сезонам не представляется возможным.
В других же регионах она демонстрирует вполне
определенные периодически повторяющиеся
подъемы и спады, позволяющие говорить о чет-
кой их цикличности. Еще Н.В. Башениной (1962,
1977, 1994) было показано, что для рассматривае-
мых видов на всем протяжении их ареалов, скорее
всего, можно с достаточной долей уверенности
выделить определенную периодичность наступ-
ления пиков и депрессий численности с частотой
их повторяемости через 3–5–8–12 лет. Правда,
для всего ареала такой единой цикличности, на-
верное, и не существует, однако для отдельных,
но достаточно больших территорий ее, как правило,
удается вычленить. В частности, были установле-

ны и впоследствии многократно подтверждены
“большие волны” колебания численности мыше-
видных грызунов на обширных территориях с пе-
риодом 10–11 лет и “малые волны” с периодом 3–
5 лет на более локальных территориях.

По расстоянию между пиками определен 3–
4-летний цикл у видов-двойников обыкновенной
полевки а также темной и американских видов
рода Microtus (Frank, 1957; Migula et al., 1975), что
позволило авторам считать цикличность, в прин-
ципе, присущей всем этим грызунам (Krebs, My-
ers, 1974), однако для тех же видов описываются и
“нециклические популяции” (Krebs, Myers 1974;
Keller, 1981), правда, при наблюдениях не более
5 лет. Тем не менее, проведенное математическое
моделирование многолетней динамики числен-
ности изучаемых видов в условиях Стрелецкой
степи (Баскевич и др., 2012) показало, что в на-
блюдаемых там изменениях прослеживается цик-
личность близкая к трехлетней, причем наряду с
этим имеются все основания предполагать колеба-
ния с интервалом 10–11 лет. При этом особенно
важно, что в данном случае гипотеза цикличности
не задавалась в модели заранее, а была получена в
результате учета экологических факторов.

В итоге удалось установить, что в связи с суще-
ственными изменениями, которые вносит в ди-
намику численности исследуемых видов антро-
погенный пресс, наблюдаются периодически по-
вторяющиеся вспышки их численности. Так, в
Польше установлены трехлетние циклы массового
размножения грызунов с доминированием обык-
новенной полевки (Пекарчик, 1983). На террито-
рии Молдавии в течение 1971–1986 гг. отмечены
три высоких (1975, 1981, 1985) и четыре средних
пика численности (Мунтяну и др., 1987). В Лат-
вии массовые размножения (большие волны) по-
вторяются через 9–12 лет (в среднем 11). Фазы с
высоким уровнем численности обычно охватыва-
ли все районы республики и проявлялись в ме-
стах, где выращивались многолетние травы и ози-
мые культуры (Тауриньш, 1964).

В течение 1978–2002 гг. сезонную и многолет-
нюю динамику численности обыкновенной по-
левки изучали в различных биотопах юго-запад-
ной и центральной Белоруссии (Блоцкая, Гайдук,
2004). В итоге удалось установить, что в связи с
существенными изменениями, которые вносит в
динамику численности этого вида антропогенный
пресс, периодически повторяющиеся вспышки
его численности в естественных биотопах и агро-
ценозах полностью не реализуются.

В этом ключ к эффективному прогнозирова-
нию и регулированию численности грызунов. Без
знания реальных популяционных процессов, их
закономерностей и определяющих факторов, не
возможно ни управление природными популяци-
ями и контролирование их численности, ни со-



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

К ЭКОЛОГИИ ВИДОВ-ДВОЙНИКОВ ОБЫКНОВЕННОЙ ПОЛЕВКИ 653

хранение уникального природного баланса, ни
рациональное земледелие.

Биотопическое размещение
Согласно В.М. Малыгину с соавторами (2019),

собственно инвазионный процесс, заключавшийся
в ускоренном расселении видов далеко за преде-
лы нативного ареала – у полевок группы “arvalis”
повсеместно был связан с антропогенными фак-
торами, и прежде всего с сельскохозяйственным
освоением земель человеком. Будучи мезофиль-
ными видами, эти полевки изначально обитали
во второстепенных по площади луговых участках
лесостепей и северных степей, в основном распо-
ложенных вдоль рек и озер. В зоне же хвойных ле-
сов подходящих для них местообитаний было
крайне мало разве что мелкие разрозненные
участки приречных и приручьевых лугов и и олу-
говевшие гари. В итоге изначально весь искон-
ный ареал полевок группы “arvalis” представлял
собой редкое “кружево”, и поселения этого вида
нигде, тем более у границ ареала, не занимали фо-
новых биотопов (Тупикова и др., 2000; Бобров и др.,
2008; Малыгин и др., 2019). Так постепенно но-
вым местообитанием, значительно более благо-
приятным, чем исконные, оказались агроценозы,
где рассматриваемые виды полевок достигали все
более высоких показателей численности (Тупи-
кова и др., 2000; Неронов и др., 2001), при этом
площадь пригодных местообитаний росла по ме-
ре увеличения площадей пахотных земель. и сни-
жалась соответственно сокращению посевов зер-
новых Все это и привело к становлению общей
картины современного биотопического размеще-
ния видов-двойников обыкновенной полевки.

Как установлено нашими исследованиями, в
настоящее время на таежном Северо-Западе Рос-
сии эти оба селятся преимущественно в открытых
местообитаниях, включая культурные земли (сель-
скохозяйственные угодья и др.) – на возделываемых
полях и среди посевов многолетних трав. Зимой же
они встречаются в стогах сена и скирдах соломы,
где обитают вместе с другими представителями
рода Microtus – темной полевкой и экономкой, не
избегая, впрочем, и соседства с рыжей полевкой.
Очевидно, в этот период конкурентные отношения
у этих видов выражены слабо. Близкие данные по
особенностям современного биотопического
размещению обыкновенных полевок получены и
в других областях их ареала (Малыгин, 1974; Доб-
рохотов и др., 1985; Соколов и др., 1994).

Устройство убежищ
Подземные убежища обыкновенные полевки

устраивают обычно на небольшой глубине: чаще
всего 10–30 см, а если глубже (например, в пахот-
ном слое почвы), до 30 и даже 50 см, то норка кон-

чается обычно глухой камерой и имеет один вы-
ход. Строение же гнездовых нор наиболее разно-
образно (рис. 1, 2). Количество выходов бывает от
1 до нескольких десятков, но обычно не более 10.
В наших условиях, как и вообще у северных гра-
ниц ареала, где норная деятельность полевок
наименее выражена, этот зверек довольствуется
самыми примитивными по строению подземны-
ми жилищами с 1–2, реже 3–4 выходами. Общая
длина норы редко превышает здесь 0.5–1, мак-
симум – 1.5 м. Общая площадь раскопанных
Н.В. Башениной (1962) гнездовых нор колебалась
от 0.18 до 6 м2, в северных же районах, в том числе
в Карелии, не превышала, по нашим данным,
0.5–1.5 м2. Расположенные на глубине до 60, но
чаще в пределах 20–30 см, гнездовые камеры
имеют обычно форму неправильного шара с диа-
метром не превышающим 9–17 (в среднем 14.5) см
с отходящими от них на различной высоте от 1 до
3–4 ходов.

Гнездо устраивается из листьев и расщеплен-
ных вдоль на узкие полоски стеблей злаков. Из-
нутри оно обычно выстилается растительным пу-
хом. Подснежные гнезда обыкновенных полевок
размещаются на участках, где глубина снежного
покрова превышает 40 см. Обычно они распола-
гаются на межах, оврагах, стерне. Например, в
Белоруссии (Блоцкая, Гайдук, 2004) плотность
таких гнезд на 100 м2 в различные годы варьиро-
вала от 1 до 3. Подснежные гнезда отличались там
от летних большей толщиной стенок и теплой вы-
стилкой. В основании гнезда в большинстве слу-
чаев присутствует земля, а в качестве строитель-
ного материала, как и летом, используются сухие
стебли и листья растений. Так как в подснежных
гнездах часто находятся несколько зверьков, то
такие коллективные жилища имеют, по сравне-
нию с летними гнездами, гораздо большие разме-
ры. Диаметр подснежных гнезд, по их данным,
варьировал в пределах 10–22, в среднем 15.6 см,
высота 7–14, в среднем 11.2, см, толщина дна – 3–7,
в среднем 5.1, см. Температура же в гнездах, в ко-
торых находились детеныши, колебалась от 17 до
35°C (ср. = 28.4 ± 1.3°C (n = 12)).

Иногда обыкновенные полевки делают убежи-
ща в несвойственных им местах. Один из таких
случаев описывает Н.В. Башенина (1962), обна-
ружившая на севере Вологодской области на
окраине обследованной ею заброшенной пашни
небольшое поселение этих полевок, устроивших
норы в старых замшелых грудах валунов, зарос-
ших травой и кустарником. Сеть тропинок в траве
неизменно приводила к центру заросшей полосы,
где под кустами и дерновинами можно было най-
ти в земле 2–3 отверстия, остальными входами
служили щели между камнями.
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Питание

Согласно проведенному нами исследованию
содержимого 42 желудков, основную роль в пита-
нии обоих видов обыкновенных полевок играют
зеленые части травянистых растений (показатель
встречаемости 72%), меньшую – семена (25%) и

совсем редкий компонент – кора деревьев (3%). В
то же время проведенное нами вслед за М.Я. Мар-
виным (1959) экспериментальное скармливание
карельским полевкам различных кормов в неволе
дополняет приведенный им список из 71 вида
растений, еще несколькими десятками кормовых

Рис. 1. Защитно-кормовые (а) и защитные (б) норы обыкновенной полевки. 1 – подземные ходы с отверстиями; 2 –
наземные тропинки; 3 – подземные ходы (нижние этажи); 4 – запасы.
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Рис. 2. Примеры строения гнездовых нор обыкновенной полевки: (а) – план; (б) – разрез (цифры – глубина в см). 1 –
подземные ходы; 2 – ходы “нижних этажей”; 3 – жилые гнезда; 4 – старые гнезда.
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объектов, в том числе обнаруженных в норах и
кормовых камерах пищевых остатков. В числе
предпочитаемых зверьками кормов можно на-
звать различные виды клевера, вику, щавель, оду-
ванчик, мышиный горошек, чину, сныть, подо-
рожник, тысячелистник, ячмень, пшеницу, рожь,
овес, картофель и др.

Размножение и экологическая
структура популяции

Известно (Башенина, 1962), что в пределах
всего обширного ареала оба рассматриваемых вида
отличается высоким репродуктивным потенциа-
лом и способны даже к круглогодичному размно-
жению. В Карелии же, в условиях северных пре-
делов ареала, они размножаются в течение лишь
одного, причем достаточно ограниченного весен-
не-летнего сезона. При этом сперматогенез и
овогенез происходит у них по общей, типичной
для всех мелких млекопитающих схеме. Тем не
менее, данные по размножению обыкновенных
полевок в Карелии весьма фрагментарны. Почти
все отловленные нами самки (18 из 22) или раз-
множались (были беременными, кормили выво-
док), или уже завершили размножение (темные
пятна на рогах матки и рубцы в яичниках).

Как и в других частях ареала, в Карелии раз-
множение зверьков рассматриваемых видов, в ос-
новном, определяется состоянием самок, течка
которых подвержена влиянию многочисленных и
разнообразных факторов среды и зависит от внут-
реннего состояния организма в большей степени,
чем гон самцов. Средняя продолжительность цик-
ла, как и у других мелких грызунов, 5–6 дней, одна-

ко продолжительность фаз может варьировать в
зависимости от условий.

В Карелии, как и в других, более южных обла-
стях обитания, обыкновенные полевки могут, ви-
димо, хотя и не регулярно, размножаться и зи-
мой. Косвенным подтверждением этого является
поимка 6.03.1981 г. в стоге сена на агробазе Инсти-
тута биологии Карельского филиала АН СССР трех
самок с отчетливо выраженными плацентарными
пятнами в рогах матки. Там же была добыта пара
молодых самцов весом 12 и 16 г. В то же время
зимнее размножение происходит здесь при хоро-
шей обеспеченности кормом в скирдах, ометах и
зернохранилищах

Приведенная в табл. 1 характерная для карель-
ских полевок средняя величина выводка (6.7 ± 0.6)
оказалась несколько (но все-таки статистически
достоверно) выше средней видовой нормы, рав-
ной 5.0–6.0. Обыкновенные полевки Ленинград-
ской обл. также отличаются повышенной плодо-
витостью: среднее число эмбрионов на 1 самку – 5.8
(Айрапетьянц, 1970). Это согласуется с обнару-
женной наличием у них тенденции к увеличению
плодовитости в зоне пессимума (Башенина, 1962).

Возрастная структура карельских популяций
обыкновенной полевки закономерно изменяется
в течение года (табл. 2). Зимой в них присутству-
ют исключительно прибылые зверьки поздних
выводков прошлого года, в Белоруссии же (Блоц-
кая, Гайдук, 2004), как и в большинстве других
расположенных ближе к центру ареала регионов,
еще и часть особей ранних выводков. Взрослые
перезимовавшие полевки прошлого года рожде-
ния в уловах не попадаются. Продолжительность
их жизни в природе составляет около 20 мес., так
что две зимы зверьки этого вида в наши условиях

Таблица 1. Величины выводков молодых и взрослых обыкновенных полевок в разных регионах

Место
Средняя величина выводка

Источник
взрослые молодые

Ленинградская обл. 5.8 5.6 Айрапетьянц, 1970
Карелия 6.9 5.3 Наши данные
Вологодская обл. 5.4 4.1 Башенина, 1962
Московская обл. 5.6 4.6 Башенина, 1962
Брянская обл. 6–7 4.9 Башенина, 1962
Татария 5.4–6.3 4.4 Назарова, 1958
Башкирия 6.2 5.3 Снигиревская, 1954
Среднее Поволжье 4.5–5.6 4.7–5.0 Башенина, 1968
Черкасская обл. 5.4 4.65 Башенина, 1994
Красноярский край 4.0–6.1 3.5–5.7 Башенина, 1994
Сев. Осетия 5.1–5.8 4.9–5.6 Башенина, 1994
Запорожская обл. 5.6 4.8 Наумов, 1948
Белоруссия 5.1 4.95 Блоцкая, Гайдук, 2004
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не переживают. В конце марта – первой декаде
апреля (у северных границ ареала, включая Каре-
лию, это происходит почти на месяц позднее)
обыкновенные полевки начинают размножаться,
и во второй половине мая в уловах нашего регио-
на начинают попадаться прибылые, которые вес-
ной составляют до 40% населения зверьков.

В летний период к группам зимовавших и
зверьков ранних выводков в популяцию включа-
ются прибылые поздних выводков, причем их
становится все больше и больше. В Белоруссии, и
других зонах оптимума в летних уловах на их до-
лю приходится до 60% , в Карелии же, где оборот
популяции проходит гораздо быстрее, еще боль-
ше 64–75%. Поздней осенью зимовавшие особи
составляют в Белоруссии не более 15%, а на се-
верной периферии ареала, в том числе и в нашем
регионе, их уже нет вовсе. Они присутствуют в
уловах до августа, иногда задерживаясь до середи-
ны – конца сентября. В дальнейшем же они быстро
стареют и полностью вымирают. Фактически та
же судьба постигает и подавляющее большинство
полевок ранних выводков. Все они, как правило,
активно участвуют в размножении, принося от 1
до 3 выводков, однако к концу репродуктивного
сезона растрачивают все свои внутренние резер-
вы и к концу лета – началу осени полностью эли-
минируются из популяции. Особи же поздних
выводков, напротив, осенью преобладают в попу-
ляции и практически составляют основу зимнего
населения зверьков. Половое же созревание про-
исходит у них лишь следующей весной, после
успешной зимовки и ускоренного весеннего роста.

Тем не менее, в целом для репродукции изу-
ченных популяций характерен крайне низкий
темп и неровный ритм репродукции, определяю-
щий соответствующий “рваный” ритм изменений
численности вида, что весьма типично для перифе-
рийных зон видовых ареалов этих грызунов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявленные в процессе исследований эколо-
гические особенности, характерные для видов-
двойников обыкновенной полевки в специфиче-
ских условиях северо-западных пределов ареала,
отличаются значительной лабильностью и гармо-
ничной согласованностью с эндо- и экзогенными
факторами среды. Наряду с узкими специальными
приспособлениями индивидуального ранга здесь
успешно реализуются структурно-популяцион-
ные адаптивные комплексы, отличающиеся гиб-
костью, динамичностью и высокой скоростью
компенсаторной перестройки. Более выражены и
гораздо рельефнее проявляются вблизи северных
границ распространения и специфические струк-
турно-популяционные адаптации, направленные
на максимально эффективное воспроизводство
видового населения, способное обеспечить виду
и его популяциям возможности преодолевать
экстремальные условия экологического пессиму-
ма. Наиболее характерны в этих условиях частые¸
глубокие и длительные депрессии численности
при относительно коротких и невысоких ее подъ-
емах.

Тем не менее в начале сезона размножения
численность молодых зверьков и полнота их уча-
стия в репродукции во многом определяется по-
годными условиями. К концу же сезона размноже-
нии большое значение приобретает ускоренное по-
ловое созревание и максимально полное участие
в воспроизводстве популяции сеголеток разного
времени рождения.

Работа проводилась в соответствии с Государ-
ственным заданием федерального исследователь-
ского центра “Карельский научный центр Рос-
сийской академии наук.”
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To the Ecology of Species-Double of Common Vole (Microtus arvalis, Pall.) 
at the Northern Limit of the Range

E. V. Ivanter1, 2, #

1 Petrozavodsk State University, prosp. Lenina, 33, Petrozavodsk, 185910 Russia
2 Karelian Scientific Center of the Russian Academy of Sciences, st. Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185000 Russia
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Based on long-term expeditionary and stationary studies in the taiga Northwest of Russia, the features of dis-
tribution, biotopic distribution, reproduction, population dynamics and other ecological features of the com-
mon voles are characterized, including those associated with its habitat at the northern boundaries of the
range. It is established that in the past fiftieth anniversary the northern boundary of its distribution first
moved to the north and reached 63°40′ s. and then also quickly retreated to the south. The reason for the latter
is a sharp reduction in crop areas, primarily cereals, in connection with the reorientation of agriculture to
dairy and vegetable. This, as well as the replacement of the common voles by native rodent species (house-
keeper, dark and red-breasted voles) caused a sharp decrease in the abundance and narrowing of the species
range in the eastern regions of Fennoscandia. In the taiga Northwest of Russia during the snowless period,
the common voles live primarily in open habitats, including horticultural plots, and in winter they concen-
trate in haystacks and in straw stacks, where they live together with other representatives of the Microtus. Ac-
cording to V.V. Gromov [2008] and our observations, the elementary structural unit in the settlements of the
common voles, is a family group occupying a limited habitat that has been in operation for a fairly long time.
In the diet, the main role is played by the participation of herbaceous plants (72% of the occurrence), the
smaller – seeds (25%) and a very rare component – tree bark (3%). Under the conditions of the northern pe-
riphery, the range reproduces only during one, rather limited, spring-summer season. The age and sex com-
position of the population varies by season.

Keywords: small mammals, ecology, population dynamics, population, reproduction
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СУТОЧНАЯ АКТИВНОСТЬ ЖЕЛТОГО СУСЛИКА Spermophilus fulvus Licht. 
(Sciuridae): ПЕРВЫЙ ОПЫТ ИНСТРУМЕНТАЛЬНОГО ИССЛЕДОВАНИЯ
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Большая часть информации о суточной активности животных основана на лабораторных данных.
Для получения сведений из природной популяции мы впервые провели инструментальное исследо-
вание суточного цикла активности желтого суслика – крупного зимоспящего грызуна. Восемь особей
были оснащены радиопередатчиками с акселерометрами и датчиками освещенности летом 2021 г. По-
лученные данные подтвердили, что желтые суслики покидают норы только днем; уход суслика в но-
ру соответствовал переходу в состоянии покоя. По мере приближения залегания в спячку время
пребывания на поверхности сокращалось. Наземная активность сусликов была однофазной, в от-
личие от близких видов с двумя пиками активности. Возможно, желтые суслики более интенсивно
используют дневные часы из-за дефицита времени, который является следствием длительной спячки.

Ключевые слова: суточная активность, радиопередатчики, наземные беличьи, желтый суслик
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Особенности суточной активности у живот-
ных входят в число ключевых характеристик био-
логии вида. Они тесно связаны с экологическими
свойствами вида: способами поиска пищи, ис-
пользованием пространства, характеристиками
местообитания и др. При этом, суточным циклам
подвержены ключевые физиологические процессы
в организме животного: цикл сна и бодрствова-
ния, активность сердечно-сосудистой, эндокрин-
ной, пищеварительной систем, температуры тела
и др. (Froy, 2007; Refinetti, 2019). Известно, что
млекопитающие демонстрируют широкое разно-
образие паттернов суточной активности, в том
числе, различные 24-часовые ритмы (дневной,
ночной, круглосуточный), а также краткосрочный
ритм активности; для многих видов показано, что
синхронизация этих ритмов осуществляется в со-
ответствии с интенсивностью освещения (Ashby,
1972). При этом, изменчивость паттернов суточ-
ной активности внутри вида может быть очень
значительной и определяться полом (Schmidt,
1999; Everts et al., 2004; Vieira et al., 2010), физиче-
ским состоянием, стадией репродуктивного цик-
ла (Clutton-Brock et al., 1982; Kenagy, Hoyt, 1989),
внешними условиями (Рашитов, 2018; Podolski et al.,
2013; Allen et al., 2018) и др.

Традиционно, изучение режима суточной ак-
тивности животных ограничивалось лаборатор-
ными исследованиями, проводимыми, зачастую,
при неестественном режиме освещения. Инстру-
ментальные методы регистрации активности до
последнего времени применялись лишь на не-
большом числе видов и в условиях неволи (напр.,
Daan, Aschoff, 1975; Bartness, Albers, 2000; Refinetti,
2019). В дикой природе информация об изменениях
в активности животных в течение суток ограни-
чивалась данными, полученными в ходе визуаль-
ных наблюдений, которые особенно ненадежны в
случае мелких, скрытных и осторожных видов
животных. Такое положение дел препятствовало
получению релевантных данных от широкого
спектра видов и проведению сравнительного ана-
лиза. В последние годы стремительное развитие
технологий позволило перевести исследования
ритмов активности животных на новый уровень:
представителей разных видов начали оснащать
разнообразными датчиками, в том числе, в дикой
природе. Появление мощной вычислительной
аппаратуры позволило разработать подходы к
анализу больших массивов информации, получа-
емых с таких регистраторов. Тем не менее, ин-
струментальные исследования в природе до сих
пор крайне немногочисленны.

УДК 599.32:57.024

ЗООЛОГИЯ
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Зимоспящие млекопитающие, которые значи-
тельную часть года проводят в состоянии глубо-
кого угнетения жизненных процессов, представ-
ляют особый интерес с точки зрения исследова-
ния суточных ритмов. Он связан с тем, что
механизмы регуляции процессов, связанных со
спячкой (в том числе, циклов пробуждения во
время спячки) могут иметь общую природу с ме-
ханизмами регуляции суточных циклов активности
(Heller, Ruby, 2004; Malan, 2010). Наземные бели-
чьи (суслики, сурки) – группа норных зимоспящих
грызунов, которые ведут дневной образ жизни
(Шилова, 2000; Dobson, 1984; Armitage, 1986; Water-
man, 2007). Они являются традиционной модель-
ной группой в поведенческий экологии, поскольку
широкое разнообразие социальных систем и ре-
продуктивных стратегий у этих грызунов сочета-
ется с сравнительно малыми морфологическими,
физиологическими и экологическими различия-
ми между видами. Это дает возможность на модели
этой группы видов исследовать эволюцию фор-
мирования самых разных признаков у млекопи-
тающих (Шилова, 2000; Шилова, 2004, Васильева,
Чабовский, 2017).

Норный образ жизни разделяет активность на-
земных беличьих на две составляющие: пребывание
в норе и пребывание на поверхности земли, что
определяет специфику исследований активности
этих животных. С одной стороны, возникает воз-
можность упрощенного подхода к исследованию
активности: животное, находящееся на поверх-
ности земли, автоматически можно считать ак-
тивным, а под землей – неактивным (см. напр.,
Bronson, 1962; Hut et al., 1999; Long et al., 2005). С
другой стороны, возникают очевидные методиче-
ские трудности для получения информации о жи-
вотном из норы, в особенности в условиях дикой
природы. На сегодня инструментальные исследо-
вания паттернов суточной активности были про-
ведены лишь на единичных видах наземных бели-
чьих, в первую очередь, на европейском (Spermoph-
ilus citellus) (Hut et al., 1999) и арктическом (Urocitellus
parryii) (Long et al., 2005; 2007; Chmura et al., 2020)
сусликах, для изучения соотношения наземной и
подземной активности которых были использо-
ваны светочувствительные датчики.

Желтый суслик (Spermophilus fulvus Licht., 1823) –
самый крупный из сусликов, самцы перед спячкой
могут достигать массы 2 кг (Млекопитающие…,
1969; Васильева и др., 2009). Этот вид населяет су-
хие степи, полупустыни, пустыни и характеризу-
ется экстремально длительной зимней спячкой –
до 9 мес. (Шилова, 2000; Васильева, Чабовский,
2017). При столь коротком периоде активной на-
земной жизни можно ожидать присутствия спе-
цифических черт режима суточной активности у
этого вида. Однако до сих пор информация об
этом виде крайне ограничена, имеются лишь све-
дения, полученные в ходе визуальных наблюдений,

свидетельствующие о том, что это строго дневные
животные (Орлов, 1925; Материалы…, 1929; Огнев,
1947). Некоторые авторы утверждают, что назем-
ная активность (т.е., пребывание вне норы в тече-
ние дня) у желтого суслика двухфазная: суслики
пребывают на поверхности утром и вечером, в то
время как в середине дня они не покидают нор
(Орлов, 1925; Огнев, 1947; Млекопитающие…,
1969; Россолимо и др., 2004).

В данной работе мы впервые предприняли ин-
струментальное исследование суточной активно-
сти желтого суслика в дикой природе с использо-
ванием светочувствительных датчиков и акселеро-
метров, целью которого было получить сведения о
суточной динамике пребывания на поверхности
земли и локомоторной активности сусликов в пе-
риод подготовки к спячке.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект и место исследования. Мы проводили
сбор данных в период подготовки сусликов к спяч-
ке в июне–июле 2021 г. в рамках долговременного
исследования природного поселения желтого
суслика (Spermophilus fulvus orlovii Ogn. 1937) в
окрестностях с. Дьяковка Краснокутского района
Саратовской области (50°43′88′′ N, 46°46′04′′ E). В
данном поселении индивидуальное мечение сус-
ликов проводится с 2001 года. Как следствие, воз-
раст, происхождение, основные события годового
цикла известны практически для всех особей.

Сусликов отлавливали с помощью сетчатых
ловушек оригинальной конструкции и петель с
радиопередатчиками, которые при срабатывании
мгновенно передавали предупреждающий сигнал
по радиоканалу. При отлове сусликов метили с
помощью подкожных ветеринарных микрочипов
и с помощью черного красителя (урзола) для ви-
зуального распознавания. Детальное описание
отлова и мечения желтых сусликов можно найти
в ранее опубликованных работах (Васильева и др.,
2009; Vasilieva et al., 2014; Vasilieva, Tchabovsky,
2014, 2015).

Разработка и использование радиопередатчиков
для желтого суслика. Желтый суслик – одиноч-
ный вид, который и сегодня является объектом
охоты (Шилова и др., 2015). Возможно, это отча-
сти определяет чрезвычайную осторожность этих
животных, которую еще в начале ХХ века особо
отмечали исследователи (Материалы…, 1929).
Отлов желтых сусликов крайне трудоемок: для
некоторых особей установка практически неви-
димой петли из тонкого тросика с датчиком при-
косновения служит поводом не выходить из норы
на протяжении суток. Как следствие, большин-
ство сусликов удается отловить не более двух раз
за весь сезон активности (т.е., за год). При этом
желтым сусликам свойственны резкие изменения



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

СУТОЧНАЯ АКТИВНОСТЬ ЖЕЛТОГО СУСЛИКА 661

массы тела на протяжении годового цикла: с мо-
мента выхода из спячки и до залегания зверьки
увеличивают массу тела в 1.5–2 раза, а детеныши
после первого выхода из нор и до момента залега-
ния в спячку увеличивают массу в 4–5 раз и более
(Васильева и др., 2009). Таким образом, исполь-
зование ошейников в качестве физической осно-
вы для каких-либо устройств слежения и реги-
страторов для этого вида недопустимо: надетый
на зверька ошейник может привести к удушью
при быстром увеличении массы тела, а вовремя
отловить животное и снять устройство может
оказаться невозможным. Кроме того, ошейник в
условиях колючей степной растительности может
привести к нарушению целостности кожи, воспа-
лению и раздражению при попадании колючих
семян под ошейник (Williams et al., 2014). Чтобы из-
бежать этих неблагоприятных сценариев, мы разра-
ботали безопасный способ крепления устройств
слежения для желтого суслика. В ходе этой рабо-
ты были впервые использованы радиопередатчи-
ки оригинальной конструкции, специально раз-
работанные для желтого суслика в лаборатории
популяционной экологии Института проблем
экологии и эволюции им. А.Н. Северцова. Мало-
габаритные передатчики массой 12 г (0.8–2.5% от
массы животного), были упакованы в термоуса-
дочную пленку и закреплены на коже спины сус-
ликов с помощью медицинского клея Perma-Type
Surgical Cement (Perma Type Company, USA). По-
сле линьки радиопередатчики самопроизвольно
отделялись от кожи зверьков, при этом ни у од-
ной особи на месте крепления передатчиков на
коже не было раздражения или повреждений. У
перелинявших особей не было визуальных при-
знаков того, что ранее на них был закреплен пере-
датчик.

Радиопередатчики были снабжены датчиками
освещенности, которые каждые 10 мин регистри-
ровали, где находится зверек – в норе или на по-
верхности, также они записывали точное время
входа и входа из норы. Кроме того, радиопередат-
чики были оснащены акселерометрами, которые
каждые 10 мин регистрировали долю времени из
предыдущих 10 мин, когда животное находилось
в движении. Эти показания складывались из пя-
тисекундных срезов: каждые 5 с передатчик со-
хранял “1”, если животное двигалось (движение
регистрировалось при ускорении ≥0.19 g хотя бы
по одной из трех осей акселерометра), и “0”, если
оно было неподвижно (ускорение составляло
<0.19 g), и “единицы” суммировались за каждые
10 мин.

Данные с радиопередатчиков передавались по
радиоканалу на два радиоприемника (использова-
лись диапазоны гражданской радиосвязи 434 МГц),
расположенных на деревьях. За 2021 г. с помощью
радиопередатчиков были получены данные (40310
регистраций) от 4 самцов (1 взрослого и 3 детены-

шей) и 4 самок (1 взрослой и 3 детенышей) на
протяжении периода с 21 июня по 30 июля.

Все манипуляции с животными прошли экс-
пертизу и были одобрены Комиссией по биоэти-
ке ИПЭЭ РАН (протоколы № 31, 44), используе-
мые методы соответствовали рекомендациям
“Руководства по обращению с животными при
проведении поведенческих исследований и обу-
чении” (ASAB/ABS, Guidelines for the treatment of
animals in behavioural research and teaching (Bu-
chanan et al., 2012)).

Анализ данных. Для оценки изменений в ак-
тивности сусликов по мере приближения спячки
мы использовали следующие переменные, полу-
ченные для каждой особи для каждого дня на-
блюдений:

1) время начала дневной активности (время
первого выхода из норы утром);

2) продолжительность дневной активности:
разность во времени от первого выхода из норы
утром до последней регистрации особи на по-
верхности;

3) точное время пребывания на поверхности в
течение дня: рассчитывалось как продолжитель-
ность дневной активности за вычетом суммарно-
го времени, проведенного в норе в течение дня
(от первого выхода из норы утром до последней
регистрации на поверхности);

4) время конца дневной активности (время по-
следней регистрации на поверхности вечером).

Для анализа суточной динамики наземной ак-
тивности и подвижности мы использовали две
переменные:

1) Пребывание в норе/на поверхности на про-
тяжении суток: последовательность нулей и еди-
ниц, полученных с частотой раз в 10 мин на основе
показаний датчика освещенности. Единицы со-
ответствовали нахождению на поверхности, а ну-
ли – пребыванию в норе. Дополнительными еди-
ницами отмечались моменты каждого выхода из
норы, поэтому фактически регистрации были не-
сколько чаще, чем раз в 10 мин.

2) Уровень локомоторной активности на про-
тяжении суток: для тех же моментов времени, что
и показания наземной активности, отмечалась
доля времени в движении от времени, прошедше-
го с момента предыдущей регистрации; эта доля
варьировала от 0 (полная неподвижность) до 1
(непрерывное движение).

Дни поимки зверьков, дни залегания в спячку,
а также дни гибели от нападения хищников (один
молодой самец был убит орлом-карликом, другой –
собакой) были исключены из анализа.

Анализ данных был проведен в среде R 4.1.0
(R Development Core Team, 2021). В первую оче-
редь, мы описали общий паттерн дневной актив-
ности зверьков и проанализировали, как время
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начала, конца дневной активности и продолжи-
тельность дневной активности зверьков меня-
лись в зависимости от календарной даты. Также
мы проверили, насколько при пребывании в норе
суслики находятся в состоянии покоя по сравне-
нию с пребыванием на поверхности, чтобы оценить
правомерность подхода, при котором животное на
поверхности земли считается активным, а живот-
ное в норе – неактивным (Hut et al., 1999; Long et al.,
2005). Для этого мы исследовали, как меняется
уровень локомоторной активности сусликов при
переходе между норой и поверхностью земли.
Чтобы разделить эффекты суточного ритма и ухо-
да в нору как такового, мы построили две модели:
одну – для всех измерений в течение суток, и дру-
гую – только для измерений с момента первого
выхода каждого зверька утром из норы до момен-
та последнего ухода вечером в нору. Для решения
всех этих задач мы построили линейные модели
смешанных эффектов в пакете nlme (Pinheiro et al.,
2022), при этом номер особи был включен во все
модели как случайный фактор.

Чтобы визуализировать суточную динамику
наземной активности зверьков (пребывания в но-
ре/на поверхности земли) мы использовали пакет
activity (Rowcliffe, Rowcliffe, 2022) в среде R. Для
построения кривых были получены частотные
распределения регистраций каждого зверька на
поверхности земли (при этом, данные о том, в но-
ре или на поверхности находилось животное, по-
ступали с постоянной частотой на протяжении
суток). Кроме того, мы использовали пакет overlap
(Ridout, Linkie, 2009; Meredith et al., 2021) и тест

Вальда (Wald test) из пакета activity для того, чтобы
количественно сравнить суточную динамику на-
земной активности самцов и самок (это сравне-
ние мы проводили только для молодых особей), а
также взрослых и молодых особей. Чтобы визуа-
лизировать изменения в режиме наземной актив-
ности по мере приближения залегания в спячку,
мы для тех особей, которые были прослежены до
спячки (N = 4), сравнили суточную динамику ак-
тивности в последние 7 дней перед спячкой (т.е.,
непосредственно перед залеганием) и в период 8–
14 дней до залегания. Результаты статистических
тестов мы считали достоверными при значении
p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Общая характеристика суточной активности. Все

особи желтого суслика были активны строго в
дневное время, ни один суслик не покидал нору в
темное время суток. В среднем, суслики выходи-
ли из нор в 6:16 ± 1:49 утра и уходили в норы в
17:07 ± 1:22 в то время, как восход солнца в эти
дни был до 4:00, а заход около 20:00 (время везде
указано по Московскому времени). Таким образом,
в среднем продолжительность дневной наземной
активности сусликов составила 10:51 ± 2:22 ч, из ко-
торых на поверхности зверьки проводили в сред-
нем около 67 ± 13% времени, а остальную часть
дня они находились в норах. Бюджет наземной
активности сусликов зависел от календарной даты:
чем больше была дата, тем позже суслики выходили
из нор утром (модель смешанных эффектов, номер
особи добавлен в данную и последующие модели
как случайный фактор; B = 0.50 ± 0.14, t = 3.5, p =
= 0.0007) и тем раньше они уходили в норы вече-
ром (B = –0.71 ± 0.14, t = –5.1, p < 0.0001). Таким
образом, продолжительность дневной наземной
активности сокращалась по мере приближения
спячки (B = –0.87 ± 0.13, t = –6.7, p < 0.0001, рис. 1).
При этом точное время пребывания на поверхности
земли (за вычетом времени, которое зверек прово-
дил в норе в течение дня) сокращалось даже не-
сколько быстрее, чем продолжительность наземной
активности (B = –0.83 ± 0.09, t = –9.0, p < 0.0001).

Соответствие бюджета наземной и локомотор-
ной активности. Уровень локомоторной активно-
сти сильно зависел от того, где находился суслик –
в норе или на поверхности: двигательная актив-
ность на поверхности была многократно выше,
чем в норе (B = 1.46 ± 0.01, t = 99.7, p < 0.0001). В
среднем, из каждого 10-минутного промежутка,
проведенного на поверхности, суслик двигался
5.3 ± 2.9 мин (медиана = 5.3 мин/10 мин), в то время
как в норе время в движении в среднем составляло
1.2 ± 1.7 мин/ 10 мин (медиана = 0.6 мин/10 мин).
При этом ночью суслики в норе были практически
неподвижны (время в движении составляло 0.1 ±
± 0.2 мин/10 мин, медиана = 0.05 мин/10 мин).

Рис. 1. Изменение продолжительности наземной ак-
тивности (в часах) в зависимости от календарной да-
ты у желтого суслика в период подготовки к спячке.
Разными цветами обозначены разные особи. Длитель-
ность наземной активности достоверно снижалась (ли-
нейные модели смешанных эффектов, p < 0.05).
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При уходе в нору в дневное время суслики резко
снижали двигательную активность по сравнению с
уровнем подвижности при нахождении на поверх-
ности земли (B = 1.14 ± 0.02, t = 48.3, p < 0.0001).Та-
ким образом, бюджет наземной активности в дан-
ном исследовании можно использовать в каче-
стве оценки бюджета двигательной активности.

Суточная изменчивость наземной активности. С
помощью пакета activity мы построили графики
вероятности нахождения сусликов на поверхности
земли в зависимости от времени суток (рис. 2). Во-
первых, эти графики демонстрирую большую из-
менчивость бюджета активности между особями:
у некоторых особей пик наземной активности
приходился на вечер, у других – на утро, у некото-
рых – на середину дня. Лишь взрослый самец
(рис. 2а) придерживался двухфазной наземной
активности: в середине дня он находился преиму-
щественно в норе. Остальные суслики, включая
взрослую самку (рис. 2б), были активны на про-
тяжении всего дня, и их активность можно на-
звать однофазной.

Анализ перекрывания сроков наземной актив-
ности у взрослых и молодых особей в пакете overlap
показал, что молодые в течение дня активны не-
сколько дольше, при этом они больше пребывают
на поверхности утром по сравнению со взрослыми
(тест Вальда, p = 0.005, рис. 3а). При сравнении
бюджетов самцов и самок (только молодых особей)
различий между ними мы не выявили (p = 0.2,
рис. 3б). Наконец, мы сравнили бюджет назем-
ной активности перед спячкой и за 7–14 дней до
спячки: длительность наземной активности сни-
жалась по мере приближения залегания в спячку
(p = 0.047, рис. 3в), что согласуется с результатами
линейных моделей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Данная работа является первым инструменталь-

ным исследованием бюджета активности желтого
суслика, в ходе которого были получены надеж-
ные данные о суточном цикле этого вида в период
подготовки к спячке. Ранние работы, описываю-
щие бюджет суточной активности желтого суслика,
опирались на визуальные наблюдения за особями,
которые не были помечены для индивидуального
распознавания (Млекопитающие…, 1969); в не-
которых работах исследователи закрывали входы
в норы сусликов и судили о бюджете наземной
активности зверьков по тому, когда суслики от-
крывали их вновь (Материалы…, 1929). Эти мето-
ды могут быть недостаточно надежными для
столь пугливых и осторожных животных, какими
являются желтые суслики, кроме того, при таких
подходах трудно оценить точное время всех захо-
дов в норы и выходов из них. Наш подход исклю-
чает необходимость присутствия наблюдателя на
поселении, ошибки наблюдателей и т.п., и дает

высокую точность оценки времени входа/выхода.
Разумеется, выборка в нашей работе крайне мала,
и это исследование можно считать пилотным; од-
нако мы можем хотя бы на качественном уровне
сделать ряд выводов.

Наши данные подтверждают ранние наблюде-
ния о том, что желтые суслики являются строго
дневными животными. Ни одна особь не выходила
из норы до восхода солнца или после заката, что со-
гласуется с другими работами по желтому суслику, в
которых упоминается, что суслики практически не
бывают на поверхности до 6:00 и после 18:00 (Орлов,
1925; Материалы…, 1929; Млекопитающие…,
1969) и в целом соответствует данным по другим
видам наземных беличьих (Шилова, 2000).

В других работах по наземным беличьим связь
между наземной и двигательной активности под-
разумевается неявно, без инструментальной ва-
лидации (Hut et al., 1999; Long et al., 2005). В ходе
данного исследования с помощью сочетания аксе-
лерометров и датчиков освещенности мы провери-
ли, насколько для желтого суслика правомерен по-
добный подход. Мы показали, что практически вся
двигательная активность сусликов на протяже-
нии суток приходилась на то время, когда зверьки
пребывали на поверхности земли. Ночью суслики
в норах были практически полностью неподвиж-
ны; но и в дневное время при уходе в нору зверьки
снижали двигательную активность в несколько
раз, хотя можно было ожидать, что в период под-
готовки к спячке суслики будут интенсивно рас-
чищать норы. Вероятно, наиболее активная рою-
щая деятельность у желтых сусликов приходится
на другую фазу годового цикла, которая не попала в
период, который мы анализируем в данной рабо-
те. Таким образом можно утверждать, что в норе
желтые суслики находятся в состоянии покоя, и
пребывание зверька на поверхности земли может
быть использовано в качестве индикатора двига-
тельной активности. По крайней мере, эта зако-
номерность свойственна желтым сусликам в по-
следние недели перед уходом в спячку.

В нашем исследовании бросается в глаза высо-
кая вариабельность паттернов активности между
особями: максимум наземной активности мог
приходиться на утро, вечер или день; он мог быть
не один, как у взрослого самца (см. рис. 2). Эту
особенность наблюдали и ранее: Е. И. Орлов
(1925) писал о сусликах, обитавших в районе с.
Дьяковка в 1924 г.: “у каждого из них замечаются
излюбленные моменты выхода из нор”; сходным
образом, у голохвостого суслика (Xerospermophilus
tereticaudus) разные особи демонстрировали
устойчивые различия во времени начала дневной
активности (Drabek, 1973). Наших данных недоста-
точно для исследования индивидуальных особен-
ностей бюджета наземной активности, но имеющи-
еся сведения допускают существование внутри по-
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Рис. 2. Суточная динамика пребывания на поверхности земли желтых сусликов в период подготовки к спячке. По оси
ординат представлено число регистраций на поверхности земли на каждый час на протяжении суток. “Взр.” = взрос-
лый зверек, “дет.” = детеныш. * График построен лишь по одному дню работы радиопередатчика (эта особь была уби-
та собакой на третий день после поимки).
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пуляции различных поведенческих стратегий
распределения активности в течение суток, что
требует дополнительных данных из природных
популяций.

В ряде работ по желтому суслику исследователи
отмечали, что в разгар лета наземная активность у
этого вида, как правило, двухфазная: зверьки на-
ходятся на поверхности в утренние и вечерние часы,
а в середине дня как взрослые, так и молодые
зверьки уходят в норы (Орлов, 1925; Млекопита-
ющие…, 1969). Например, на острове Барсакельмес
(Казахстан) в июне перерыв в наземной активно-
сти желтых сусликов в течение дня продолжался с
10:00 до 16:00 (Млекопитающие…, 1969). Однако
некоторые авторы указывают, что у желтого сус-
лика может быть один пик наземной активности
в течение суток (Орлов, 1925; Материалы…, 1929),
что не вполне обычно для наземных беличьих.

Двухфазная наземная активность в середине
лета, при которой днем зверьки отдыхают в но-
рах, описана для многих других сусликов и сурков
(напр., Bronson, 1962; Drabek, 1973; Шубин, 1988;
Armitage, 1991; Katona et al., 2002), а также для
других видов дневных грызунов (Bacigalupe et al.,
2003). У дневных грызунов снижение наземной
активности днем связывают с приспособленно-
стью к жизни в местообитаниях с высокими днев-
ными температурами воздуха; то есть, уход в нору
в середине дня является у таких видов своего рода
поведенческой терморегуляцией, защищающей
зверьков от перегрева (Млекопитающие…, 1969;
Loehr, Risser, 1977; Vispo, Bakken, 1993;Váczi et al.,
2006). В течение срока наблюдений в нашем ис-
следовании дневные температуры достигали
+40°C градусов в тени (данные с регистратора
температуры, размещенного на модельной терри-
тории). Тем не менее, в нашей выборке двухфазный
паттерн бюджета активности был присущ только
взрослому самцу, остальные особи, в том числе
взрослая самка, демонстрировали однофазную
наземную активность, в отличие от других видов
наземных беличьих. Одна из причин подобного
расхождения наших данных с другими работами
может быть в том, что бюджет наземной активно-
сти у этого вида зависит от возраста: существуют
свидетельства того, что детеныши пребывают на
поверхности в течение всего дня, в то время как
взрослым свойственна двухфазная наземная ак-
тивность (Млекопитающие…, 1969). Согласно
нашим данным, и молодые самцы, и самки доль-
ше пребывали на поверхности земли на протяже-
нии суток по сравнению со взрослыми зверьками.
Можно предполагать, что экстремально длитель-
ная спячка задает жесткие временные рамки для
детенышей, которые с момента выхода из нор в
мае-июне к концу июля должны успеть в не-
сколько раз увеличить массу тела, чтобы успешно
перезимовать, а некоторые детеныши еще и успе-
вают расселиться (Шилова и др., 2006; Васильева,

Рис. 3. Сравнение суточной динамики пребывания
желтых сусликов на поверхности у взрослых и моло-
дых особей (а), самцов и самок (б) а также в сроки 7–
14 дней до спячки и в последнюю неделю перед спяч-
кой (в). Различия достоверны (тест Вальда, p < 0.05)
для а) и в); кривые соответствуют функциям плотно-
сти, построенным в пакете overlap; серым цветом пока-
заны области перекрывания. В нижней части графиков
черным и синим цветами отмечены точные моменты
регистраций (синий цвет везде соответствует пунктир-
ным линиям, черный – сплошным). Вертикальные
пунктирные линии соответствуют среднему времени
восхода и заката в сроки наблюдений.
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2011). В таких условиях молодые зверьки остают-
ся на поверхности на протяжении дня макси-
мально долго, в том числе в наиболее жаркие ча-
сы. Не вполне ожидаемым было отсутствие раз-
личий в бюджетах активности между молодыми
самцами и самками, поскольку самцы у наземных
беличьих являются расселяющимся полом, а сам-
ки склонны к филопатрии, и можно было пред-
положить большую продолжительность назем-
ной активности у самцов. Отчасти, это может
объясняться недостаточным размером выборки; в
то же время, вероятно, что молодые самцы и сам-
ки при одинаковых бюджетах наземной активно-
сти по-разному используют время, проведенное
на поверхности, и по-разному используют про-
странство.

Снижение продолжительности пребывания на
поверхности земли по мере приближения момен-
та залегания в спячку не было очевидным обра-
зом связано с сокращением светового дня или с
погодными условиями, поскольку эта закономер-
ность прослеживалась у разных зверьков в разные
календарные даты: как во второй половине июня,
так и в конце июля. Данных в настоящем иссле-
довании недостаточно для детального анализа
этих взаимосвязей, поэтому мы можем обсуждать
эти закономерности лишь на качественном уров-
не. Отметим, что у двух зверьков, у которых со-
кращения активности не было выявлено, был
очень короткий период наблюдений, а в первые
дни после поимки можно предполагать, наобо-
рот, увеличение активности у этих пугливых жи-
вотных. Снижение продолжительности наземной
активности перед спячкой было описано, напри-
мер, для колумбийского суслика Urocitellus colum-
bianus (Betts, 1976).

Следует отметить, что не вполне понятно, как
у желтого суслика и других дневных наземных бе-
личьих возможна синхронизация бюджета актив-
ности с длиной светового дня. Такая синхрониза-
ция присуща млекопитающим в целом (Refinetti,
2019), однако наши данные и данные по близким
видам сусликов свидетельствуют о том, что сус-
лики никогда не находятся на поверхности земли
в сумерках (Hut et al., 1999; Everts et al., 2004). Бо-
лее того, использование датчиков освещенности
позволяет утверждать, что они даже не приближа-
ются к выходу из норы в эти периоды, чтобы
определить моменты захода и восхода солнца и
освещенность, при том, что такое поведение
(“light sampling behaviour”) известно для некото-
рых видов млекопитающих (De Coursey, 1986).
Известно, что у других видов наземных беличьих
по мере приближения спячки в организме проис-
ходят существенные изменения в гормональном
статусе, биохимических показателях крови и др.
(напр., Boonstra et al., 2011; Wilsterman et al., 2015).
Возможно, постепенные изменения в продолжи-
тельности наземной активности у желтых сусли-

ков в большей степени могут быть связаны с фи-
зиологическими перестройками, обусловленны-
ми подготовкой к спячке, а не с изменениями
внешних условий.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, мы впервые получили деталь-

ные данные о суточном бюджете наземной актив-
ности желтого суслика. Несмотря на ограничен-
ный объем выборки, эти данные могут быть по-
лезны при планировании исследований данного
вида, в том числе, учетов численности, монито-
ринга популяций и др. Один из результатов дан-
ной работы – отсутствие выраженного снижения
уровня наземной активности в середине дня – со-
гласуется с представлениями о желтом суслике
как о виде с “быстрым” жизненным циклом. Воз-
можно, в условиях экстремально длительной
зимней спячки и, соответственно, ограниченного
времени на рост и набор веса, желтые суслики (в
первую очередь, детеныши) максимально ис-
пользуют дневные часы для питания, подготовки
нор к зиме и др., однако, это предположение тре-
бует дальнейших исследований в природе.
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Circadian Activity in Yellow Ground Squirrels Spermophilus fulvus Licht. (Sciuridae): 
the Pilot Instrumental Study
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Animal circadian activity was mostly studied in captivity with artificial environment. We performed pioneer
study of daily activity using telemetry for yellow ground squirrels (Spermophilus fulvus), burrowing hibernating
rodents. Eight individuals were fitted with glued-on radio transmitters contained accelerometers and light
sensors in the wild colony in 2021. Our data showed that S. fulvus was strictly diurnal and active aboveground
only during daytime. The squirrels ceased locomotor activity and rested when they entered their burrows. As
the season progressed, the duration of aboveground activity decreased. In contrast to similar species with
peaks of aboveground activity in the morning and in the evening, yellow ground squirrels didn’t break the ac-
tivity in midday. Probably, prolonged hibernation and, therefore, time deficiency induced S. fulvus to use day
hours as effective as possible.

Keywords: daily activity, radio transmitters, ground squirrels, yellow ground squirrel
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У самцов хомячка Кэмпбелла (Phodopus campbelli Thomas, 1905), содержавшихся при долгом (LD,
16С : 8Т) и коротком (SD, 6С : 18Т) световом дне, исследовали врожденную гуморальную иммуно-
реактивность (ВГИ) – гемолиз кроличьих эритроцитов белками комплемента, приобретенный гу-
моральный (B-клеточный) иммунный ответ (ПГИ) на внутрибрюшинную инъекцию эритроцитов
барана, морфологические и гормональные репродуктивные характеристики и уровень стресса (кор-
тизол в крови). Через два месяца экспозиции SD самцы имели меньшую относительно LD массу те-
ла, уменьшенное аногенитальное расстояние и размер специфической среднебрюшной железы, бо-
лее низкий уровень тестостерона, но не уровень кортизола в крови. Результаты свидетельствуют об
усилении ВГИ, но не ПГИ на коротком дне. Сравнение SD фоторефрактерных, SD фоточувстви-
тельных и LD особей продемонстрировало статистически значимое усиление ВГИ у SD фоточув-
ствительных хомячков по сравнению с LD. Связь между ВГИ и ПГИ отсутствовала, что свидетель-
ствует о независимой реакции на фотопериод разных ветвей системы иммунитета.

Ключевые слова: фотопериодизм, гуморальный врожденный иммунитет, гуморальный приобретен-
ный иммунитет, зимнее усиление иммунитета, Phodopus campbelli
DOI: 10.31857/S1026347023600280, EDN: GFFOPS

Известное явление зимнего усиления иммуни-
тета у сезонно размножающихся млекопитающих
умеренных и холодных климатических зон (Sin-
clair, Lochmiller, 2000) может рассматриваться как
адаптация к противодействию сезонным инфек-
циям, чаще встречающимся в осеннее и зимнее
время (Nelson, 2004). Механизм зимнего усиле-
ния иммунитета обычно объясняется с позиции
двух не исключающих одна другую гипотез – ги-
потезы эндогенных компенсаторных механиз-
мов, усиливающих иммунную функцию зимой в
условиях действия зимних стрессоров (бескорми-
ца, низкие температуры) (Nelson, Demas, 1996;
Sinclair, Lochmiller, 2000; Nelson, 2004), и гипоте-
зы компромисса жизненных интересов (tradeoff
hypothesis), согласно которой усиление иммуни-
тета зимой происходит в результате снижения
конкурентного давления со стороны репродук-
тивной системы и сопутствующих размножению
ресурсозатратных функций (Martin et al., 2004,
2006; Greenman et al., 2005). Действительно, хоро-
шо известно, что у сезонно размножающихся
млекопитающих продолжительность светлого

времени суток является сигнальным фактором,
определяющим ряд функций, в первую очередь
репродуктивную (обзор: Prendergast et al., 2002;
Hazlerigg 2012). В отношении иммунитета эффек-
ты влияния фотопериода не столь однозначны,
результаты исследований и выводы из них проти-
воречивы (Martin et al., 2008; Ter Horst et al., 2021).
Так, в природе эффект усиления иммунитета зи-
мой может быть замаскирован действием внеш-
них зимних стрессоров, а летом внутренними
стрессовыми ситуациями (репродукция, линька,
подготовка к зиме) (Martin et al., 2008). Различия
в образе жизни и местообитаниях могут также
объяснить усиление иммунитета зимой у одних
видов и его отсутствие у других (Nelson, 2004; Lee,
2006; Martin et al., 2008).

Работы, посвященные изучению сезонной из-
менчивости иммунитета, касаются, как правило,
одной, реже двух ветвей многоуровневой, глубо-
ко эшелонированной системы иммунной защиты
организма (Martin et al., 2008). Вопрос о том, в ка-
кой степени разные звенья иммунной системы
подвержены сезонной изменчивости и насколько
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может различаться глубина таких изменений у
разных видов, продолжает оставаться дискусси-
онным (Лохмиллер, Мошкин, 1999; Martin et al.,
2008; Scheiermann et al., 2018; Onishi et al., 2020).
Результаты исследований могут зависеть от того,
какая ветвь сложной системы иммунной защиты
организма исследуется (врожденный, приобре-
тенный клеточный, приобретенный гуморальный)
и особенностей используемых методических при-
емов (Martin et al., 2008; Zysling et al., 2009; Adel-
man et al., 2013; Stevenson, Prendergast 2015; Schults
et al., 2017).

Наиболее простой вариант сравнения реакции
разных ветвей иммунной системы на сезонные
факторы – лабораторный эксперимент с изменени-
ем продолжительности светового дня при стандар-
тизации и оптимизации всех других условий со-
держания животных (Nelson, 2004). Несомненно,
что особенности зимней биологии видов, на ко-
торых проводятся исследования, могут опреде-
лять результаты экспериментов. Поэтому для ре-
шения спорных вопросов, касающихся сезонных
изменений иммунитета, представляется перспек-
тивным изучение таксономически близких ви-
дов, отличающихся по характеру адаптаций к
зимним условиям. Удобной моделью для подоб-
ного рода исследований являются хомячки рода
Phodopus.

Джунгарский хомячок (Phodopus sungorus Pallas,
1773) используется в хронобиологических иссле-
дованиях с середины прошлого века. В условиях
короткого дня у самцов происходит ослабление
репродуктивной функции с одновременным уси-
лением агрессивности (Jasnow et al., 2000; Scotti
et al., 2007; Bedrosian et al., 2012; Rendon et al.,
2016) и повышением концентрации глюкокорти-
коидов в крови (Bilbo et al., 2002). У хомячков на-
блюдается подавление вторичного приобретенного
В-клеточного иммунного ответа на KLH-антиген
(Prendergast et al., 2004). При этом разные показа-
тели, отражающие состояние врожденного имму-
нитета, в условиях короткого дня меняются раз-
нонаправленно. Так, в условиях эксперимента у
самцов усиливалась выраженность реакции вос-
паления в ответ на внутрикожное введение DNFB
антигена, возрастало абсолютное количество
циркулирующих в крови лейкоцитов и лимфоци-
тов (Bilbo et al., 2002; Prendergast et al., 2004). В то
же время, ослабевала выраженность синдрома
болезненного поведения, определяемого воздей-
ствием на мозг высвобождаемых Т-лимфоцитами
цитокинов в ответ на антигены разного проис-
хождения (Baillie, Prendergast, 2008), не развивал-
ся перитонит в ответ на внутрибрюшинное введе-
ние зимозана (Pawlak et al., 2009). Эти данные
свидетельствуют о наличии сложной связи между
разными физиологическими процессами, участ-
вующими в регуляции врожденного иммунитета

и запускаемыми снижением длины светового дня
(Pawlak et al., 2009).

Результаты экспериментов по влиянию корот-
кого светового дня на иммунитет хомячка Робо-
ровского (Phodopus roborovskii Satunin, 1903) также
противоречивы. Так, у самцов режим короткого
дня вызывал снижение массы тела, усиление
удельного основного и удельного максимального
обмена, инволюцию репродуктивных органов,
повышал фоновый уровень стресса, однако не от-
ражался на интенсивности приобретенного гумо-
рального иммунного ответа на введение бараньих
эритроцитов. В то же время у экспериментальных
животных уменьшалось число гранулоцитов в
профилях периферической крови, но при этом
возрастало число лимфоцитов (Vasilieva et al.,
2020).

Данные о влиянии длины светового дня на по-
казатели иммунитета представителей третьего
вида рода, хомячка Кэмпбелла (Phodopus campbelli
Thomas, 1905) – обитателя сухих степей и полупу-
стынь Центральной Азии, вида с сезонным раз-
множением (Соколов, Орлов, 1980; Rogovin et al.,
2014a), не известны. Показано, однако, что непо-
ловозрелые особи разных лабораторных популя-
ций, происходящих от животных из разных ча-
стей ареала, различаются по реакции на содержа-
ние в условиях короткого светового дня. Так,
выраженное торможение роста и развития поло-
вой системы демонстрировали молодые особи,
полученные от животных из крайней западной
части ареала, Чуйской степи (Васильева, Парфе-
нова, 2003), представляющих по результатам ана-
лиза митохондриальной ДНК самостоятельную
кладогруппу (Мещерский, Феоктистова, 2009).
Поэтому хомячки этой линии были выбраны в
качестве модели для работы, целью которой была
проверка предположения о том, что индуциро-
ванное содержанием на коротком световом дне
угнетение половой системы может привести к по-
вышению иммунокомпетентности животных.

В задачи исследования входило оценить: 1) вли-
яние экспозиции короткого светового дня на
врожденную и приобретенную иммунореактив-
ность, репродуктивные и размерные характери-
стики хомячков, 2) возможное наличие и направ-
ление связи показателей активности двух сравни-
ваемых ветвей иммунной системы, 3) связь
каждого из иммунных показателей с состоянием
репродуктивной системы самцов, содержащихся
на коротком и длинном световом дне.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Животные. Экспериментальные хомячки про-
исходили из лабораторной популяции ИПЭЭ
им. А.Н. Северцова РАН, ведущей начало от осо-
бей, вывезенных в 1980–1990-е гг. из популяции
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окрестностей села Кош-Агач (Кош-Агачский
район Республики Алтай). Животных содержали
в стандартных условиях, при фотопериоде 16С : 8Т
и температуре 22 ± 2°C. Корм (комбикорм для
крыс, мышей и хомяков, овес, семена подсолнеч-
ника, черный хлеб, свежие овощи) и вода всегда
были ad libitum. В качестве подстилки использо-
вали древесную стружку. Смену подстилки про-
изводили раз в 10 дней, не менее чем за неделю до
любых манипуляций с животными. Все клетки
были снабжены укрытиями и беговыми колесами.

Схема эксперимента. Экспериментальные сам-
цы находились с родителями и сибсами до воз-
раста 1 мес. Затем их содержали в садках из пла-
стика (70 × 40 × 40 см) однополыми группами по
10 особей. Первого июля 2021 г. у всех хомячков,
возраст которых составил к этому времени 2–3 мес.,
определили массу и длину тела, аногенитальное
расстояние (АГР) и размер среднебрюшной желе-
зы (СБЖ) (L × l), отражающей репродуктивный
статус самцов (Cоколов и др., 1990). Затем живот-
ных разделили на небольшие группы по 4–5 осо-
бей, подобрав их состав таким образом, чтобы по
указанным морформетрическим параметрам и
возрасту группы были попарно выровнены. Через
25 дней подобранные таким образом пары групп
были равномерно распределены на эксперимен-
тальные (короткий световой день, SD, 6C : 18Т)
(37 самцов) и контрольные группы, которые про-
должали находиться на длинном световом дне
(LD, 16С : 8Т) (40 самцов). Свет в обоих помеще-
ниях включался в 8 ч утра. На момент начала экс-
перимента различия между SD и LD выборками
по морфометрическим показателям и возрасту
отсутствовали.

Через два месяца, в период между 24 и 27 сен-
тября 2021 г., у самцов были взяты пробы крови
для определения уровня тестостерона и кортизо-
ла в сыворотке крови и для характеристики ак-
тивности нативного врожденного гуморального
иммунитета (подробнее см. ниже).

Кровь (около 350 мкл) брали из подъязычного
синуса по модифицированной методике
Б.М. Граевской (Graievskaya et al., 1986) в одно и
то же время в начале световой фазы (в промежут-
ке 1–2 ч после включения света). На процедуру
взятия пробы у одного животного затрачивали не
более 1.5 мин, что в 2 раза меньше времени вы-
броса глюкокортикоидов в кровь в ответ на стрес-
совое воздействие (Rogovin et al., 2014b). Сыво-
ротку отделяли путем центрифугирования в тече-
ние 15 мин при относительном центробежном
ускорении ротора RCF = 800, замораживали и до
анализа хранили при –20°C.

После взятия крови хомячков взвешивали с
точностью до 0.1 г, измеряли у них длину тела,
АГР, длину и ширину СБЖ с точностью до 0.1 мм
цифровым штангенциркулем.

Иммунизацию хомячков бараньими эритро-
цитами из дефибринированной крови, законсер-
вированной в растворе Олсвера (производитель
ООО “КролИнфо”, Орехово-Зуево, Московская
обл., РФ), проводили 11–12.10.2021 и 13–14.10.2021.
В интервале с 18 до 19 ч вечера самцам вводили
внутрибрюшинно 2%-ную по объему суспензию
эритроцитов барана (ЭБ) в физиологическом рас-
творе из расчета 2 мкл/г веса. Предварительно ЭБ
трижды отмывали физиологическим раствором
от консерванта, центрифугируя при RCF = 800 в
течение 15 мин. Полученную эритроцитарную
массу суспендировали в физиологическом рас-
творе до необходимой концентрации. На 7-е сут
после иммунизации брали вторую порцию крови
из подъязычной вены для оценки титра антител к
ЭБ на пике иммунного ответа (Rogovin et al.,
2014b). После взятия крови хомячков взвешивали,
измеряли у них длину тела, аногенитальное рас-
стояние, длину и ширину среднебрюшной железы.

Врожденная иммунореактивность. Метод гемо-
лиза-гемагглютинации ЕАТ (hemolysis-hemaggluti-
nation assay) эритроцитов был впервые предложен
для характеристики состояния конституциональ-
ного врожденного иммунитета у разных видов
птиц К. Матсоном с соавторами (Matson et al.,
2005). С тех пор метод был многократно применен
орнитологами в неизменном виде (Butler et al.,
2013). В исследованиях млекопитающих методика
К. Матсона с соавторами использовалась значи-
тельно реже и с дополнительными модификациями,
что было связано с физиолого-биохимическими
отличиями исследованных видов млекопитаю-
щих от птиц (Gilot-Fromont et al., 2012; Racca et al.,
2014; Heinrich et al., 2017; Ruoss et al., 2019 и др.).

В настоящей работе использовали частично
модифицированную нами методику К. Матсона с
соавторами (Matson et al., 2005). Мы оценивали
исключительно реакцию гемолиза (лизиса) чуже-
родных эритроцитов сывороткой крови хомяч-
ков. Мы отказались от использования гепарина
при взятии крови из-за слабой выраженности ре-
акции гемагглютинации, перекрываемой лизисом.
Добавление эритроцитов в качестве антигена к
сыворотке крови неиммунизированных хомяч-
ков дает хорошо выраженную картину гемолити-
ческой активности, что также может быть связано
с развитием каскада реакций активации компле-
мента по альтернативному пути без участия антител.

В качестве чужеродных красных кровяных
клеток были выбраны эритроциты кролика (ЭК)
(Seto, Henderson, 1968; Matson et al., 2005), по-
скольку в предварительном тесте было показано,
что их использование дает более высокие показа-
тели гемолитической активности по сравнению с
традиционно используемыми в исследованиях
приобретенной гуморальной иммунореактивно-
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сти ЭБ (Wilcoxon Matched Pairs Test; Z = 2.49; N1 =
= N2 = 11; p = 0.01)

ЭК получали из дефибринированной крови,
законсервированной в растворе Олсвера (1 : 1;
производитель: ООО “КролИнфо” Орехово-Зуе-
во, Московская обл., РФ). Эритроциты отмывали
четыре раза физиологическим раствором с цен-
трифугированием взвеси при щадящем режиме
(RCF = 200) в течение 5 мин. Рабочую объемную
концентрацию взвеси эритроцитов рассчитывали
с использованием гематокритных капилляров.
Вместо рекомендованного 0.01 M фосфатно-со-
левого буферного раствора (Matson et al., 2005)
использовали физиологический раствор, по-
скольку он обеспечивал лучшее разрешение при
визуальной оценке гемолиза. Предварительно
проверяли три концентрации добавляемой к сы-
воротке крови хомячков взвеси эритроцитов:
0.5% (Rogovin et al., 2014b), 1% (Matson et al., 2005)
и 0.75%. При оценке гемолитической активности
сыворотки чувствительность метода оказалась
более высокой при использовании 0.5% взвеси
ЭК в физиологическом растворе по сравнению с
рекомендованной 1% суспензией (Wilcoxon
Matched Pairs Test: Z = 2.2, p = 0.028, N1 = N2 = 10).
Учитывая низкие в норме показатели гемолиза,
концентрация 0.5% может быть предпочтительной,
т.к. обеспечивает большую чувствительность ме-
тода. С другой стороны, 1% суспензия ЭК дает
лучшую воспроизводимость результата и более
четкую оценку границы реакции, упрощая визу-
альную оценку в ущерб чувствительности метода
(рис. 1). Мы остановились на промежуточном ва-
рианте – 0.75% по объему. Эта концентрация так-
же обеспечивает хорошую воспроизводимость
оценки (y = 0.97x – 0.11; R2 = 0.93; n = 14).

Использовали 96-луночный иммунологиче-
ский планшет из полистирола с U-образными
лунками. Автоматической пипеткой-дозатором в
лунки 1 и 2 вносили по 25 мкл сыворотки крови
хомячка, в лунки 2–9 – по 25 мкл физиологическо-

го раствора. Титрование начинали со 2-й лунки, пе-
ренося по 25 мкл перемешанного содержимого из
лунки в лунку. Из 8-й лунки 25 мкл жидкости после
перемешивания удаляли. Девятая лунка служила
отрицательным контролем. В лунки 1–9 добавля-
ли по 25 мкл взвеси эритроцитов кролика в фи-
зиологическом растворе в концентрации 0.75%
по объему. Планшет после легкого перемешива-
ния закрывали крышкой, помещали в полиэтиле-
новый пакет и ставили на инкубацию при темпе-
ратуре 38°C на 90 мин. Температурный режим
был подобран как оптимальный для вида ранее
при оценках реакции гемагглютинации после им-
мунизации хомячков Кэмпбелла ЭБ (Rogovin et al.,
2014b). Через 90 мин планшет вынимали и остав-
ляли при комнатной температуре для визуализации
максимума гемолитической реакции на 20 мин в
наклонном положении под углом 45° и затем еще
на 70 мин в горизонтальном положении (Matson
et al., 2005). Критерием оценки интенсивности ге-
молиза внесенных эритроцитов служил номер
лунки, после которого реакция уже не наблюда-
лась (рис. 1).

Приобретенная гуморальная (В-клеточная) им-
мунореактивность. Уровень антител в сыворотке
крови иммунизированных хомячков определяли
по реакции гемагглютинации (Wegmann, Smithies,
1966) в лунках 96-луночного иммунологического
планшета путем титрования образцов сыворотки
крови в лунках и добавления к пробам сыворотки
в кратных разведениях 0.5% суспензии ЭБ в фи-
зиологическом растворе (производитель: ООО
“КролИнфо” Орехово-Зуево, Московская обл.,
РФ). Эритроциты из законсервированной рас-
твором Олсвера дефибринированной бараньей
крови были предварительно трижды отмыты от
консерванта c центрифугированием при RCF = 800.
Принимая во внимание в норме хорошо выра-
женный индуцированный иммунизацией гумо-
ральный иммунный ответ, с целью экономии сы-
воротки крови хомячков раскапывание начинали

Рис. 1. Пример реакции гемолиза эритроцитов кролика сывороткой крови самцов хомячка Кэмпбелла. Цифровое фо-
то. SAL – физиологический раствор; l – лизис, n – отсутствие реакции.

l l l n n n n

1.00% SAL

0.75% SAL

0.50% SAL

l l l l n n n

l l l l n n n
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с 3-й ячейки ряда. Предварительно в ячейки, на-
чиная с 4-й, вносили по 50 мкл физиологического
раствора. В третью ячейку вносили 25 мкл образ-
ца сыворотки и 75 мкл физиологического раство-
ра, тщательно перемешивали пипеткой-дозато-
ром и переносили 50 мкл суспензии в следующую
лунку, тщательно перемешивали и т.д. Из послед-
ней лунки ряда 50 мкл содержимого удаляли. В
лунки добавляли по 50 мкл суспензии эритроци-
тов. Герметично закрытый планшет инкубирова-
ли в течение 120 мин при +38°C. Титр антител
(ТАТ) в сыворотке крови оценивали визуально по
номеру последней лунки планшета, в которой при
последовательных кратных разведениях содержа-
лось еще достаточное для aгглютинации количество
антител. Порядковый номер лунки использовали
как показатель интенсивности иммунного ответа. В
случае значения, промежуточного между двумя
соседними лунками, к номеру предыдущей лунки
прибавляли 0.5. В редких случаях, когда реакция
в 3-й лунке отсутствовала, проводили оценку для
больших концентраций сыворотки крови: первая
лунка – 50 мкл сыворотки, вторая лунка – 50 мкл
сыворотки + 50 мкл физиологического раствора.

Гормоны. Концентрации тестостерона и кор-
тизола в сыворотке крови оценивали методом
прямого конкурентного твердофазного иммуно-
ферментного анализа (ELISA). Использовали го-
товые тест-системы “ИФА-ТС (тестостерон)” и
“ИФА-кортизол” (ЗАО “НВО Иммунотех”,
Москва, Россия). Перекрестная реакция корти-
зола с тестостероном для указанных наборов со-
ставляла 0.08%. Оптическую плотность измеряли
на планшетном спектрофотометре Multiskan FC
ThermoScientific при длине волны 450 нм. Кон-
центрации гормонов были рассчитаны автомати-
чески сразу после измерения с помощью про-
граммного обеспечения Scanlt Software 6.0.1. В
случае, если концентрация тестостерона оказы-
валась выше предлагаемого производителем пре-
дела чувствительности тест-системы, сыворотку
разводили буферным “Раствором для разведения
сыворотки крови” того же производителя.

Статистика. Статистический анализ был про-
веден на базе пакета программ STATISTICA 10.0
(StatSoft Inc., USA). Сравнения независимых вы-
борок самцов, после содержания на SD и LD ре-
жимах, были проведены по следующим перемен-
ным: 1) врожденный иммунитет (гемолиз, у. е.),
2) приобретенный В-клеточный иммунитет (у. е.),
3) фоновый уровень тестостерона (до иммуниза-
ции ЭБ; Lg, нмоль/л), 4) фоновый уровень корти-
зола (до иммунизации ЭБ; Lg, нмоль/л), 5) масса
тела (г), 6) длина тела (мм), 7) отношение массы к
длине тела, 8) аногенитальное расстояние, АГР
(мм), 9) среднебрюшная железа, СБЖ (мм2).

Для оценки отклонений от нормальных рас-
пределений использовали в качестве основного

тест Шапиро–Уилка (Shapiro–Wilk test) и как до-
полнительный, параллельно с визуальной оцен-
кой гистограмм, – тест Колмогорова–Смирнова.
Для оценки гомогенности распределений исполь-
зовали тест Левена (Levene’s test for homogeneity of
variances). Значения концентрации гормонов с це-
лью нормализации распределений логарифмирова-
ли. Для сравнения нормально распределенных ха-
рактеристик SD и LD самцов использовали сред-
ние с ошибкой и t-критерий Стьюдента для
независимых выборок. В случаях значимых откло-
нений от нормального распределения по критерию
Шапиро–Уилка использовали непараметрический
тест Манна–Уитни (Mann–Whitney U test). В табл. 1
для переменных, распределение которых удовле-
творяло критерию Колмогорова–Смирнова, но
не проходивших по критерию Шапиро–Уилка,
приведены значения критериев оценки различий
параметрическими и непараметрическими мето-
дами. Средние и медианы с пределами изменчи-
вости приведены в табл. 1 для всех случаев. Связь
индивидуальных показателей врожденного и
приобретенного иммунитета у хомячков в SD и
LD группах оценена с помощью непараметриче-
ского коэффициента корреляции Спирмена, по-
скольку распределения по критерию Шапиро–
Уилка отличались от нормальных.

Поскольку масса и длина тела, уровень тесто-
стерона, АГР и размер СБЖ оказались взаимо-
связанными характеристиками, мы использовали
Метод главных компонент (PCA) для объедине-
ния этих переменных в одну интегральную пере-
менную, в целом характеризующую состояние
репродуктивной функции. Данные были предва-
рительно стандартизированы. Поскольку первая
компонента объясняла 60.3% вариации внутри
выборки, а факторные нагрузки всех включенных
в анализ переменных находились в пределах от
‒0.86 (АГР) до –0.63 (СБЖ), мы использовали эту
интегральную переменную для отделения фоторе-
фрактерных особей в SD группе от чувствительных
к SD режиму. Это было сделано сравнением рас-
пределений вдоль интегральной факторной оси
PC1 полученных значений в SD и LD группах.
Вторая компонента объясняла лишь 16.9% внут-
ривыборочной дисперсии и была плохо интер-
претируема (рис. 2). Фоточувствительными SD
считали животных, у которых индивидуальные
значения интегрального показателя находились
за пределами области распределения индивиду-
альных значений в LD группе. Использовали од-
нофакторный дисперсионный анализ (One-way
ANOVA) для оценки эффекта фотопериода на
врожденную и приобретенную гуморальную им-
мунореактивность, и тест Тьюки (Tukey HSD test)
для последующих парных сравнений.

Этические принципы работы с животными. В на-
шем исследовании мы руководствовались рекомен-
дациями “Guidelines for the treatment of animals in



674

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

ХРУЩОВА и др.
Та

бл
иц

а 
1.

 М
ор

ф
оф

из
ио

ло
ги

че
ск

ие
 х

ар
ак

те
ри

ст
ик

и 
са

м
цо

в 
хо

м
яч

ка
 К

эм
пб

ел
ла

, с
од

ер
ж

ав
ш

их
ся

 п
ри

 к
ор

от
ко

м
 (S

D
) и

 д
ол

го
м

 (L
D

) д
не

. Ф
от

ор
еф

ра
к-

те
рн

ы
е 

ос
об

и 
в 

SD
 г

ру
пп

е 
вк

лю
че

ны
 в

 а
на

ли
з 

(п
ол

на
я 

вы
бо

рк
а)

П
ри

м
еч

ан
ие

. †  С
ре

дн
ее

 и
 о

ш
иб

ка
, ‡  м

ед
иа

на
 и

 п
ре

де
лы

 и
зм

ен
чи

во
ст

и 
(в

 с
ко

бк
ах

).
 N

 –
 р

аз
м

ер
 в

ы
бо

рк
и.

 t S
t –

 зн
ач

ен
ия

 t-
кр

ит
ер

ия
 С

ть
ю

де
нт

а 
дл

я 
не

за
ви

си
м

ы
х 

вы
бо

ро
к,

Z
M

W
-U

 –
 Z

-с
та

ти
ст

ик
а 

в 
те

ст
е 

М
ан

на
–

У
ит

ни
, p

 –
 в

ер
оя

тн
ос

ть
 о

ш
иб

оч
но

го
 п

ро
гн

оз
а.

Х
ар

ак
те

ри
ст

ик
а

К
ор

от
ки

й 
де

нь
 (S

D
)

Д
ол

ги
й 

де
нь

 (L
D

)

t S
t

p
Z

M
W

-U
p

m
ea

n 
±

 S
E

†
m

ed
ia

n 
(m

in
–

m
ax

)‡
N

m
ea

n 
±

 S
E

m
ed

ia
n 

(m
in

–
m

ax
)

N

В
ро

ж
де

нн
ы

й 
им

м
ун

ит
ет

2.
69

 ±
 0

.2
3

2.
5 

(0
–

7)
37

1.
80

 ±
 0

.1
9

2 
(0
–5

)
40

2.
98

0.
00

4
2.

85
1

0.
00

4

П
ри

об
ре

те
нн

ы
й 

им
м

ун
ит

ет
6.

32
 ±

 0
.2

7
6 

(1
.5

–
9)

37
6.

42
 ±

 0
.3

5
6.

25
(0
–1

0)
40

–
0.

22
0.

82
–

0.
67

0.
50

Те
ст

ос
те

ро
н 

(L
g,

 n
m

/L
)

0.
12

 ±
 0

.11
0.

11
 (–

3.
0–

1.
34

)
37

0.
83

 ±
 0

.0
6

0.
83

 (0
.2

1–
1.

48
)

40
–

5.
72

<
0.

00
1

–
5.

41
<

0.
00

1

К
ор

ти
зо

л 
(L

g,
 n

m
/L

)
1.

54
 ±

 0
.0

5
1.

51
 (0

.8
6–

2.
27

)
37

1.
63

 ±
 0

.0
6

1.
60

 (1
.0

6–
2.

43
)

40
–

0.
95

0.
34

М
ас

са
 т

ел
а,

 г
45

.0
7 

±
 1

.5
5

45
 (3

2.
0–

69
.5

)
37

56
.8

8 
±

 0
.9

5
56

.7
 (4

4.
5–

69
.0

)
40

–
6.

62
<

0.
00

1

Д
ли

на
 т

ел
а,

 м
м

97
.3

 ±
 0

.9
98

 (8
8–

11
4)

37
10

2.
7 

±
 0

.8
10

3 
(9

5–
11

5)
40

–
4.

39
<

0.
00

1

М
ас

са
/Д

ли
на

0.
46

 ±
 0

.0
1

0.
45

 (0
.3

5–
0.

66
)

37
0.

55
 ±

 0
.0

1
0.

54
 (0

.4
5–

0.
68

)
40

–
6.

08
<

0.
00

1

А
но

ге
ни

та
ль

но
е 

ра
сс

то
ян

ие
, м

м
15

.1
6 

±
 0

.5
3

15
 (7

–
22

)
37

18
.8

2 
±

 0
.2

6
19

 (1
5–

23
)

40
–

6.
32

<
0.

00
1

С
ре

дн
еб

рю
ш

на
я 

ж
ел

ез
а,

 м
м

2
19

.6
5 

±
 1

.7
1

16
 (4

–
36

)
37

30
.5

5 
±

 1
.9

1
25

 (9
–6

4)
40

–
3.

66
<

0.
00

1



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

ВЛИЯНИЕ ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТИ СВЕТОВОГО ДНЯ 675

behavioural research and teaching. ASAB/ABS 2012”
(Buchanan et al., 2012) и законодательством РФ.
Схема исследования одобрена Комиссией по
биоэтике при ИПЭЭ им. А.Н. Северцова РАН,
протокол № 23 от 31.01.2018.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

У самцов, содержавшихся в условиях коротко-
го светового дня (SD), средние значения массы и
длины тела, отношения массы к длине тела, АГР,
размера СБЖ и уровня тестостерона в крови были
значительно ниже, чем у особей, находившихся в
условиях длинного светового дня (LD). При этом
у хомячков группы SD показатели ВГИ были зна-
чимо выше, чем у особей LD группы (табл. 1).
Различия между группами по величине ПГИ в
ответ на иммунизацию хомячков ЭБ отсутствова-
ли. Уровень стресса у самцов, оцененный по со-
держанию кортизола в крови, не различался ста-
тистически у самцов SD и LD групп (табл. 1). У
экспериментальных животных была хорошо вы-
ражена индивидуальная вариабельность морфо-
физиологических параметров, связанных с репро-
дуктивной системой (рис. 2). Сравнение ВГИ фо-
торефрактерных SD (n = 9), фоточувствительных
SD (n = 28) и LD (n = 40) особей свидетельствует о
влиянии на нее фотопериода (One-way ANOVA:
F(2, 74) = 4.607, p = 0.013). При этом только фоточув-
ствительные SD особи (75.6%) статистически

значимо превосходили самцов LD группы по по-
казателям ВГИ (Tukey HSD test: p = 0.011; рис. 3а).
Различия между всеми тремя группами по ПГИ
отсутствовали (One-way ANOVA: F(2, 74) = 0.203,
p = .816; рис. 3б).

Показатели состояния врожденного иммуни-
тета и приобретенного В-клеточного не коррели-
ровали друг с другом как внутри SD и LD выборок
без выделения фоторефрактерных и фоточув-
ствительных особей (SD: RSp = –0.014, p = 0.93,
N = 37; LD: RSp = 0.14, p = 0.39, N = 40), так и внутри
групп фоторефрактерных SD (RSp = –0.30, p = 0.43,
N = 9) и фоточувствительных SD особей (RSp = 0.13,
p = 0.52, N = 28).

Показатель состояния ВГИ не коррелировал с
интегральной переменной (PC1), характеризую-
щей репродуктивное состояние как в целом SD и
LD групп (SD: RSp = 0.03, p = 0.84, N = 37; LD:
RSp = –0.17, p = 0.29, N = 40), так и внутри группы
фоторефрактерных SD (RSp = 0.27, p = 0.48, N = 9)
и фоточувствительных SD особей (RSp = –0.26,
p = 0.17, N = 28). Показатель состояния ПГИ не был
связан с интегральной репродуктивной перемен-
ной (PC1) как у хомячков SD в целом (RSp = –0.12,
p = 0.44, N = 37), так и внутри групп фоторефрак-
терных SD (RSp = 0.07, p = 0.86, N = 9) и фоточув-
ствительных SD особей (RSp = –0.09, p = 0.67,
N = 28). В LD группе наблюдалась достоверная, хо-
тя и слабая отрицательная связь показателя со-

Рис. 2. Положение индивидуальных проб фоторефрактерных SD (0), фоточувствительных SD (1) и LD (2) хомячков в
пространстве двух главных компонент (PC1 и PC2) по результатам анализа Методом главных компонент взаимосвя-
занных репродуктивных характеристик самцов после содержания на коротком (SD) и длинном (LD) дне: Test – фоно-
вый уровень тестостерона, BM – масса тела, L – длина тела, AG – аногенитальное расстояние, MVG – среднебрюш-
ная железа. Величина значений нарастает справа налево. PC1 объясняет 60.31%, PC2 – 16.9% внутривыборочной дис-
персии и плохо интерпретируема.
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стояния ПГИ и интегрального показателя репро-
дуктивной активности (PC1) (RSp = –0.36, p = 0.024,
N = 40).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Содержание самцов хомячка Кэмпбелла в усло-

виях, имитирующих зимний фотопериод (короткий
световой день), приводит к изменению ряда морфо-
физиологических параметров, свидетельствующих
о замедлении роста и угнетении репродуктивной
системы. Эти данные согласуются с результатами
наблюдений за динамикой морфометрических
показателей и размножения хомячков Кэмпбел-
ла, содержавшихся в течение круглого года в
условиях естественных температур и освещенно-
сти (уличная вольера) (Khrushchova et al., 2023), и
свидетельствуют о том, что экспозиция коротко-
го светового дня является адекватным методиче-
ским приемом для изучения разных аспектов
зимней экологии этого вида. Полученные данные
также согласуются с классическими представле-
ниями о реакции на экспозицию короткого све-
тового дня и перестройках организма на режим
зимней физиологии, в частности, у джунгарского
хомячка (Scherbarth, Steinlechner, 2010).

Полученные данные свидетельствуют о том,
что на фоне депрессии репродуктивной функции
у SD самцов хомячка Кэмпбелла регистрируется
повышенный (по сравнению с группой LD) уро-
вень ВГИ. Разделение SD самцов на фоторефрак-
терных и фоточувствительных показало, что по-
следние значимо превосходили по ВГИ хомячков
группы LD.

В основе усиления врожденной компоненты
иммунного реагирования у SD особей могут ле-
жать разные причины, в частности – конфликт

между иммунной системой и репродуктивной,
подавление функции которой происходит в усло-
виях короткого дня. Недавние обзоры публика-
ций о влиянии тестостерона на показатели актив-
ности разных ветвей иммунной системы у разных
видов животных в целом подтверждают негатив-
ный эффект тестостерона в отношении приобре-
тенного В-клеточного иммунитета, но сведения о
влиянии тестостерона на врожденный иммунитет
противоречивы (Foo et al., 2016; Roved et al., 2017).
Противоречивость результатов в отношении
врожденного иммунитета может быть связана с
вовлеченностью в механизм регуляции посред-
ников. В частности, таким посредником является
мелатонин, концентрация которого увеличивает-
ся при коротком световом дне (Goldman, 2001). У
сезонно размножающихся видов млекопитаю-
щих при коротком фотопериоде мелатонин по-
давляет сезонно зависимую секрецию гонадотро-
пинов (Martin et al., 2008) и вызывает регрессию
гонад (Bartness et al., 1993). Повышенная секре-
ция мелатонина при коротком дне может быть
непосредственной причиной снижения уровня
тестостерона (Hotchkiss, Nelson 2002; Li, Zhou,
2015). В отношении иммунных функций эффекты
мелатонина разнообразны и их направленность
может быть различной (Prendergast et al., 2001;
Martin, 2008; Calvo, 2013). Однако роль мелатони-
на как важнейшего антиоксиданта и значимого
иммуномодулятора, не вызывает сомнений. Не
исключено, что в нашем случае повышенная
врожденная иммунореактивность при SD режиме
на фоне пониженного уровня тестостерона могла
быть опосредована именно мелатонином.

С другой стороны, если в основе зимнего уси-
ления иммунитета лежит эндогенный, генетиче-
ски детерминированный механизм (Nelson, De-

Рис. 3. Гемолитическая активность сыворотки крови до иммунизации (а) и продукция антител после иммунизации хо-
мячков бараньими эритроцитами (б) в группах SD и LD самцов: у фоторефрактерных (NR) SD, фоточувствительных
(R) SD и LD особей по окончании режимов экспозиции короткого и длинного дня. Приведены средние значения и стан-
дартные ошибки. Разные буквы на графике указывают на статистически значимое отличие (Tukey HSD test: p < 0.05).
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mas, 1996; Nelson, 2004), содержание хомячков на
коротком дне вполне может усиливать не дорого-
стоящую приобретенную гуморальную иммуно-
реактивность, а “недорогие” врожденные механиз-
мы защиты быстрого реагирования, направленные
на переживание неблагоприятных условий зимы в
преддверии будущего размножения (McDode et al.,
2016), которое у хомячка Кэмпбелла при содержа-
нии на улице начинается уже во второй половине
зимы (Khrushchova et al., 2023).

Если в основе различий в иммунореактивно-
сти SD и LD групп лежит конфликт (tradeoff)
между соматическими инвестициями и репро-
дуктивной функцией (Martin et al., 2004, 2006,
2008), то на долгом световом дне антителообразова-
ние могло быть ослаблено конкуренцией с послед-
ней. Наше предположение, что на фоне снижения
активности репродуктивной системы у SD сам-
цов будет наблюдаться более интенсивный им-
мунный ответ на введение ЭБ, требующий затрат
как на пролиферацию В-лимфоцитов, так и на
продукцию антител, не оправдалось. Однако, хо-
тя мы не получили ожидаемых различий по ин-
тенсивности ответа на иммунизацию ЭБ между
SD и LD группами, наличие слабой, но статисти-
чески значимой отрицательной связи между этим
параметром и интегральным показателем репро-
дуктивной активности в LD группе, не противо-
речит гипотезе компромисса (tradeoff hypothesis)
между репродукцией и иммунитетом.

Косвенным свидетельством в пользу наличия
конкурентных отношений между иммунной и ре-
продуктивной системами у хомячка Кэмпбелла
могут служить результаты экспериментов, прове-
денных на животных, происходящих из восточ-
ной части ареала (Монголия). Иммунизация ЭБ
кастрированных самцов не приводила к ожидае-
мому росту интенсивности иммунного ответа при
повторной иммунизации. Правда на фоне после-
дующей заместительной гормонотерапии, под-
нявшей уровень тестостерона у кастрированных
животных, иммунореактивность к ЭБ по сравне-
нию с контролем, получавшим плацебо, все же
снижалась (Васильева и др., 2015). В другой рабо-
те, при сравнении интенсивности антителообра-
зования в ответ на иммунизацию ЭБ самцов ве-
сенней и осенней генераций, у последних, при
более низких концентрациях тестостерона и раз-
мерах семенников, все же наблюдалась слабая
тенденция (p = 0.13) к более интенсивному им-
мунному ответу. В том же эксперименте реакция
гиперчувствительности замедленного типа на
внутрикожное введение PHA-митогена была бо-
лее высокой у самцов весенней генерации на фо-
не повышенной активности половой системы
(Rogovin et al., 2014b). Как видно, данные разных
экспериментов дают неоднозначные результаты,
что свидетельствует о сложной системе связей меж-
ду иммунитетом и репродуктивными функциями.

Еще одним примером этому служат результаты
экспериментов по селекции в трех поколениях
хомячков Кэмпбелла на низкий и высокий гумо-
ральный иммунный ответ на ЭБ, которая при ста-
бильном закреплении признака не отразилась ни
на АГР, ни на уровне тестостерона в крови. Во-
преки ожиданиям, тестостерон-зависимая СБЖ у
половозрелых самцов двухмесячного возраста
оказалась менее развитой в группе низкоиммун-
ных животных (Роговин и др. 2014).

Следует отметить, что в настоящей работе по-
казатели ВГИ и ПГИ у самцов хомячка Кэмпбел-
ла не коррелировали друг с другом. Это еще одно
свидетельство разной и независимой реакции на
длину светового дня разных ветвей общей системы
иммунитета. Существующие данные о реакции
иммунной системы на имитацию зимних условий
по другим видам, в частности, по близкород-
ственному – джунгарскому хомячку, также сви-
детельствуют об этом. В экспериментах, в которых
для оценки врожденного иммунитета использовали
синдром болезненного поведения и выраженность
реакции перитонита в ответ на введение разных ан-
тигенов, были сделаны выводы о его снижении в
условиях короткого дня (Wen et al., 2007; Baillie,
Prendergast, 2008; Pawlak et al., 2009). В то же вре-
мя у SD самцов была более выражена реакция
кожного воспаления в ответ на внутрикожное
введение DNFB антигена, что свидетельствует об
усилении врожденного звена иммунной защиты
(Bilbo et al., 2002; Prendergast et al., 2005). Хотя
внутрикожное введение DNFB антигена или рас-
тительных митогенов (PHA, ConA) активирует в
основном врожденные механизмы иммунного
реагирования (Vinkler et al., 2014), интенсивность
кожной реакции гиперчувствительности замед-
ленного типа может также свидетельствовать и о
состоянии приобретенного Т-клеточного имму-
нитета, и используется также в качестве теста на
Т-клеточную иммунореактивность (Bilbo et al.,
2002, Tella et al., 2008). Если при коротком свето-
вом дне у джунгарского хомячка происходило
усиление реакции кожного воспаления (Bilbo et al.,
2002), то приобретенный В-клеточный иммун-
ный ответ на KLH-антиген при повторной имму-
низации на коротком дне подавлялся (Prendergast
et al., 2004). В той же статье авторы указывают, что
первичный ответ на иммунизацию ЭБ, а также на
KLH-антиген был одинаков у SD и LD хомячков,
что соответствует результатам нашего экспери-
мента. Мы не исключаем, что и у хомячка Кэмп-
белла могут быть получены различия между SD и
LD группами по В-клеточной иммунореактивно-
сти при повторной иммунизации, от которой в
данной работе мы отказались, поскольку стави-
лась задача оценить врожденную иммунореак-
тивность до контакта с антигеном. Несомненно,
однако, что видовая специфика может играть
роль в характере ответа на введение антигенов.
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Так, у SD и LD самцов хомячка Роборовского, в
отличие от джунгарского, различия во вторичном
иммунном ответе на ЭБ отсутствовали (Vasilieva
et al., 2020).

Полученные данные по усилению врожденной
гуморальной компоненты в целом согласуются с
концепцией зимнего усиления иммунитета. Сле-
дует помнить, что в настоящем эксперименте мы
помещали животных в условия, лишь частично
имитирующие переход на зимний режим. Нельзя
исключить, что при естественной температуре,
влажности и нехватке корма у животных могут
происходить как более существенное внутреннее
перераспределение ресурсов, так и более глубо-
кие физиологические перестройки, затрагиваю-
щие как врожденную, так и приобретенную ком-
поненту иммунной системы.
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The Effect of Photoperiod Duration on Humoral Innate and Humoral Adaptive Immune 
Responsiveness in Campbell’s Dwarf Hamster

A. M. Khrushchova1, #, N. Yu. Vasilieva1, O. N. Shekarova1, and K. A. Rogovin1

1 Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Leninskii prospect, 33, Moscow 119071 Russia
#e-mail: cricetulus@yandex.ru

We studied the humoral innate immune responsiveness (HII), i.e. a hemolysis of rabbit erythrocytes by com-
plement proteins, and adaptive humoral (antibody production) immune responsiveness (AHI) to SRBC,
morphological and hormonal reproductive characteristics and stress level in male Campbell hamsters kept
under long-day (LD; 16D: 8N) and short-day (SD; 8D: 16N) photoperiods. The results indicate lower HII,
but not AHI in SD. In SD males we observed body mass, anogenital distance, midventral gland size and level
of testosterone in the peripheral blood (but not the level of cortisol) decreased. Comparison of SD non-re-
sponders, SD responders and LD individuals demonstrated a statistically significant increase of HII in SD
photosensitive hamsters, but not in non-responders compared to LD. There was no link between HII and
AHI, which indicates an independent photoperiodic responsiveness of different branches of the immune sys-
tem in Campbell’s hamster.

Keywords: photoperiodism, constitutive innate immunity, acquired B-cell immunity, winter immunity en-
hancement, Phodopus campbelli
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Исследовали эффекты двух лейцинсодержащих пептидов глипролинового ряда Leu-Pro-Gly-Pro и
Pro-Gly-Pro-Leu, включающих лейцин с N- и С-концов молекул, на показатели сосудисто-тромбо-
цитарного (первичного) и плазменного гемостаза. Пептиды применяли интраназально в течение
5 сут в ежедневной дозе 500 мкг/кг массы тела в условиях гиперкоагуляции, вызванной внутривен-
ным введением тканевого тромбопластина крысам, у которых заранее индуцировали развитие ме-
таболического синдрома высококалорийной диетой. Оба пептида способствовали повышению всех
видов фибринолиза (суммарного, ферментативного и неферментативного), антикоагулянтной ак-
тивности и снижению агрегации тромбоцитов в плазме крови крыс по сравнению с контролем.
Максимум противосвертывающего действия установлен у пептида, содержащего лейцин с С-конца.

Ключевые слова: лейцинсодержащие пептиды, метаболический синдром, система гемостаза, гипер-
коагуляция, противосвертывающая активность
DOI: 10.31857/S1026347022600509, EDN: LIIYUG

В настоящее время известно, что такие регуля-
торные пептиды глипролинового ряда как Pro-
Gly-Pro-Leu и Leu-Pro-Gly-Pro при интраназаль-
ном и внутривенном применениях здоровым жи-
вотным оказывают антикоагулянтно-фибрино-
литическое действие in vitro и in vivo (Оберган,
Рочев, 2010; Шабалина и др., 2015). Выявлено так-
же, что эти пептиды проявляют гиполипидемиче-
скую активность, что может быть обусловлено
наличием аминокислоты лейцин в составе пепти-
дов (Myasoedov et al., 2016). Эта аминокислота
входит в состав всех природных белков, участвует
в их синтезе в мышцах и печени, служит источни-
ком энергии и ускоряет утилизацию жиров в ми-
тохондриях (Wilkinson et al., 2017; López et al.,
2018). Установлено, что конформационные изме-
нения остатков L-лейцинa в молекуле пептидов,
содержащих глицин и лейцин, влияют на их ак-
тивность и зависят от места их расположения
(Ichimura, Kasama, 2012; Okabayashi et al., 2016).

Пептидные соединения способны регулиро-
вать компенсаторно-приспособительные реак-
ции организма, одновременно предотвращая на-
рушения в системе гемостаза и восстанавливая
метаболизм в органах и тканях, тогда как обычно
при развитии атеросклеротических изменений в
сосудах, метаболического синдрома, дислипиде-

миях рекомендуется применять антилипемиче-
ские средства совместно с антитромботическими
(Баркаган, Костюченко, 2006; Watson et al., 2010;
Kong et al., 2011). Исходя из вышесказанного ста-
новится понятно, что проведение исследований,
посвященных поиску средств фармакологической
коррекции гемостаза и нарушений метаболизма, до
сих пор не потеряло своей актуальности.

Цель настоящей работы заключалась в изуче-
нии действия новых пептидов, содержащих ами-
нокислоту лейцин с разных концов молекулы
глипролинов (Pro-Gly-Pro-Leu и Leu-Pro-Gly-Pro)
при их интраназальном многократном применении
на функциональное состояние свертывающей и
противосвертывающей систем и выявлении их ан-
титромботических эффектов в условиях гиперкоа-
гуляции, вызванной внутривенным введением
тканевого тромбопластина крысам, у которых за-
ранее индуцировали развитие метаболического
синдрома высококалорийной диетой.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе были использованы лейцин-содержа-

щие пептиды – Leu-Pro-Gly-Pro (LPGP) и Pro-
Gly-Pro-Leu (PGPL), синтезированные в Инсти-
туте молекулярной генетики РАН.

УДК 612.115.3-577.35

ФИЗИОЛОГИЯ ЖИВОТНЫХ
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ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

ПРОТИВОСВЕРТЫВАЮЩИЕ ЭФФЕКТЫ ЛЕЙЦИНСОДЕРЖАЩИХ ГЛИПРОЛИНОВ 683

Эксперименты проведены на 58 лабораторных
белых крысах-самцах Wistar массой тела 250–280 г.
в соответствии с этическими принципами и доку-
ментами, рекомендованными Европейским науч-
ным фондом, Базельской декларацией, Европей-
ской конвенцией по охране позвоночных животных
(Стокгольм, 15.06.2006). Животных содержали в
стандартных условиях вивария (искусственное
освещение день/ночь – 12 ч/12 ч, принудительная
вентиляция, температура 22–26 град, относитель-
ная влажность 50–70%).

Проведено 2 серии экспериментов. Первая се-
рия включала создание эффективной модели ги-
перкоагуляции тремя методами: 1) введение тка-
невого тромбопластина (ТТ) из мозга крысы в дозе
0.6 мл/200 г (1%-й раствор); 2) индуцирование
метаболического синдрома (МС) содержанием
крыс на высококалорийной диете (ВКД), энерге-
тическая ценность которой составляла не менее
3500 ккал/кг, в течение 8 нед. с использованием в
качестве питья 10%-ный раствор глюкозы (Обер-
ган, Григорьева, 2016); 3) сочетание длительного
содержания крыс на ВКД (в течение 8 нед.), при-
водящего к развитию МС, с последующей одно-
кратной инъекцией ТТ. Оценивали в сравнитель-
ном аспекте вызванную у крыс гиперкоагуляцию
каждым из методов. В результате в экспериментах
использовали модель гиперкоагуляции, которая
включала применение ТТ и ВКД.

Во второй серии экспериментов животные,
которые предварительно в течение 2 мес. содер-
жались на ВКД, были разделены на три группы
(по 10 особей в каждой группе): первой группе
(контроль) вводили 0.85%-ый раствор NaCL (фи-
зиологический раствор), второй группе (опыт 1) –
PGPL и третьей группе (опыт2) – LPGP в течение
5 сут ежедневно через каждые 24 ч. Препараты
применяли интраназально в ежедневной дозе
500 мкг/кг в объеме 0.2 мл/200 г массы тела крыс.
В течение всего эксперимента животные этих
групп продолжали получать ВКД.

Дополнительно использовали интактных здо-
ровых крыс (норма), которые содержались на
обычном лабораторном рационе (Лабораторкорм,
2800 ккал/кг) и не получали никаких препаратов.

Через 18 ч после последнего 5-го введения пеп-
тидов или физиологического раствора внутри-
венно каждой крысе вводили тканевой тромбо-
пластин (по 0.6 мл/200 г) и через 6–8 мин после
этого у них брали кровь через яремную вену (v.
jugularis) с использованием в качестве консерванта
3.8%-го раствора цитрата натрия в соотношении
9 : 1. Кровь центрифугировали в двух режимах: при
1000 об./мин в течение 5 мин для получения богатой
тромбоцитами плазмы и при 2000 об./мин в тече-
ние 15 мин для получения бедной тромбоцитами
плазмы. В богатой тромбоцитами плазме опреде-
ляли агрегацию тромбоцитов с использованием в

качестве индуктора агрегации АДФ в концентра-
ции 10–6 М. Измерения проводили на агрегометре
марки “Биола” (Россия). В бедной тромбоцитами
плазме проводили измерения следующих биохи-
мических показателей плазменного гемостаза:
антикоагулянтную активность по тесту активиро-
ванного частичного тромбопластинового времени
(АЧТВ) на анализаторе свертывания крови марки
“Астра 2-01” (Россия); фибринолиз по тестам:
суммарной фибринолитической активности (СФА),
неферментативного фибринолиза (НФ), фермен-
тативного фибринолизи (ФФ) (Баркаган, Момот,
2008; Ляпина и др., 2012).

В работе использовали прикладной пакет ста-
тистических программ STATISTICA 8.0 (StatSoft
Inc., США). Полученные данные выражали в виде
M ± m (среднее ± стандартная ошибка среднего).
Статистическую обработку полученных результа-
тов производили методом однофакторного дис-
персионного анализа ANOVA с пост-тестом Нью-
мена-Кейлса. Различия считали статистически
значимыми при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведения сравнительной оцен-
ки развития гиперкоагуляции каждым из исполь-
зуемых методов, было показано, что через 10 мин
после внутривенного однократного введения 1%-
ого раствора ТТ в дозе 0.6 мл (модель 1) усилива-
ется свертываемость крови, определяемая по те-
сту АЧТВ на 26%, снижаются СФА и НФ на 25 и
20% соответственно, что сопровождается резким
повышением агрегации тромбоцитов на 45% по
сравнению с соответствующими показателями в
группе норма.

При использовании модели 2 (содержание
крыс на ВКД в течение 8 нед.) было установлено,
что в результате развития у крыс МС повышалась
агрегация тромбоцитов под действием АДФ на
55%, снижались все виды фибринолиза (СФА –
на 30%, НФ – на 44% и ФФ – на 22%) и АЧТВ –
на 21% по сравнению с теми же показателями у
интактных животных.

Было также показано, что внутривенное одно-
кратное введение ТТ на фоне развившегося МС
(модель 3) крысам способствовало значительно-
му возрастанию агрегации тромбоцитов на 75%,
повышению свертываемости крови по тесту
АЧТВ на 31% и подавлению фибринолитической
активности (СФА – на 43%, НФ – на 53%, ФФ –
на 26%) по сравнению с параметрами у нормаль-
ных крыс. Эти данные свидетельствовали о раз-
витии наиболее выраженной гиперкоагуляции на
модели крыс при длительном их содержании на
ВКД с последующим однократным внутривен-
ным введением ТТ (табл. 1).
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На основании результатов проведения сравни-
тельной оценки гиперкоагуляционных сдвигов,
возникающих в крови крыс при использовании
каждого из трех используемых методов, для даль-
нейших экспериментов была выбрана модель 3,
включающая развитие МС с последующим введе-
нием животным ТТ.

Во второй серии экспериментов при оценке
параметров гемостаза у контрольных животных
(МС + 0.85%-ый NaCl + ТТ) была подтверждена
значительная гиперкоагуляция, проявляющаяся
резким снижением фибринолиза на 44–48%,
АЧТВ на 30% и повышением агрегации тромбо-

цитов на 78% по сравнению с показателями у ин-
тактных крыс (табл. 2).

Как видно из табл. 2 в выбранных условиях
эксперимента (МС + пептид + ТТ) у опытных
крыс многократное применение лейцин-содер-
жащих пептидов при продолжении содержания
крыс на ВКД приводило к достоверному подавле-
нию агрегации тромбоцитов на 55–59%, повыше-
нию антикоагулянтной активности по тесту
АЧТВ на 38–60% и всех видов фибринолиза плаз-
мы крови, причем СФА увеличивалась на 60–
74%, НФ – на 74–94%, ФФ – на 38–46%. Следует
отметить, что противосвертывающие эффекты
превалировали после применения пептида PGPL.

Таблица 1. Суммарная фибринолитическая активность (СФА), неферментативный фибринолиз (НФ), активи-
рованное частичное тромбопластиновое время (АЧТВ) и агрегация тромбоцитов в плазме крыс на фоне гипер-
коагуляции, вызванной введением тканевого тромбопластина (ТТ), содержанием крыс на ВКД в течение 2-х мес.
и совместным воздействием ТТ и ВКД у крыс (M ± m)

Примечание. ## р < 0.01, # p < 0.05 – по сравнению с интактными крысами (группа “Норма”).

Показатели Интактные крысы 
(норма)

Введение ТТ
(модель 1)

ВКД
(модель 2)

ТТ + ВКД 
(модель 3)

СФА, мм2

(%)
34.9 ± 1.0

(100%)
26.3 ± 0.8##

(75%)
24.4 ± 2.7##

(70%)
19.8 ± 1.4##

(57%)

НФ, мм2

(%)
22.4 ± 0.5

(100%)
18.0 ± 0.1##

(80%)
14.6 ± 1.7##

(56%)
10.6 ± 1.7##

(47%)

ФФ, мм2

(%)
12.5 ± 1.2

(100%)
9.2 ± 0.7##

(74%)
9.8 ± 1.5##

(78%)
9.2 ± 0.7##

(74%)
АЧТВ, с
(%)

31.5 ± 1.9
(100%)

23.3 ± 1.4##

(74%)
24.8 ± 1.1#

(79%)
21.7 ± 1.4##

(69%)
Агрегация тромбоцитов, 
индекс (%)

4.9 ± 1.1
(100%)

7.1 ± 1.7##

(145%)
7.6 ± 1.7##

(155%)
8.6 ± 1.4##

(175%)

Таблица 2. Суммарная фибринолитическая активность (СФА), неферментативный фибринолиз (НФ), фермен-
тативный фибринолиз (ФФ), активированное частичное тромбопластиновое время (АЧТВ) и агрегация тромбо-
цитов в плазме крыс после действия пептидов на фоне гиперкоагуляции, вызванной введением тромбопластина
(ТТ) и развитием метаболического синдрома (МС) у крыс (M ± m)

Примечание. ** р < 0.01, * p < 0.05 – по сравнению с группой контроль; ## р < 0.01, # p < 0.05 – по сравнению с группой норма.

Показатели
МС + 0.85%-ый 

NaCl + ТТ 
(контроль)

МС + PGPL + ТТ
(опыт 1)

МС + LPGP + ТТ
(опыт 2)

Интактные крысы 
(норма)

СФА, мм2 19.8 ± 1.4##
(100%)

34.4 ± 2.7**
(174%)

31.7 ± 2.7**
(160%)

36.7 ± 1.1

НФ, мм2 10.6 ± 1.7##
(100%)

20.6 ± 1.7**
(194%)

18.5 ± 4.6**
(174%)

18.9 ± 1.4

ФФ, мм2 9.2 ± 0.7##
(100%)

13.4 ± 1.5**
(146%)

12.5 ± 1.1*
(138%)

17.8 ± 1.2

АЧТВ, с 26.7 ± 1.4#
(100%)

42.7 ± 2.1**
(160%)

36.9 ± 2.8*
(138%)

37.8 ± 2.0

Агрегация тромбоцитов, 
индекс (%)

5.7 ± 1.4##
(100%)

2.6 ± 0.8**
(45%)

2.3 ± 0.7**
(41%)

3.2 ± 0.3
(56%)
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Настоящее исследование было проведено с це-
лью выявления антитромботических свойств
пептидов, включающих лейцин с N- или C-кон-
цов молекулы в сравнительном аспекте. Для это-
го была создана эффективная модель гиперкоагу-
ляции, включающая применение свертывающего
фактора III (тканевой тромбопластин) на фоне
уже развившегося метаболического синдрома.
Ранее было показано, что содержание крыс на
ВКД в течение длительного времени приводит к
метаболическим нарушениям в организме, со-
провождающимися повышенной свертываемо-
стью крови (Оберган, Григорьева, 2016). Использо-
вание в этих условиях тканевого тромбопластина
способствовало выраженному состоянию гипер-
коагуляции вследствие усиленного тромбиноге-
неза (Баркаган, Костюченко, 2006).

Было установлено, что оба пептида в этих
условиях обладали антитромбоцитарной, анти-
коагулянтной и фибринолитической активно-
стью ферментативной и неферментативной при-
роды и предотвращали самосборку фибрина, о
чем свидетельствовало наличие неферментатив-
ной фибринолитической (фибриндеполимериза-
ционной) активности. Существуют данные, что
лейцин, входящий в состав ферментов, оказывает
положительные эффекты не только на организм
животных, но и растений (He et al., 2018). В про-
цессе самосборки фибрина участвуют не только
различные регуляторные пептиды глипролиново-
го ряда (Myasoedov et al., 2016), но и растительные
гепариноподобные компоненты (Бышевский и др.
2012). Механизм действия этих веществ обусловлен
наличием у них фибриндеполимеризационных и
антиагрегационных в отношении тромбоцитов
свойств. Следовательно, пептиды глипролинового
ряда, содержащие лейцин с разных концов моле-
кулы, обладая противосвертывающим эффектом,
могут быть отнесены к перспективным антитром-
ботическим агентам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обобщая представленный эксперименталь-

ный материал, можно утверждать, что действие
обоих пептидов при атравматичном интраназаль-
ном их применении в условиях провокации дли-
тельной гиперкоагуляции направлено в сторону
возрастания противосвертывающих свойств крови
с максимальным эффектом у пептида Pro-Gly-Pro-
Leu, содержащего аминокислоту лейцин с С-конца.

Полученные в настоящем исследовании резуль-
таты свидетельствуют о перспективности изучения
лейцин-содержащих коротких пептидов глипроли-
нового ряда в качестве средств, предупреждающих
длительно протекающие тромбоопасные состояния
организма. Это указывают на потенциальные воз-
можности регуляторных пептидов, включающих
лейцин, влиять на функциональное состояние

системы гемостаза. На основе представленных
данных получен новый фактический материал,
который позволяет охарактеризовать структурно-
функциональную обусловленность эффектов ре-
гуляторных пептидов. Актуальным представляется
проведение дальнейших исследований коротких
лейцин-содержащих пептидов при патологиях,
осложняющихся тромбофилиями или тромбозами.
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Аnticoagulation Effects of Leucine-Containing Glyprolines in Hypercoagulation
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Blood Systems named after prof. B.A. Kudryashov, Leninsky Gory, 1/12, Moscow, 119234 Russia

#e-mail: mgrigorjeva@mail.ru

The effects of two leucine-containing glyproline peptides Leu-Pro-Gly-Pro and Pro-Gly-Pro-Leu, includ-
ing leucine from the N- and C-ends of the molecules, on the parameters of platelet (primary) and plasma he-
mostasis were studied. Peptides were administered intranasally for 5 days at a daily dose of 500 mcg/kg of
body weight under conditions of hypercoagulation caused by intravenous administration of tissue thrombo-
plastin to metabolic syndrome rats on high-calorie diet. Both peptides contributed to an increase in all types
of fibrinolysis (total, enzymatic and non-enzymatic), anticoagulant activity and a decrease in platelet aggre-
gation in rat blood plasma compared with the control. The maximum anticoagulant effect was established in
a peptide containing leucine from the C-terminus.

Keywords: leucine-containing peptides, metabolic syndrome, hemostasis system, hypercoagulation, antico-
agulation activity
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Впервые показана способность автохтонной микробиоты разнотипных водных объектов Северо-
Запада РФ деструктировать высокотоксичный микроцистин-LR (MC-LR). Максимальная скорость
деградации MC-LR отмечена в водных образцах, отобранных в Сестрорецком разливе и Нижнем
Суздальском озере в период массового развития цианобактерий. В образцах воды Ладожского озе-
ра, где ранее не были отмечены токсичные цианобактериальные цветения, биодеструкция MC-LR
проходила со значительно меньшей скоростью и более длительной лаг-фазой. Состав продуктов
биодеградации MC-LR свидетельствует о наличии в составе автохтонной микробиоты исследуемых
объектов микроорганизмов, способных деструктировать микроцистины как по mlr механизму, так
и по биохимическому пути с участием глутатиона.

Ключевые слова: водные объекты, цианобактерии, микроцистин, автохтонная микробиота, биоде-
струкция
DOI: 10.31857/S1026347022600820, EDN: AKYYTC

Изменение климата и загрязнение водных
объектов органическими и минеральными соеди-
нениями, в том числе биогенными элементами,
способствует массовому развитию микроводо-
рослей, или “цветению” водных объектов во всем
мире (Sivarajah et al., 2021). “Цветения” могут вы-
зывать представители различных отделов водо-
рослей – золотистые (Chrysophyta), желто-зеленые
(Xanthophyta), диатомовые (Bacillariophyta), крип-
тофитовые (Cryptophyta), зеленые (Chlorophyta), а
также цианобактерии (Cyanophyta) (Белякова и др.,
2006). Цианобактерии являются одними из ос-
новных и наиболее опасных возбудителей “цвете-
ния” воды. Это связано со способностью данной
группы прокариотов продуцировать токсины,
опасные для человека и животных (Chorus et al.,
2000; Codd et al., 2005).

Микроцистины (МС) являются одними из
широко распространенных цианотоксинов в
пресноводных водоемах по всему миру. Их основ-
ными продуцентами являются цианобактерии
родов Anabaena, Microcystis, Nostoc, Planktothrix и др.
(Chorus, Bartram, 1999). В процессе роста ци-

анобактерий микроцистины находятся в клетках
и попадают в воду в результате их разрушения.

Микроцистины являются ингибиторами эука-
риотической серин/треонин фосфатазы 1 и 2А
(РР1 и РР2А), что приводит к гиперфосфорили-
рованию белков цитоскелета с последующей их
деструкцией и деформацией гепатоцитов человека
и животных. В результате возникают обширные
кровоизлияния, увеличение размеров печени, а
также онкологические заболевания (Zurawell et al.,
2005; Carmichael, Boyer, 2016; Massey, Yang, 2020).

Микроцистины относятся к циклическим геп-
тапептидам с основной структурой цикло-(D-
Ala-X-D-MeAsp-Z-Adda-D-Glu-Mdha), где D-Ala –
D-аланин, D-MeAsp – D-эритро-β-метиласпара-
гиновая кислота, Adda – 3-амино-9-метокси-
2,6,8-триметил-10-фенилдека-4,6-диеновая кисло-
та, D-Glu – D-глутамат, Mdha – N-метилдегидро-
аланин, X и Z – вариабельные L-аминокислоты
(Chorus, Bartram, 1999).

В настоящее время известно 246 изомеров
микроцистинов, отличающихся разной токсич-
ностью (Tsuji et al., 1994; Meriluoto et al., 2017;
Massey, Yang, 2020). Согласно рекомендациям ВОЗ

УДК 574.58:504.455:543.399

ЭКОЛОГИЯ
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концентрация наиболее токсичного микроцисти-
на-LR (MC-LR) в питьевой воде не должна пре-
вышать 1 мкг/л (Cyanobacterial toxins, 2020).

Благодаря циклической структуре микроци-
стины устойчивы к воздействию высоких темпе-
ратур, экстремальных рН, солнечному свету,
вследствие чего могут сохраняться в водоемах ме-
сяцами (Tsuji et al., 1994; Sivonen, Jones, 1999; Ras-
togi et al., 2014; Li et al., 2017).

Несмотря на свою стабильность микроцисти-
ны могут подвергаться биодеградации. Способ-
ностью разрушать микроцистины обладают как
прокариотические, так и эукариотические мик-
роорганизмы. Большинство бактерий-деструкто-
ров относятся к Proteobacteria (α, β, γ), Actinobacte-
ria и Bacilli (Li et al., 2017; Massey, Yang, 2020).
Многие из них имеют кластер генов mlr, ответ-
ственных за деградацию этих токсинов (Redouane
et al., 2019). Однако у ряда бактерий-деструкторов
микроцистинов mlr-гены не обнаружены, что
предполагает участие других генов в деструкции
этих токсинов. Обсуждается участие в процессах
микробной деструкции микроцистинов щелоч-
ных протеаз и глутатион-S-трансферазы (GST)
(Esterhuizen-Londt et al., 2017; Krishnan et al., 2018;
Krausfeldt et al., 2019). Весьма вероятно, что спи-
сок ферментов, участвующих в процессах био-
трансформации микроцистинов, со временем бу-
дет расширяться. Знание о биодеградации МС в
окружающей среде на молекулярном уровне мог-
ло бы быть использовано для прогнозирования
способности автохтонной микробиоты к удале-
нию микроцистинов из среды. Однако отсутствие
информации о молекулярных механизмах, от-
личных от биохимических путей, кодируемых mlr
кластером, не позволяет в настоящее время ис-
пользовать молекулярные методы для адекватной
оценки способности природных сообществ мик-
роорганизмов к деструкции МС.

Именно процесс биодеградации лежит в осно-
ве механизма разрушения микроцистинов в при-
родных условиях (Christoffersen et al., 2002; Bu-
kowska et al., 2018). Многочисленные публикации
посвящены разложению микроцистинов автох-
тонной микробиотой озер (Christoffersen et al.,
2002; Dziga et al., 2017; Krishnan et al., 2018; Lezca-
no et al., 2018), водохранилищ (Ho et al., 2012;
Medvedeva, Kuzikova, 2021), морей (Toruńska-Si-
tarz et al., 2018), донных осадков (Rapala et al.,
1994; Li et al., 2016; Zhu et al., 2019), почв (Cao et al.,
2018; Redouane et al., 2019). В большинстве этих
исследований получены данные о способности
природных микробных сообществ разрушать
микроцистины, в том числе наиболее токсичный
микроцистин-LR. Однако в ряде водоемов деструк-
ция микроцистинов природной микробиотой не
наблюдалась (Kiviranta et al., 1991; Dziga et al., 2017).

В России, несмотря на актуальность проблемы
токсичных “цветений” водоемов исследования
по оценке способности автохтонной микробиоты
водных объектов разрушать альготоксины, в том
числе микроцистины, до настоящего времени
практически не проводились (Medvedeva, Kuzikova,
2021).

В настоящей работе была исследована биоде-
струкция микроцистина-LR природными микро-
боценозами разнотипных водных объектов Северо-
Запада России. В задачи исследования входило до-
кументирование наличия/отсутствия процессов
деградации МС-LR, определение кинетических
характеристик и продуктов деструкции микроци-
стина.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Водные объекты и отбор проб. Пробы воды от-

бирали в водоемах, отличающихся как по при-
родным характеристикам, так и по уровню антро-
погенной нагрузки – оз. Сестрорецкий Разлив,
Нижнее Суздальское озеро, а также в Монастыр-
ской бухте и заливе Крестовый Ладожского озера
(рис. 1, табл. 1).

Отбор проб в озерах Нижнее Суздальское и
Сестрорецкий Разлив проводили дважды – в от-
сутствие массового развития водорослей
(24.05.2018 г.) и во время “цветения” водоемов
(28.06.2018 г. и 08.08.2018 г. соответственно). В
Ладожском озере (Валаамский архипелаг – залив
Крестовый, Монастырская бухта) пробы отбира-
ли 16.06.2018 г. в отсутствие “цветения” воды.

Образцы поверхностных вод (2 л) отбирали в
стерильную посуду, фильтровали через 5 мкм
мембранные фильтры (Whatman) и использовали
для определения профиля цианобактериальных
токсинов в природных образцах и в эксперимен-
тах по деструкции микроцистина-LR.

Определение профиля цианобактериальных ток-
синов и продуктов их деструкции в образцах природ-
ных вод. При определении профиля цианобакте-
риальных токсинов и продуктов их деструкции
для подготовки проб воды использовали метод
твердофазной экстракции (Oasis HLB, Waters), а
для проб отфильтрованной биомассы – экстрак-
цию 75% водным метанолом под воздействием
ультразвука. Анализ выполняли методом высоко-
эффективной жидкостной хроматографии–масс-
спектрометрии высокого разрешения (ВЭЖХ-
МС-ВР) с использованием системы ВЭЖХ Prom-
inence LC-20 (Shimadzu, Япония) в сочетании с
масс-спектрометром LTQ Orbitrap XL (Thermo
Fisher Scientific, США). Разделение анализируе-
мых соединений проводили на колонке Thermo-
Hypersil Gold RP C18 (100 × 3 мм, 3 мкм, Thermo
Fisher Scientific) в режиме градиентного элюиро-
вания (0.2 мл/мин) смесью воды и ацетонитрила,
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содержащих 0.05% муравьиной кислоты. Масс-
спектрометрический анализ проводили в условиях
электрораспылительной ионизации в режиме де-
тектирования положительных ионов. Целевые со-
единения идентифицировали на основании точно-
го измерения массы ионов [М + Н]+ или [М + 2Н]2+

(разрешение 30000, точность в пределах 5 ppm)
(Chernova et al., 2016), данных из спектров фрагмен-
тации (Чернова и др., 2016) и хроматографических
времен удерживания. Количественное определение
проводили методом внутреннего и внешнего
стандартов.

Были использовали следующие реактивы: аце-
тонитрил (Криохром, сорт “0”), метанол (LiChro-
solvhypergrade для LC-MS, Merck, Германия), му-

равьиная кислота (98–100%, FlukaChemika, Buchs,
Швейцария); стандартные соединения микроци-
стинов MC-LR, MC-RR, MC-YR (SigmaAldrich),
а также MC-LY, MC-LA, MC-LW, MC-LF, [D-Asp3]
MC-LR и [D-Asp3] MC-RR (EnzoLifeSciences,
Inc., США). Вода, очищенная с помощью системы
Direct-Q (Millipore, электропроводность 0.056 μS/см
при 25°C) (Массачусетс, США).

Деструкция микроцистина-LR. Микроцистин-
LR (Sigma-Aldrich) вносили в 250 мл колбы Эр-
ленмейера со 100 мл природной воды из расчета
100 мкг/л. Образцы инкубировали при темпера-
туре 21 ± 2°C, освещении 1000 лк в режиме свет :
темнота = 12 : 12 ч до 60 сут. Образцы природных
вод, стерилизованные при 1 атм в течение 30 мин

Рис. 1. Места отбора проб: 1 – Ладожское озеро, Валаамский архипелаг; 2 – озеро Сестрорецкий Разлив; 3 – Нижнее
Суздальское озеро.

20 км

Монастырская бухта
61.383565 с.ш.
30.947269 в.д.

60.08827 с.ш.
29.972918 в.д.

60.05118 с.ш.
30.297482 в.д.

Залив Кретовый

Валаамский архипелаг

61.362136 с.ш.
30.881358 в.д.

1 км 200 м

1 2 3

Таблица 1. Характеристика водных объектов

Примечание. ИВ – источник водоснабжения; Р – рыболовство; РК – рекреационные цели; Г – гипертрофное; О – олиго-
трофное; М – мезотрофное; Э – эвтрофное.

Водный объект Использование Площадь,
га

Минимальная 
(средняя)
глубина, м

Трофический
статус рН Станция отбора

Оз. Сестрорецкий 
Разлив

РК 1100 5.5 (1.6) Г
(Chernova et al., 2016)

8.0 60.08827 с.ш.
29.972918 в.д.

Нижнее
Суздальское
озеро

РК 97 4.5 (3.0) Э
(Chernova et al., 2016)

7.7 60.05118 с.ш.
30.297482 в.д.

Ладожское
озеро

ИВ, РК, Р 1787000 230 (46.9) О–М
(Степанова и др., 2020)

8.1 Залив Крестовый
61.362136 с.ш.
30.881358 в.д.

8.5 Монастырская 
бухта
61.383565 с.ш.
30.947269 в.д.
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и содержащие то же количество МС-LR, исполь-
зовали в качестве контроля для определения
абиотической деструкции токсина и испарения во-
ды в процессе длительного инкубирования проб.

Для определения содержания МС-LR в воде
образцы (5 мл) лиофилизировали и растворяли в
400 мкл 25%-го водного метанола. Надосадочную
жидкость отделяли центрифугированием при
10000 об./мин в течение 5 мин. Концентрацию
МС-LR определяли методом высокоэффектив-
ной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) на хро-
матографе HP1090 (“Hewlett-Packard”, США) с
диодно-матричным детектором (длина волны
238 нм, разрешение 1.2 нм) по методике, описан-
ной ранее (Medvedeva et al., 2017). Стандартный
раствор МС-LR получен от Alexis Corporation
(Швейцария).

Кинетические параметры деградации МС-LR
в образцах рассчитывали в соответствии с уравне-
нием реакции первого порядка:

где С – концентрация МС-LR в пробе, мкг/л; С0 –
исходная концентрация МС-LR, мкг/л; k – кон-
станта скорости реакции; t – время инкубирования,
сут.

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием Past 4.x software (http://
folk.vio.no/ohammer/past). Статистическую зна-
чимость различий между вариантами оценивали с
помощью one-way Anova и Tukey’s post hoc теста.

0

, 
 

ktC e
C

−=

Для оценки нормальности данных и равенства
дисперсий использовали Shapiro-Wilk и Levene те-
сты. Различия считались значимыми при р < 0.05.
Все данные представлены как среднее значение ±
± стандартное отклонение трех независимых по-
второв каждого варианта с тремя параллельными
повторностями в каждом.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В образцах, отобранных в водоемах, для кото-
рых характерно регулярное токсичное “цвете-
ние” воды (озера Сестрорецкий Разлив и Нижнее
Суздальское), зарегистрированы структурные ва-
рианты микроцистинов, в том числе наиболее
токсичный МС-LR (табл. 2, 3). Наименьшее раз-
нообразие и количество внутриклеточных (26 нг/л)
и отсутствие внеклеточных токсинов отмечено в
образцах, отобранных до начала активной вегета-
ции цианобактерий.

В образцах, отобранных в Сестрорецком Раз-
ливе во время “цветения” содержание внутрикле-
точных токсинов (11 структурных вариантов) до-
стигало 3267 нг/л, внеклеточных – 4 нг/л. В про-
бах из Нижнего Суздальского озера во время
“цветения” воды зарегистрировано наличие
5 структурных вариантов МС, их суммарное со-
держание в пробах биомассы составляло 228 нг/л,
при этом внеклеточных токсинов детектировано
не было. Следует отметить, что в озерах Сестро-
рецкий Разлив и Нижнем Суздальском, начиная с
2008 г., ежегодно детектируются микроцистины в

Таблица 2. Содержание внутриклеточных токсинов в биомассе, отделенной при помощи фильтрации из проб воды

Микроцистин [M + H]+

Содержание микроцистинов, нг/л

Оз. Сестрорецкий разлив Нижнее Суздальское озеро

до “цветения” во время 
“цветения” до “цветения” во время 

“цветения”

[D-Asp3]MC-LR 981.54095 – – –

MC-LR 995.55658 – 359 – 6

[D-Glu-OCH3
6]MC-LR 1009.57227 – 6 – –

[D-Asp3,Dha7]MC-RR 1010.54236 – 9 8 41

[Dha7]MC-FR 1015.52533 – 4 – –

[D-Asp3]MC-RR 1024.55798 25 815 14 133

[D-Asp3]MC-YR 1031.52026 – 198 – –

MC-RR 1038.57373 1 743 2 21
MC-YR 1045.53589 – 264 – –
MC-(H4)-YR 1049.56714 – 104 – –

[D-Asp3]MC-WR 1054.53625 – 51 – –

MC-WR 1068.55188 – 81 – –
Сумма МС 26 3267 26 228
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период активной вегетации цианобактерий с до-
минированием потенциально токсичных видов
Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralf et Born et Flah.,
Planktothrix agardhii (Gom.) Anagn. et Kom. и раз-
личных видов р. Microcystis (Chernova et al., 2016;
Воякина и др., 2020).

В отличие от озер Сестрорецкий Разлив и
Нижнее Суздальское информация о цианобакте-
риальных цветениях и содержании цианотокси-
нов в прибрежной зоне Ладожского озера в райо-
не Валаамского архипелага (Монастырская бухта
и залив Крестовый) отсутствует. Это связано,
прежде всего, с невысоким уровнем вегетации
цианобактерий, несмотря на доминирование в
планктоне потенциально токсичных видов Doli-
chospermum spiroides (Kleb.) Wacklinetal. (2009), Apha-
nizomenon flos-aquae, Planktothrix agardhii (Gom.)
Anag. and Kom. (1988) и видов рода Woronichinia
(Степанова и др., 2020).

В пробах, отобранных в Ладожском озере
16.06.2018 г., микроцистины также не были детек-
тированы.

При инкубировании всех образцов природных
вод с внесенным микроцистином-LR (100 мкг/л)
наблюдается убыль токсина вне зависимости от
уровня трофности и параметров водоема, времени
отбора (в отсутствии или во время “цветения”), на-
личия или отсутствия токсичных “цветений” в
предыдущие годы (рис. 2).

Следует отметить, что в стерильных образцах
(абиотический контроль) статистически значи-
мых изменений концентрации МС-LR не выяв-
лено (р ≥ 0.05), что свидетельствует о его микроб-
ной деградации в опытных вариантах.

Наиболее активно и без лаг-фазы деструкция
МС-LR проходила в образцах воды, отобранных
во время “цветения” в Сестрорецком Разливе и
Нижнем Суздальском озере (рис. 2а, 2б, табл. 4).

Полная деструкция МС-LR в этих образцах
отмечена на 11–12 сут инкубирования. Статисти-
чески значимых различий констант скорости и
времени полураспада МС-LR в образцах, ото-
бранных из “цветущих” Сестрорецкого Разлива и
Нижнего Суздальского озера, не выявлено (р ≥ 0.05).

Таблица 3. Содержание внеклеточных токсинов в пробах воды

Микроцистин [M + H]+

Содержание микроцистинов, нг/л

Оз. Сестрорецкий Разлив Нижнее Суздальское озеро

до “цветения” во время 
“цветения” до “цветения” во время 

“цветения”

MC-LR 995.55658 – 1 – –

[D-Asp3]MC-RR 1024.55798 – 1 – –

MC-RR 1038.57373 – 1 – –
MC-YR 1045.53589 – 1 – –
Сумма МС 0 4 0 0

Таблица 4. Параметры кинетики деструкции МС-LR автохтонной микробиотой водных объектов

Примечание. Разные буквы (а, б, в) указывают на статистически значимые различия между местами отбора проб (р < 0.05).

Место отбора Время отбора проб k, сут–1 Т50, сутки R2
Лаг-
фаза, 
сутки

Оз. Сестрорецкий Разлив Во время цветения 0.24 ± 0.03а 3.1 ± 0.2 а 0.97 0

До цветения 0.16 ± 0.01б 9.6 ± 0.8 б 0.982 5

Нижнее Суздальское озеро Во время цветения 0.27 ± 0.02а 3.1 ± 0.2 а 0.962 0

До цветения 0.15 ± 0.02б 10 ± 2 б 0.941 5

Ладожское озеро, 
Монастырская бухта

Отсутствие цветения 0.013 ± 0.001в ˃ 60 0.985 14

Ладожское озеро, 
залив Крестовый

Отсутствие цветения 0.015 ± 0.001в 57.3 ± 1.1в 0.986 14



692

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2023

МЕДВЕДЕВА и др.

Разложение микроцистина автохтонной мик-
робиотой этих водных объектов, отобранных в
образцах воды до начала массового развития во-
дорослей, характеризовалась меньшей скоростью
деструкции (более чем в 1.5 раза) и увеличенным
более чем в 3 раза временем полураспада МС-LR,
по сравнению с аналогичными показателями
“цветущих” объектов, а также наличием 5-ти су-
точной лаг-фазы.

В образцах воды, отобранных в Монастырской
бухте и заливе Крестовом Ладожского озера, в ко-

торых ранее не были задокументированы токсич-
ные цветения цианобактерий, и не были опреде-
лены альготоксины, в том числе микроцистины,
деструкция МС-LR также происходит, но со зна-
чительно меньшей скоростью по сравнению с
ежегодно “цветущими” Сестрорецким Разливом
и Нижним Суздальским озерами. В обоих образ-
цах, отобранных в Ладожском озере, наблюдается
длительная лаг-фаза (14–15 сут), и через 60 сут
убыль МС-LR не превышала 29.6 и 50% для Мо-
настырской бухты и залива Крестового соответ-

Рис. 2. Деструкция МС-LR в образцах воды: а – Сестрорецкий разлив, б – Нижнее Суздальское озеро, в – Ладожское
озеро, Монастырская бухта, г – Ладожское озеро, залив Крестовый; 1 – стерильные образцы; 2 – образцы, отобран-
ные в отсутствие “цветения” воды; 3 – образцы, отобранные во время “цветения” воды.
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ственно. Скорость деструкции МС-LR в образцах
воды Ладожского озера была в 11 раз ниже по
сравнению с образцами воды, отобранными в
Сестрорецком Разливе и Нижнем Суздальском озе-
рах до начала активной вегетации цианобактерий.

Различия в скоростях деградации микроци-
стинов в окружающей среде может быть результа-
том различных факторов – температуры, рН, со-
держания органического вещества, присутствия
ионов металлов (Fe3+, Al3+), состава и активности
автохтонной микробиоты (Kumar et al., 2019). Хо-
рошо известно, что скорость разложения МС
природными сообществами микроорганизмов
значительно выше, если в этом водном объекте
уже наблюдались “цветения” и наличие МС в воде
(Christoffersen et al., 2002; Dziga et al., 2017). При-
сутствие в водной среде микроцистинов приво-
дит к изменению структуры бактериального со-
общества и повышению в нем количества МС-де-
градирующих бактерий, а также к индукции
ферментов, участвующих в процессах трансфор-
мации этих токсинов (Giaramida et al., 2013; Hu
et al., 2021). В ряде исследований показано, что
микроцистины индуцируют экспрессию генов
mlr кластера, отвечающего за деструкцию этих
токсинов у некоторых микроорганизмов (Shimizu
et al., 2011; Maghsoudi et al., 2016). Для образцов
воды, отобранных из водоемов, где ранее не фик-
сировались “цветения” и микроцистины, харак-
терно наличие лаг-фазы, в течение которой про-
исходит адаптация микробиоты к МС, индукция
необходимых для их деструкции ферментов (Ed-
wards et al., 2008; Dziga et al., 2017). В лаборатор-
ных условиях после лаг-фазы обычно следует
быстрая стадия убыли микроцистинов (Edwards
et al., 2008; Giaramida et al., 2013).

Полученные нами результаты частично согла-
суются с этими выводами. Самая длительная лаг-
фаза – 15 сут, отмечена для образцов воды, ото-
бранных в Монастырской бухте и заливе Кресто-
вый, в которых ранее не было зафиксировано
токсичных цианобактериальных цветений (рис. 2в,
2г, табл. 4).

Однако в отличие от данных зарубежных ис-
следователей (Edwards et al., 2008) мы наблюдали
лаг-фазу до 5 сут и для проб воды, отобранных из
регулярно “цветущих” Сестрорецкого Разлива и
Нижнего Суздальского озер, в которых ежегодно
фиксируются микроцистины. Следует отметить,
что лаг-фаза зафиксирована только в пробах, ото-
бранных в этих водоемах до начала массового раз-
вития цианобактерий. В образцах воды во время
“цветения” водоемов биодеструкция МС проис-
ходила значительно быстрее и без лаг-фазы.

Методом ВЭЖХ-МС-ВР в инкубированных с
микроцистином образцах воды из Сестрорецкого
Разлива, Нижнего Суздальского озер и Ладож-
ского озера (залив Крестовый и Монастырская

бухта) идентифицированы продукты деструкции
МС-LR (рис. 3).

Соединение с m/z 615.33785, фрагментный
спектр которого соответствует описанному ранее
продукту деструкции МС-LR тетрапептиду Adda-
Glu-Mdha-Ala-OH (Bourne et al., 1996), детекти-
рован во всех анализируемых образцах (рис. 4).
Фрагментные спектры содержали характеристич-
ные дочерние ионы с m/z 598; 566; 509; 477; 464;
375, приведенные в (Bourne et al., 1996).

Наряду с тетрапептидом (m/z 615) в образцах,
отобранных в Ладожском озере, детектировано
соединение с m/z 1013, 56497 (рис. 3в).

Соединение с m/z 1013.56497, фрагментный
спектр которого представлен на рис. 5, идентифи-
цировано как линеализированная форма МС-LR –
Adda-Glu-Mdha-Ala-Leu-Masp-Arg-OH. Фрагмент-
ные спектры содержали характеристичные дочер-
ние ионы с m/z 995; 862; 571; 488, приведенные в
(Bourne et al., 1996), и кроме того, дочерние ионы,
присутствующие в фрагментном спектре MC-LR
с m/z 995; 977; 844; 728; 710; 682; 599; 571; 553; 470
(Чернова и др., 2016).

Наличие в продуктах деструкции МС-LR тет-
рапептида с m/z 615 и линеализированной формы
МС-LR с m/z 1013 свидетельствует о биохимиче-
ском пути деградации микроцистина бактериаль-
ными штаммами, имеющими кластер генов mlr
(Bourne et al., 1996; Dziga et al., 2017). Биохимиче-
ские пути деградации микроцистинов бактериями,
имеющими ген mlr, хорошо изучены для бактерий
рр. Sphingopyxis, Sphingomonas, Stenotrophomonas, а
также Bacillus, Novosphingomonas и некоторых дру-
гих (Li et al., 2017; Massey, Yang, 2020). Тем не ме-
нее, mlr деградация микроцистинов не является
единственным путем их трансформации. Кластер
генов mlr не детектирован у некоторых МС-дегра-
дирующих бактерий, в т.ч. Arthrobacter sp., Brevi-
bacterium sp., Rhodococcus sp., Aeromonas sp., Pauci-
bacter sp. (Li et al., 2017). Обсуждается наличие
альтернативных путей биохимической трансфор-
мации микроцистинов автохтонной микробиотой
озера Эри (Северная Америка), ряда озер Поль-
ши, в которых не были детектированы mlr гены
деструкции (Krishnan et al., 2018; Krausfeldt et al.,
2019; Salter et al., 2021).

Продукты трансформации МС-LR, отличные
от промежуточных продуктов mlr-деструкции, –
коньюгаты микроцистина с глутатионом МС-LR-
Glu (m/z 651.82356) и с цистеином МС-LR-Cys (m/z
1116.56628) детектированы нами в процессе
биодеструкции МС-LR автохтонной микробио-
той Ладожского озера (залив Крестовый и Мона-
стырская бухта) (рис. 6). Идентификация данных
конъюгатов осуществлялась по точной массе про-
тонированного молекулярного иона, а также со-
гласно данным фрагментных спектров. В фраг-
ментом спектре соединения с m/z 651, соответ-
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ствующего МС-LR-Glu, отмечали присутствие
характеристического дочернего иона c m/z 587, а в
фрагментом спектре соединения c m/z 1116, соот-
ветствующего MC-LR-Cys, дочерних ионов с m/z
1029 и 599 (Esterhuizen-Londt et al., 2017). Кроме
того, в фрагментном спектре последнего присут-

ствовали дочерние ионы, принадлежащие MC-LR:
553; 571; 599; 682; 710; 728 (Чернова и др., 2016).

Несмотря на то, что роль глутатиона в бакте-
риальной деградации микроцистинов еще не
подтверждена, известно, что первой стадией
биодеградации МС-LR высшими растениями

Рис. 3. Масс-хроматограммы продуктов трансформации микроцистина-LR: а – Сестрорецкий Разлив, б – Нижнее
Суздальское озеро, в – Ладожское озеро, залив Крестовый, г – Ладожское озеро, Монастырская бухта. RT – время
удерживания.
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Рис. 4. Фрагментный спектр тетрапептида (m/z 615).
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Рис. 5. Фрагментный спектр линеализированного МС-LR (m/z 1013).
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Рис. 6. Фрагментные спектры коньюгатов МС-LR с глутатионом (m/z 651) (а) и цистеином (m/z 1116) (б).
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Ceratophyllum demersum, беспозвоночными Daph-
nia magma, моллюсками Dreissena polymorfa, кры-
сами является коньюгация МС с GSH с последу-
ющим образованием цистеинового коньюгата
MC-LR-CYS (Schmidt et al., 2014; Krausfeldt et al.,
2019). Учитывая роль GSH в бактериальной дегра-
дации многих ксенобиотиков (Allocati et al., 2009),
предполагается участие глутатиона и в микроб-
ном метаболизме микроцистина (Mou et al., 2013;
Krausfeldt et al., 2019). Полученные нами результа-
ты подтверждают ранее высказанную гипотезу о
широком распространении в природных объек-
тах микроорганизмов, способных разлагать мик-
роцистины как по mlr механизму, так и по другим
биохимическим путям, в том числе с образованием
коньюгатов микроцистина с глутатионом и ци-
стеином (Krausfeldt et al., 2019; Salter et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Микробная деградация микроцистинов играет

важнейшую роль в снижении их концентрации в
природных объектах. В настоящей работе уста-
новлено, что деструкция наиболее токсичного
МС-LR автохтонной микробиотой происходит в
образцах воды разнотипных водных объектов Се-
веро-Запада РФ с площадью от 97 до 1787000 га,
глубиной от 4.5 до 230 м, уровнем трофности от
мезо- до гипертрофного. Структурные изомеры
микроцистинов, в т.ч. МС-LR определены только
в образцах воды, отобранных в Сестрорецком
Разливе и Нижнем Суздальском озерах, в кото-
рых ежегодно отмечается массовое развитие ци-
анобактерий. При этом максимальное содержа-
ние микроцистинов 3271 нг/л (Сестрорецкий
Разлив) и 228 нг/л (Нижнее Суздальское озеро)
отмечено в пробах, отобранных в период “цвете-
ния” этих водоемов.

Автохтонная микробиота изучаемых объектов
деградировала МС-LR независимо от истории
“цветения” водоемов и их предварительной экс-
позиции с микроцистинами. Однако максималь-
ная скорость деструкции МС-LR отмечена в вод-
ных образцах, отобранных в Сестрорецком Раз-
ливе и Нижнем Суздальском озерах в период
массового развития цианобактерий. Скорость де-
струкции МС-LR в образцах воды в отсутствие
“цветения” была ниже в 1.5 раза (Сестрорецкий
Разлив и Нижнее Суздальское озера) и 18 раз (Ла-
дожское озеро) по сравнению с “цветущими” во-
доемами. В этих же образцах наблюдалась лаг-фа-
за от 5 до 15 сут соответственно. Обычно лаг-фаза
требуется для адаптации автохтонной микробио-
ты к МС-LR, увеличению количества МС-дегра-
дирующих микроорганизмов в популяции.

Состав детектируемых продуктов биодеструк-
ции МС-LR позволяет предположить разные пу-

ти деградации МС в изучаемых водных объектах.
Идентификация в продуктах деструкции линеа-
лизированного МС-LR (m/z 1013) и тетрапептида
(m/z 615) свидетельствует о наличии в составе ав-
тохтонной микробиоты всех изучаемых водных
объектов микроорганизмов, обладающих класте-
ром генов mlr, отвечающих за деструкцию микро-
цистинов у целого ряда бактериальных культур
рр. Sphingopyxis, Sphingomonas, Stenotrophomonas, Ba-
cillus, Novosphingomonas.

Наличие в продуктах деструкции МС-LR мик-
робиотой Ладожского озера (залив Крестовый,
Монастырская бухта) коньюгатов МС-LR с глу-
татионом (m/z 651) и цистеином (m/z 1116) свиде-
тельствует о присутствии в этих образцах микро-
организмов, способных деструктировать МС-LR
не только по mlr механизму, но и по другому био-
химическому пути с участием глутатиона.

Полученные нами результаты подтверждают
ранее выдвинутую гипотезу о широком распро-
странении способности автохтонной микробиоты
различных водных объектов к деструкции микро-
цистинов, которая может осуществляться как по
mlr механизму, так и другими биохимическими
путями. Представленные в данном исследовании
данные важны для понимания процессов деток-
сикации автохтонной микробиотой водных объек-
тов, загрязненных микроцистинами, а также могут
быть использованы для выделения новых МС-де-
градирующих микроорганизмов.

Работа выполнена в рамках государственного за-
дания Министерства науки и высшего образования
Российской Федерации (тема № 122041100086-5).
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Microcystin-LR Biodestruction by Autochthonous Microbiota of Different Water Bodies 
in the North-West of Russia

N. G. Medvedeva1, #, T. B. Zaytseva1, I. L. Kuzikova1, and E. N. Chernova1

1 St. Petersburg Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences (SPC RAS), Scientific Research Centre
for Ecological Safety of the Russian Academy of Sciences, Korpusnaya st., 18, St. Petersburg, 197110 Russia

#e-mail: ngmedvedeva@gmail.com

The ability of the autochthonous microbiota of different water bodies in the North-West of the Russian Fed-
eration to degrade the highly toxic microcystin-LR (MC-LR) was shown for the first time. The maximum
rate of degradation of MC-LR was noted in water samples from the Sestroretskij Razliv Lake and the Lower
Suzdal Lake during the period of mass development of cyanobacteria. In water samples from Lake Ladoga,
where no toxic cyanobacterial blooms were previously noted, MC-LR biodegradation proceeded at a much
lower rate and with a longer lag phase. The composition of MC-LR biodegradation products indicates the
presence in the autochthonous microbiota of the studied objects of microorganisms capable of degrading mi-
crocystins both by the mlr mechanism and by the biochemical pathway involving glutathione.

Keywords: water bodies, cyanobacteria, microcystin, autochthonous microbiota, biodegradation
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Впервые в протозоологии проведены исследования фауны раковинных амеб городского парка. В
различных типах местообитаний парка “Битцевский лес” г. Москвы было найдено сто девять видов
и инфравидовых таксонов этой группы свободноживущих простейших. Для оценки видового раз-
нообразия раковинных амеб были отобраны пробы из дупел деревьев; небольших олиго-мезотроф-
ных болот; эпифитных мхов со стволов деревьев; мхов на валежнике; донные пробы из водоемов;
почвенные пробы у стволов деревьев, а также непосредственно в зоне парковой усадьбы “Ясенево”.
Выделены различные экологические группы раковинных амеб, наиболее богатые по численности
сообщества из эврибионтов населяли, почвы, а также мхи на валежнике. Донные отложения усадеб-
ных прудов были заселены в основном гидрофильными видами из рода Difflugia.

Ключевые слова: раковинные амебы, заказник – городской парк “Битцевский лес” г. Москвы
DOI: 10.31857/S1026347023600036, EDN: LLGJIS

Хорошо известно, какую роль выполняют ис-
торические парки во многих странах мира. Это
сохранение исторического ландшафта, включаю-
щего садово-парковую территорию и историче-
ские здания. Кроме этого в большинстве парков
ландшафтные зоны представлены разнообразны-
ми элементами ландшафта и рельефа – плоскими
участками, склонами, древесными насаждениями,
лугами, озерами, реками и ручьями. Ботаническая
часть парков, как правило, хорошо изучена в отли-
чие от населения почв, особенно, микрофауны и в
частности такой группы одноклеточных животных,
как раковинные амебы. Раковинные амебы – это
группа простейших, имеющих раковинку, которая
может быть органической, а также построенной из
кремнезема, фосфата кальция или из разнообраз-
ных минеральных микроскопических частиц вклю-
чая панцири диатомовых водорослей. Это опреде-
ляет их значимую роль в биогеохимических циклах
углерода, кремния, кальция и фосфора.

Они населяют практически все известные ти-
пы местообитаний – донные отложения, почвы,
болота. В публикации бельгийского исследователя
Д. Шардэ (Chardez, 1965) выделены 12 типов ме-
стообитаний раковинных амеб. Это водная среда,
субареальная, воздушная и эндогенная. Населе-
ние раковинных амеб он разделял на три экологи-
ческих группы – гидробионты, гидрофилы и ксе-

рофилы. Их географическое распространение
охватывает все континенты, включая антарктиче-
ские острова (Smith et al., 2008).

Раковинные амебы играют важную роль в эко-
системах. В частности была дана количественная
оценка их участия в процессах разложения орга-
нического вещества в балансе углерода и азота,
где они уступили первое место только микроско-
пическим грибам (Schröter, 2001).

Учитывая ландшафтную неоднородность ис-
торических парков, разнообразие типов место-
обитаний, сосредоточенных компактно, их возраст
и, как правило, высокий природно-охранный ста-
тус, то есть их ненарушенность, можно высказать
гипотезу об их роли как рефугиумов, то есть убе-
жищ для сохранения видового разнообразия поч-
венной биоты, в частности, таких одноклеточных
организмов, как раковинные амебы. Изучен-
ность населения этой группы простейших в поч-
вах исторических парков очень слабая. Опубли-
кованы результаты несколько исследований, в
которых показана уникальность местообитаний
Битцевского леса (Bobrov, Mazey, 2020, 2021).
Проведен анализ влияния случайных (стохасти-
ческих) и определяемых процессов на сообщества
раковинных амеб, населяющих различные типы
биотопов в городских парках г. Москвы (включая
Битцевский парк) и г. Сямынь в Китае (Nday-
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ishimiye et al., 2022). Была найдена только одна
публикация (Balik, 1991), в которой рассматрива-
лось в общем контексте влияние дорог на рако-
винных амеб в городском ландшафте, в том числе
и в парках. Была опубликована обобщающая ста-
тья по раковинным амебам исторических парков
г. Потсдам (Bobrov et al., 2022). В этом исследова-
нии фауны раковинных амеб были получены пер-
вые данные об особенностях их населения в пяти
парках Потсдама ‒ первая работа по паркам не
только Европы, но и мировым паркам. Она вос-
полняет в какой-то мере пробел в протозоологии,
а также расширяет наши знания о населении го-
родских исторических парков. В работе был про-
веден сравнительный анализ населения раковин-
ных амеб парков, показана их разнообразная фауна
и описан на основе изучения населения одной из
проб новый род и новый вид. Цель настоящей ра-
боты ‒ впервые описать разнообразие сообществ
раковинных амеб, населяющих природно-исто-
рический парк “Битцевский лес” в статусе особо
охраняемой природной территории, с учетом раз-
нообразия почвенного покрова.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Природно-исторический парк “Битцевский

лес” – особо охраняемая природная территория,
второй по величине лесопарк Москвы более двух
тысяч гектар. Занимает по площади второе место,
после Лосиного острова и расположен между
Cевастопольским проспектом и микрорайоном
Чертаново. Часть Битцевского городского парка
включает территорию усадьбы Ясенево, которая
известна с 14-го века. На территории парка пред-
ставлено практически все разнообразие лесов
ближнего Подмосковья (хвойные – еловые и сос-
новые, широколиственные – дубовые и липовые,
мелколиственные – из березы, осины, ольхи серой,
ольхи черной). Теплостанская возвышенность, где
расположен Битцевский лес, считается широко-
лиственно-лесной, что в немалой степени обу-
словлено ее геолого-геоморфологической осно-
вой и связанными с ней микроклиматическими,
почвенными и фитоценотическими условиями.
Немногим более 11% площади занимают культу-
ры хвойных пород ели и сосны, иногда с приме-
сью лиственницы. Обедненный состав травяного
яруса свидетельствует о том, что значительная
часть культур создана на месте пашни примерно
70 лет назад. Дубравы с подлеском из лещины,
жимолости и бересклета; березняки и осинники с
густыми зарослями крушины и рябины; липняки
с участием клена остролистного, вяза обыкновен-
ного, ясеня обыкновенного, березы повислой,
сосняки, ельники (Полякова, 1992; Кузнецов и
др., 2017).

Почвы Битцевского леса ‒ дерново-средне-
подзолистые среднесуглинистые на покровных

суглинках (реже средних); занимают вершины и
склоны водоразделов, а также дерново-слабопод-
золистые среднесуглинистые почвы на покров-
ных суглинках, которые распространены в ниж-
них покатых частях слонов вершин и занимают
полосы вдоль оврагов и долин рек. Кислотность
почв в среднем считается близкой к слабокислой
и равна 5.8 (Кузнецов и др. 2017, 2019; Жидков,
2016). Почвы Битцевского парка относятся к наи-
менее загрязненным в Москве. На территории
Битцевского леса и его окрестностей имеется не-
сколько искусственных водоемов.

В 2020‒2021 гг. для оценки видового разнооб-
разия раковинных амеб всего было отобрано
45 проб в природно-историческом парке ”Бит-
цевский лес” г. Москвы. Пять проб из дупел лип,
две из дупел березы, одна проба из дупла клена;
пять проб из небольших олиго-мезотрофных бо-
лот; пять проб эпифитных мхов со стволов ели,
липы, клена, березы и дуба; шесть проб мхов на
валежнике в парке; пять проб со дна небольших
водоемов; семь поверхностных проб (0‒3 см) у
стволов елей, сосны, березы, дуба, клена; одинна-
дцать поверхностных проб непосредственно в зо-
не парковой усадьбы “Ясенево”.

Математические методы, использованные для
анализа полученных данных – программа Past 4.03.
Для количественной оценки сходства‒различия
сообществ разных типов местообитаний были ис-
пользованы два статистических метода – кластер-
ный анализ, метод ближайших соседей (Neighbour
joining clustering) и анализ основных координат
(PCO scatter diagram). Дана краткая характери-
стика доминантных комплексов и общих видов
раковинных амеб, значения которых могли по-
влиять на результаты этих методов.

Сокращения названий мест отбора проб (при-
ведены латинские названия и цифровое обозна-
чение в скобках для удобства работы в статисти-
ческих пакетах): H (1) – дупла; SW (2) – верхние
0‒3 см лесных заболоченных местообитаний; EM
(3) – эпифитные мхи; B (4) – донные отложения;
SF (5) – почва, парковый лес; FS (6) ‒ почва на
территории усадьбы “Ясенево”; MD (7) – мхи на
валежнике в парке.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ДИСКУССИЯ

В 45 пробах обнаружено 109 таксонов рако-
винных амеб видового и инфравидового уровней
(Appendix). Распределение по типам местообита-
ний: наибольшее видовое разнообразие было в
пробах лесных заболоченных местообитаний,
эпифитных мхах и донных отложений парковых
прудов (рис. 1, табл. 1). Самые бедные пробы бы-
ли характерны для верхних почвенных слоев гу-
мусово-аккумулятивных горизонтов лесных и
усадебных почв, взятых в подкроновых простран-
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ствах деревьев, а также дупел деревьев и мхах на
валежнике. Этот факт подчеркивает высокую из-
бирательнось раковинных амеб по отношению к
влажности местообитаний.

Основную группу доминантов в пробах со-
ставляют эврибионтные виды ‒ Plagiopyxis callida,
P. declivis, Centropyxis sylvatica, C. constricta v. minima,
Cyclopyxis eurystoma v. parvula, C. kahli, Euglypha laevis.

Дупла деревьев. Найдено 29 таксонов рако-
винных амеб видового и инфравидового уровней.
Доминирующие виды-эврибионты – Centropyxis
aerophila, Plagiopyxis penardi и Euglypha laevis. Най-
дены, описанные только в пробах Битцевского
леса новый род Frenopyxis и виды, Frenopyxis stirl-
izovi (Bobrov, Mazey, 2020) и Meisterfeldia bitsevi
(Bobrov, Mazey, 2021). В работе в настоящее время
готовится статья с еще двумя новыми таксонами,
чей таксономический статус в настоящее время
уточняется. К редким видам нужно отнести также
Geopyxella sylvicola и Difflugia nana, чьи находки в
дуплах деревьев были неожиданными. Если пер-
вый вид характеризует околонейтральную или
щелочную реакцию местообитаний, что и под-
тверждается также находками таких видов как
кальцефильного Centropyxis plagiostoma и Centro-
pyxis delicatula с околонейтральным оптимумом. В
свою очередь Difflugia nana предпочитает влаж-
ные условиями, что, очевидно, отражает более
стабильный режим влажности в дуплах по срав-
нению с почвенными условиями.

Небольшие олиго-мезотрофные болота. Наи-
более богатые по видовому составу местообита-
ния – 48 таксонов. Основную группу составляют
виды гигро- и гидрофилы из родов Arcella, Centro-
pyxis, Difflugia и Euglypha. Общее количество таких
видов составляет более 50%. Предположительно в
этих местообитаниях реакция почвенного рас-
твора не кислая, а околонейтральная, судя по на-
ходкам таких типичных почвенных видов, как
Plagiopyxis callida, P. declivis, P. minuta, Centropyxis
plagiostoma, C. constricta v. major, C. sylvatica f. major.
Geopyxella sylvicola. Полученные данные подтвер-
ждаются полученными ранее результатами дру-
гих исследователей. В почвах хвойно-широко-

лиственных лесов, луга и болота Подмосковья
был найден 121 таксон (Корганова, 1978; Корга-
нова, Рахлеева, 1997; Рахлеева, Корганова, 2005).
Наибольшее видовое разнообразие было отмече-
но также в болотной дерново-глеевой почве
(68 видов), среди автоморфных почв в почвах ель-
ников (до 58 видов), самое бедное местообитание
(24 вида) в лещиново-олосистоосоковом березняке.

Эпифитные мхи. Найдено 38 видов и внутри-
видовых таксонов. В пробах мхов почти не обна-
ружены гигро- и гидрофильные виды, за исклю-
чением Arcella arenaria, Difflugia nana и единствен-
ной находки такого гигрофильного, болотного
вида как Weilesella ebocacensis. Доминантный ком-
плекс в эпифитных мхах помимо эврибионтных
видов был сформирован видами преимуществен-
но с органической раковинкой или из биогенного

Рис. 1. Результаты кластерного анализа сообществ ра-
ковинных. Обозначения: H – дупла; SW – верхние
0‒3 см лесных заболоченных местообитаний; EM –
эпифитные мхи; B – донные отложения; SF – почва,
парковый лес; FS ‒ почва на территории усадьбы
“Ясенево”; MD – мхи валежнике в парке.
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Таблица 1. Индексы альфа-разнообразия сообществ раковинных амеб парка Битцевский лес

Примечание. H – дупла; SW – верхние 0–3 см лесных заболоченных местообитаний; EM – эпифитные мхи; B – донные от-
ложения; SF – почва, парковый лес; FS ‒ почва на территории усадьбы “Ясенево”; MD – мхи валежнике в парке.

Парк H SW EM B SF FS MD

Число видов 29 48 38 42 19 25 27
Dominance_D 0.19 0.03 0.06 0.09 0.09 0.17 0.09
Shannon_H 2.71 3.78 3.18 3.15 2.68 2.69 2.81
Menhinick 2.76 6.09 2.97 4.08 2.77 2.77 2.62
Margalef 5.44 11.39 7.13 8.66 4.67 5.15 5.57
Berger‒Parker 0.21 0.05 0.13 0.26 0.19 0.18 0.19
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кремнезема ‒ Arcella arenaria, A. artocrea v. catinus,
A. arenaria v. compressa, A. arenaria sphagnicola v. undu-
lata, Cyclopyxis arcelloides, C. eurystoma v. deflandrei,
Geopyxella sylvicola, Assulina minuta, A. muscorum,
Valkanovia delicatula, Euglypha compressa f. glabra,
E. strigosa f. glabra, Corythion dubium.

Донные отложения небольших водоемов и
прудов на территории парка и частично в лесном
массиве. Всего 42 вида и внутривидовых таксона.
Доминируют виды гидрофильного комплекса из
родов Arcella, Centropyxis, Difflugia и Lagenodifflug-
ia, в частности – Arcella discoides, A. cf. megastoma,
A. pigmea, Centropyxis cf. discoides, C. ecornis, Pla-
giopyxis callida, Difflugia bipartia, D. curvicaulis,
D. gassowski, D globularis, D. globulosa, D. globulus,
D. gramen, D. microstoma, D. lacustris, D. lanceolata,
D. lata, D. litophila, D. oblonga, D. oblonga v. cornuta,
D. paulii, D. pristris, D. regularis, D. smilion, D. sphincta,
Lagenodifflugia vas. Отмечены морфологические
вариации двух видов – Arcella megastoma и Centro-
pyxis discoides, что, возможно, говорит о неблаго-
приятных экологических условиях донных отло-
жений этих водоемов, как аккумулятивных зонах
парка.

Почва, парковый лес. Наиболее бедное сообще-
ство раковинных амеб, представленное в основном
эврибионтными видами Centropyxis aerophila, C. ecor-
nis, C. orbicularis, C. plagiostoma, C. plagiostoma f. minor,
C. sylvatica, C. sylvatica v. minor, Cyclopyxis eurystoma
v. parvula, C. kahli, Plagiopyxis declivis, P. callida,
Schoenbornia viscicula, Euglypha laevis, Trinema pe-
nardi. Всего 19 видов. Найдена очень редкая окра-
шенная в коричневый цвет форма Cyclopyxis cf. eu-
rystoma f. A (braun).

Почва в усадьбе. Несколько более богатое по
видовому составу население почв усадебного пар-
ка – 25 видов и более разнообразное по экологи-
ческим группам включает такие редкие виды как
Arcella pigmea, Geopyxella sylvicola, а также группу
эврибионтных видов – Centropyxis constricta v. minima,
C. orbicularis, C. sylvatica, C. sylvatica v. minor, Cyclopyxis
eurystoma v. parvula, небольшую группу видов, пред-
почитающих околонейтральную реакцию поч-
венного раствора – Centropyxis. plagiostoma, C. pla-
giostoma f. minor, Cyclopyxis kahli, Plagiopyxis declivis,
P. minuta, P. penardi v. oblonga, и гидрофильных ви-
дов – Difflugia lucida, D. penardi. Такой состав эко-
логических групп характеризует уникальность
экологических условий почв усадебного парка.

Мхи, валежник. Население раковинных амеб
моховых сообществ состояло из 27 видов, вклю-
чало в основном эврибионты, характерные для
начальных стадий разложения отмерших расти-
тельных остатков – Arcella arenaria v. compressa,
Centropyxis aerophila, C. aerophila v. sphagnicola,
C. cassis, C. cassis f. minor, C. constricta, C. constricta
v. major, C. constricta v. minima, C. sylvatica, C. sylvatica
v. minor, Cyclopyxis eurystoma, C. eurystoma v. parvula,

C. kahli, Plagiopyxis callida, P. declivis, P. declivis v. ob-
longa, Euglypha laevis, Trinema lineare, T. penardi, Co-
rythion dubium.

Для оценки разнообразия сообществ был ис-
пользован ряд индексов (табл. 1). Наиболее высокий
индекс доминирования отмечен для населения ду-
пел деревьев. Уменьшение величины индекса
Бергера‒Паркера в лесных заболоченных место-
обитаниях отражает увеличение разнообразия и
снижение индекса доминирования в этом типе
местообитаний по сравнению с другими. Этот
подтверждается и высокими значениями индек-
сов Шеннона, Менхинека и Маргалефа (табл. 1).

Три группы основных кластеров (рис. 1): группа
А – сообщества почв на территории усадьбы
“Ясенево”, мхов на валежнике; отдельную пози-
цию занимают эпифитные мхи. Их объединяет
сходство населения этой группы простейших, а,
следовательно, и относительная ненарушенность
местообитаний. Группа B ‒ лесные заболоченные
местообитания, почвы паркового леса, а также
сообщества дупел. В этой группе близкие значения
по составу сообществ раковинных амеб в лесных за-
болоченных местообитаниях и почвах паркового
леса; несколько отличаются сообщества, населя-
ющие дупла деревьев; кластер C ‒ сообщество
донных отложений с преобладанием облигатных
гидробионтов.

Результаты анализа методом основных коор-
динат (рис. 2) показывают несколько отличаю-

Рис. 2. Результаты анализа основных координат ис-
следованных сообществ раковинных амеб. Обозначе-
ния: H – дупла; SW – верхние 0‒3 см лесных заболо-
ченных местообитаний; EM – эпифитные мхи; B –
донные отложения; SF – почва, парковый лес; FS ‒
почва на территории усадьбы “Ясенево”; MD – мхи
валежнике в парке.
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щиеся результаты. Хотя три типа местообитаний ‒
эпифитные мхи, дупла и поверхностный слой
донных отложений, также выделены отдельно и
не включены в группы с другими типами место-
обитаний.

Таким образом, получены довольно близкие
результаты, несмотря на то, что были использова-
ны два разных математических метода оценки
близости‒различия видового состава сообществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Подводя итог оценки населения раковинных

амеб разных типов местообитаний городского пар-
ка “Битцевский лес”, можно сказать, что режим за-
казника, позволяет сохранять довольно высокое
видовое разнообразие этой группы свободноживу-
щих простейших, сравнимое, а нередко и превыша-
ющее разнообразие раковинных амеб в почвах ле-
сов, вмещающих эту часть Московской области.

Для сравнения в 45 пробах парка “Битцевский
лес” было найдено 109 таксонов, а в пробах от-
дельных биотопов видовое разнообразие было
сравнительно низкое – от 19 до 48 видов и инфра-
видовых таксонов. В то же время общее разнооб-
разие было сравнимо с литературными данными
о населении раковинных амеб Подмосковья. Это
объясняется различиями в видовом разнообразии
разных биотопов, что при суммарной оценке по
населению всех биотопов позволяет получить до-
вольно высокое значение, в частности для парка
“Битцевский лес”. Разнообразие биотопов с раз-
ными экологическими условиями влияет, без-
условно, и на видовой состав экологических
групп раковинных амеб. В этом, в том числе, и
определяется важное значение парка, как заказ-
ника, в сохранении широкого разнообразия био-
ты парка, в том числе и такой группы почвенных
простейших как раковинные амебы.
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Список видов и инфравидовых таксонов раковин-
ных амеб парка Битцевский лес:

Arcella arenaria, A. arenaria v. compressa, A. arenaria
sphagnicola v. undulata, A. artocrea v. catinus, A. discoides,
A. hemicphaerica, A. infraterricola, A. cf. megastoma, A. pig-
mea, Trigonopyxis arcula, T. minuta, Centropyxis aculeata,
C. aerophila, C. aerophila v. grandis, C. aerophila f. minor,
C. aerophila v. sphagnicola, C. cassis, C. cassis f. minor,
C. constricta, C. constricta v. major, C. constricta v. minima,
C. delicatula, C. cf. discoides, C. cf. discoides minor, C. ecor-
nis, C. ecornis v. quadrigipannosa, C. elongata, C. orbicularis,
C. orchidensis, C. plagiostoma, C. plagiostoma f. minor,

C. platystoma, C. sylvatica, C. sylvatica f. major, C. sylvatica
v. minor, Frenopyxis stirlizovi, Cyclopyxis arcelloides, C. eury-
stoma, C. eurystoma v. parvula, C. eurystoma v. deflandrei,
C. cf. eurystoma f. A (braun), C. kahli, C. kahli f. A (minor),
C. sp., Plagiopyxis callida, P. callida v. grandis, P. callida f.
minor, P. declivis, P. declivis v. oblonga, P. minuta, P. penardi,
P. penardi v. oblonga, Geopyxella sylvicola, Schoenbornia hu-
micola, Sch. viscicula, Difflugia bipartia, D. brevicola,
D. curvicaulis, Difflugia gassowski, D. globulosa, D. globulus,
D globularis, D. gramen, D. lacustris, D. lanceolata, D. lata,
D. linearis, D. litophila, D. lucida, D. microstoma, D. nana,
D. oblonga, D. oblonga v. cornuta, D. paulii, D. penardi,
D. perflieri, D. pristris, D. regularis, D. schurmani, D. smil-
ion, D. sphincta, Lagenodifflugia vas, Phryganella acropodia,
Valkanovia delicatula, V. elegans, Assulina minuta, A. musco-
rum, Euglypha acantophora, E. ciliata, E. ciliata f. glabra,
E. compressa f. glabra, E. cuspidata, E. laevis, E. strigosa f.
glabra, E. tuberculata, E. sp., Corythion dubium, C. dubium
v. minima, Trinema complanatum, T. complanatum v.
aerophila, T. complanatum f. minor, T. enchelys, T. lineare,
T. lineare v. minuscula, T. penardi, Cryptodifflugia oviformis
f. fusca, Meisterfeldia bitsevi, Wailesella ebocacensis, Testacea
sp. 1, Testacea sp. 2, Testacea sp. 3.
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For the first time in protozoology, research was carried out on the fauna of testate amoebae in a city park.
One hundred and nine species and infraspecific taxa of this group of free-living protozoa were found in var-
ious types of habitats in the Bitsevsky Forest park in Moscow. To assess the species diversity of testate amoe-
bae, samples were taken from tree hollows; small oligo-mesotrophic swamps; epiphytic mosses from tree
trunks; mosses on deadwood; bottom samples from reservoirs; soil samples near tree trunks, as well as directly
in the area of the Yasenevo park estate. Various ecological groups of testate amoebae have been identified, the
richest communities of eurybionts inhabited soils, as well as mosses on deadwood. Bottom sediments of man-
or ponds were inhabited mainly by hydrophilic species of the genus Difflugia.

Keywords: testate amoebae, nature reserve – city park “Bitsevsky forest” in Moscow
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Рассмотрены особенности экологии юрков на северном пределе ареала в Приобской лесотундре.
Плотность гнездования остается высокой, локально 50–100 пар/км2, вплоть до границы распро-
странения прибрежных лесов и пойменных редколесий вдоль 67-й параллели. Местообитания, при-
годные для гнездования юрков, имеются и севернее, но птицы малочисленны. Биотопические усло-
вия продвижение птиц на север существенно не ограничивают. Велико значение фенологических
условий – летняя часть годового цикла вида должна вписаться в определенный лимит температур и
сезонных явлений природы. У юрков нет адаптаций к условиям Субарктики. Это средне- и северо-
таежный вид осваивающий лесотундру по мере ее потепления и загущения редколесий.

Ключевые слова: Приобская лесотундра, юрок, ареал, экология, размножение, линька
DOI: 10.31857/S1026347022100262, EDN: UDDKRG

Юрок – обычная гнездящаяся перелетная пти-
ца лесных и лесотундровых ландшафтов Север-
ной Евразии, поэтому многие авифаунистиче-
ские сводки по регионам России содержат очерки
экологии вида. Общим свойством очерков явля-
ется фрагментарность материала, на основании
которого они написаны. Как правило, нет обсуж-
дения адаптивных черт экологии, позволяющих
популяциям юрков существовать в той или иной
части ареала. Материалы, имеющиеся в моем рас-
поряжении, собраны на северной границе ареала
вида, в Приобской лесотундре. Сочетание разных
методов сбора: отлов сетями и ловушками с при-
жизненной обработкой, мечение и повторные от-
ловы; содержание юрков в неволе при разных фо-
топериодических условиях, учеты на пробных
площадках, наблюдения и длительный период
исследований позволяют рассмотреть особенно-
сти жизни юрков на северном пределе ареала де-
тальнее, чем делалось ранее, в том числе и в на-
шей (Данилов и др., 1984) сводке. Поскольку аре-
ал юрков заходит в Субарктику, несомненный
интерес представляют адаптации к освоению За-
полярья, что также является задачей данной ра-
боты.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Основной район исследований – долина реки
Обь в окрестностях г. Лабытнанги (стационар

Октябрьский, 66°40′ с.ш. 66°40′ в.д.) и среднее те-
чение р. Собь на Полярном Урале (ж д. ст. Крас-
ный Камень, 66°40′ с.ш. 66°30′ в.д.), где в 1976–
1989, 2002–2004, 2016–2018 гг. отыскивали и кон-
тролировали гнезда, отлавливали молодых и
взрослых юрков, в том числе птиц, ранее околь-
цованных в гнездовое время. Там же набирали
птенцов для выкармливания и дальнейшего со-
держания при разных фотопериодических усло-
виях. Имеется небольшое количество данных по
гнездованию (68 гнездовых карточек), данные по
отловам птиц паутинными сетями и большой ко-
нусной ловушкой, результаты ежедневных учетов
птиц на участке площадью 24 га в 1978–1983 гг. в
период занятия территорий, на территории 36 га в
2002–2004 гг.; результаты маршрутных учетов
птиц в долине Соби в 1977, 2002–2004 гг., резуль-
таты вскрытия птиц, погибших в сетях; материалы
экспериментов по передержке взрослых и моло-
дых юрков в неволе при разных фотопериодиче-
ских условиях. При определении дат начала яйце-
кладки использовали сведения по гнездам, най-
денным в период откладывания яиц и по срокам
вылупления первого птенца. Продолжительность
насиживания определяли по гнездам, найденным
с неполной кладкой, а продолжительность вы-
кармливания по датам вылупления первого птен-
ца и ухода из гнезда последнего слетка.

Описание состояния оперения проводили по
методике Носкова и Рымкевич (1977), где приве-
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дена полная схема расположения птерилий и их
отделов. Анализ весьма растянутого процесса за-
мены оперения требует его деления на ряд этапов –
стадий (Блюменталь, Дольник, 1966). У юрка, при
полной послебрачной линьке выделяются 11 ста-
дий, при частичной постювенальной линьке – 7
стадий. Среднесезонные даты начала, окончания,
длительности линьки в природе определяли по
уравнениям регрессии (Pimm, 1976) программы
Microsoft® Excel 2002.

Часть содержавшихся в летний период юрков
(5 первогодков и 6 самцов старше года) осенью
перевезли в лабораторию, где содержали птиц до
следующего лета. У всех ежедекадно определяли
вес, жирность; 4 первогодка содержались в клет-
ках с импульсными счетчиками прыжков и 2 – с
регистраторами ночного беспокойства. Помеще-
ние лаборатории имело небольшие окна, поэтому
в течение 10 ч в лаборатории горели электриче-
ские лампы. Когда в октябре длина дня за окном
сократилась до 10С : 14Т и продолжала сокра-
щаться дальше, фоторежим в клетках оставался
без изменений до середины марта, т.е. до увели-
чения длины дня свыше 10 ч света.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Пространственное и биотопическое распределение.
В Западной Сибири юрок гнездится от южной
границы таежной зоны до северной оконечности
островных и пойменных лесов зоны лесотундры
на 67°–68.5° с.ш. На полуострове Ямал наиболее
северные точки гнездования – верховья рек Яда-
яходаяха, Хадытаяха и левых притоков Щучьей
(Данилов и др., 1984), по склону Полярного Урала
вид проникает до верховьев р. Байдарата (68° с.ш.).
Здесь юрки населяют высокорослые ивняки и
куртины ольхи. При этом они предпочитают те
заросли, где растут отдельные деревья, а лесные
участки на горных склонах были предпочтитель-

ней прибрежных лесов (Головатин, Пасхальный,
2005). Южнее юрки являются обычными обитате-
лями лесов речных долин, где выбирают смешан-
ные негустые древостои из ольхи, березы, ели.
Лиственничные леса пользуются меньшим успе-
хом, лиственничных редколесий юрки, видимо,
избегают, т.к. в лиственничниках лесотундрового
стационара Харп (окрестности г. Лабытнанги) в
течение многих лет эпизодически гнездилось не
более одной пары (Данилов и др., 1984).

Плотность гнездования зависит от биотопа и в
некоторых может быть высокой. Значительное
количество сведений по плотности юрков в разных
типах местообитаний Полярного Урала приводят
Головатин и Пасхальный (2005): от 1.4 ± 0.4 па-
ры/км2 в зарослях высокорослых кустарников до
35.4 ± 4.2 пары/км2 в лесах паркового типа, 41.6 ±
± 5.5 пары/км2 в лесах горных склонов, локально –
52 ± 14.4. В долине р. Собь на участке смешанного
леса “137 км” в 1977 г. юрки гнездились с плотно-
стью 51 пары/км2, у станции Красный камень
(141 км) в 2002 и 2003 гг. было 16.3–33.3 пары/км2

(Рыжановский, Пасхальный, 2007).
На Южном Ямале, в пойменном лесу р. Хады-

таяха, в разные годы (n = 8) юрки гнездились с
плотностью 28.6–35.7, в среднем 33.0 ± 1.3 па-
ры/км2 (Рябицев, 1993). В долине среднего течения
р. Щучья в 1973 г. плотность гнездования была 10
и 20 пары/км2 (Кучерук и др., 1975). На стациона-
ре Октябрьский в 1978–1983 гг. регистрировали
от 36.4 до 81.8 пары/км2, в 2002–2004 гг. 42.1–
73.6 пары/км2, средняя плотность за 8-летний пе-
риод – 62.8 ± 5.7 пары/км2. На границе лесотундры
и северной тайги, на территории стационара
“Войкар”, средняя за 15 лет наблюдений плот-
ность была 22.6 ± 3.0 пары/км2, локально в пой-
менном лесу было до 96.8 ± 14.9 пары/км2 (Голо-
ватин, Пасхальный, 2005). В северной и средней
тайге Обь-Енисейского междуречья плотность
гнездования юрков обычно не выше, чем в лесо-
тундре: 46–56 особей/км2 (Вартапетов, 1998), и
ниже, чем в северной тайге западного склона
Приполярного Урала – 60 ± 5.8 пары/км2 (Шутов,
1990).

Весенняя миграция. На широте Полярного круга
прилет всегда начинался в мае, между 3.05–29.05.
Средняя дата прилета первых юрков в течение
38 лет – 19.05. Начинается прилет при продолжи-
тельности светового дня не менее 17 ч 40 мин (на-
чало мая), но чаще при 20 и более часов света. По
сведениям Пасхального (2002), юрок относится к
видам, которые в 1986–2002 гг. стали появляться
раньше, чем в предшествующие 15 лет (1970–
1985 гг.). Сдвиг средней даты прибытия в район г.
Лабытнанги составил 5 дней: 21.05 и 16.05 соот-
ветственно. Но в последние 5 лет наблюдений
(2016–2021 гг.) прилет на территорию сада Аркти-

Рис. 1. Сроки начала прилета, линия тренда и ее урав-
нения.
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ческого стационара УрО РАН начинался между
8.05–29.05, в среднем 18.05 (Штро, личные сооб-
щения). Таким образом, устойчивого смещения
начала прилета на более ранние даты в связи с
глобальным потеплением нет, тренд смещения с
учетом последних дат не достоверен (рис. 1).

Появление первых юрков наблюдали за 1–3 дня
до основного майского потепления, во время ко-
торого начинают прилет большинство видов во-
робьиных лесотундры. Среднесуточная темпера-
тура воздуха в день встречи первой в сезон птицы
колебалась от –3.2° до 10.3° С, в среднем – 2.4°C
(n = 34). В период анализируемого временного
ряда (1971–2020) наблюдается не достоверное по-
вышение температуры воздуха в первый день
прилета юрков).

Период пролета юрков на север по результатам
отловов сетями (1977–1983 гг.) и ловушкой (1987–
1989 гг.) продолжался 11–36, в среднем 21.6 сут.
Поскольку птицы мигрировали лесной полосой,
в нижней части которой в 1978–1982 гг. на посто-
янной позиции стояла линия сетей длиной 50–70 м,
было рассчитано общее число юрков, которые
должны быть пойманы 100-метровой линией за
период прилета. Максимальное их число, 275 юр-
ков, должны быть пойманы в 1978 г., в последую-
щие 1979–1982 гг. должны попасть в сети 73, 50,
65, 67 птиц соответственно. Следует отметить, что
весна 1978 г. отличалась поздним, дружным и
массовым прилетом многих лесных и кустарни-
ковых воробьиных: в пересчете на 100 м сетей вес-
ной поймано 4107 воробьиных птиц против 512–
715 птиц в последующие годы. Юрки в 1978 г.,
возможно, были увлечены на север волной массо-
вой миграции чечеток, на долю которых при-
шлось 69% численности потока. В последующие
годы чечетки были малочисленны, количество
пролетающих юрков снизилось и держалось на
одном уровне.

Существенных отличий в сроках прилета сам-
цов и самок нет. За 10-летний период отлова на
стационаре Октябрьский самцы появлялись на
1–3 сут раньше самок в течение 4 лет, в 1981 г.
первой поймана самка, в остальные годы первые
самцы и самки пойманы одновременно. Только в
1983 г. в первой и второй декадах с начала прилета
соотношение полов было практически равным, в
другие годы доминировали самцы (табл. 1). Сум-
марно, за все годы в две первые декады прилета
пойманы 615 самцов и 384 самки. Доля самцов по

пятидневкам: 61.2, 63.5, 61.2, 56.6%, доля самцов
по годам: 54.5–71.4, в среднем 64.2% (n = 10).

У самцов юрков по контрасту в окраске боль-
ших верхних кроющих второстепенных маховых
весной и летом можно отделить первогодков от
птиц старше года. Из 304 осмотренных за все го-
ды периода прилета самцов с зарегистрирован-
ным возрастом, первогодков было 179 (58.9%). На
небольшое преобладание первогодков в период
весеннего пролета юрков через Куршскую косу
указывает Паевский (2008). Он же приводит све-
дения о доминировании юрков старших возраст-
ных групп в первые пятидневки миграции. В
Нижнем Приобье в первые 10 дней со дня начала
прилета из 113 птиц было 57 самцов старше годо-
валого возраста (51.4%); во вторую декаду из 70
птиц старше года было 28 (40%), что совпадает с
данными Паевского (2008).

Среди отловленных весной юрков периодиче-
ски встречались самки с наседными пятнами,
причем регистрировались они уже в первые дни
прилета, в конце мая – начале июня, когда самцы
только занимали гнездовые участки (Рыжановский,
2008). Это были птицы на второй (фаза яйцекладки)
и на четвертой (фаза кормления птенцов) стадиях.
Доля таких птиц могла быть значительной. В
частности в 1988 г. из 18 самок юрка наседные
пятна имели 8 птиц, в 1989 – 6 из 15, в 1981 г. – 4
из 12, в 1983 г. – 2 из 28, в 1986 г. – 2 из 83. В 1978,
1980, 1982 и 1987 таких птиц мы не ловили. Как
правило, птицы с наседными пятнами попадали в
сети и ловушку в составе стаи, где соотношение
полов было почти равным. Например, 10 июня
1981 г. сетью поймана стайка из 8 юрков: 4 самца
и 4 самки с пятнами 4-й стадии. В 1989 г. на тре-
тий день с начала прилета поймана стайка юрков,
включавшая 14 самцов 10 самок, из которых 6 са-
мок также имели наседные пятна 4-й стадии.

Отмечено совпадение сезонов наличия и от-
сутствия наседных пятен у чечеток (Acanthis flammea)
и юрков, что более реально при климатических
воздействиях, охватывающих большие площади
(Рыжановский, Рябицев, 2021). Можно, также
предположить, что птицы на первой-второй стади-
ях предпринимали попытку гнездования в северной
тайге и в южной лесотундре, а на 4-й стадии – в
средней тайге. Возможно, у юрков при неудачной
попытке гнездования пары не распадаются, но ми-
грируют на север дальше.

Таблица 1. Соотношение полов в сетях и ловушке в период прилета в разные годы

Пол
Год

1978 1979 1980 1981 1982 1983 1986 1987 1988 1989

Самец 90 125 30 35 83 24 127 38 36 38
Самка 65 55 15 17 67 21 81 24 20 21
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Первая волна прилетающих птиц, судя по упи-
танности, включает особей с развитым миграци-
онным состоянием. В первую декаду прилета
упитанность 21 птицы (8.7%) оценена баллом
“много”; среднежирных было 33.4%; остальные
отнесены к тощим и маложирным. Во второй де-
каде доля хорошо упитанных юрков снизилась до
2.7%; доля среднежирных не изменилась (35.2%),
а в последующие дни лета очень жирных птиц мы
больше не ловили; доля среднежирных птиц в
разные декады лета колебалась между 0 и 10%
(Рыжановский, 2004).

Занятие территорий и образование пар. Самцы
занимали участки, начиная с первой волны приле-
та. В 1980 г. местное население участка сформиро-
валось за 21 день, в 1981 г. – за 10 дней, в 1982 г. – за
20 дней. Во всех случаях рассматриваются самцы,
занявшие участки и отмеченные на них неодно-
кратно. Предполагается, что это одни и те же пти-
цы. В отдельные годы, как показали опыты Ряби-
цева (1993) на северный предел ареала, в пойму
Хадытаяхи, юрки прилетали в избытке: после от-
стрела пары освободившаяся территория занима-
лась повторно, иногда через несколько минут, но
в другие годы освободившиеся территории не за-
нимались. Территорию могут занимать пары птиц,
сформированные на пролете, (Рябицев, 1993) или
при первой попытке гнездования, как предпола-
галось выше.

Юрок относится к видам со слабой территори-
альной привязанностью. От 17 гнездившихся в
долине Хадытаяхи птиц Рябицев (1993) не полу-
чил возвратов. На Приполярный Урал вернулись
5 взрослых юрков из 97 (Шутов, 1989). В Швед-
ской Лапландии вернулся 1 взрослый из 262; из
434 птенцов не вернулся ни один (Lindström,
1987). В долину Соби не вернулись ни один из 149
взрослых и 34 молодых юрков, на стационаре Ок-
тябрьский в последующие, после мечения годы,
не пойманы ни один из 1175 взрослых, 52 моло-
дых, 35 меченых в гнездах.

Гнездование. Юрки прилетают с достаточно
развитыми гонадами, у самцов хорошо развит
клоакальный выступ. В первую пятидневку с на-
чала прилета у самцов, отстрелянных или погиб-
ших в сетях (n = 7), гонады имели вес 315–429 мг,
в среднем 382 ± 16.5 мг; во вторую пятидневку
270–460, в среднем 351 ± 26.0 (n = 8), в четвертую
пятидневку семенник одного самца весил 470 мг.
Клоакальные выступы максимальных размеров
наблюдались у птиц, пойманных из стай в четвер-
ную пятидневку (10 из 23), т.е. самцы, прилетающие
в хвосте миграционного потока, к гнездованию го-
товы в максимальной степени. Юрок относится к
видам, которые по прилете в Субарктику не нуж-
даются фотостимуляции полярным днем. Самцы
из первой волны прилета, помещенные в условия
короткого дня (14С : 10Т), начали линьку в те же

сроки, что и самцы, жившие при полярном дне в
вольере, т.е. дополнительное пребывание в гнез-
довом районе для полового созревания этим пти-
цам не нужно (Рыжановский, 2001).

Основной период начала яйцекладки в кон-
трольных гнездах приходился на вторую половину
июня и продолжался 8–20 сут, в среднем – 10.6 ± 1.5
(n = 8), а сезон яйцекладки, от первого до послед-
него яйца, длился 15–25 сут, в среднем 17.6 ± 1.2
(n = 8). В 1978–1982 гг. яйцекладка начиналась че-
рез 9–26 сут, в среднем, через 19.1 ± 2.4 сут (n = 6)
после устойчивого перехода среднесуточной тем-
пературы через 0°, при 4.5–22.8°C, в среднем 10.9 ±
± 1.1°C (n = 6). От занятия самцом гнездового
участка до появления в гнезде на участке первого
яйца прошло 14 и 19 сут. Из 68 гнезд с полными
кладками в 1 было 2 яйца, в 1 – 3 яйца, в 6 по 4 яйца,
в 27 – по 5, в 28 – по 6, в 5 – по 7 яиц. Средняя ве-
личина кладки – 5.39 ± 0.12. Не достоверно боль-
ше кладка юрков в Карелии – 5.59 ± 0.19 (Зимин,
1988).

Насиживает только самка. Судя по растянуто-
сти вылупления в некоторых гнездах, устойчивое
насиживание может начаться после откладыва-
ния второго–третьего яйца при кладке из 6 яиц,
чаще – с предпоследнего яйца, но иногда (Ряби-
цев, Шубенкин, 1980) с первого. От первого яйца до
вылупления последнего птенца прошло 17–21 сут, в
среднем 18.5 ± 0.4 (n = 6), от последнего яйца до
первого птенца – 8–14 сут, в среднем 11.0 ± 0.7
(n = 9). Последний период является периодом
собственно насиживания, фактически это период
насиживания последнего яйца в условиях сфор-
мировавшегося ритма. Самцы кормят насижива-
ющих самок, но последние способны высидеть и
выкормить птенцов в одиночку. Самка, утратив-
шая самца, насиживала кладку в течение 16 сут от
последнего яйца, затем одна выкормила птенцов
(Рябицев, Шубенкин, 1980; Рябицев и др.1980).
Кладку с погибшими эмбрионами самка насижи-
вала 20 сут, до прекращения наблюдений (Дани-
лов и др., 1984).

Обычные сроки вылупления птенцов: первая–
начало второй декады июля. Вылупление чаще
растянуто на сутки (n = 9), в одном гнезде оно
растянулось на 3 сут, в другом – на 4 сут. Потре-
воженные птенцы выскакивали из гнезда на 9-й
день, не умея летать, не потревоженные покидали
гнезда через 10–12 сут, в среднем через 11. 5 ± 0.4
(n = 12) после вылупления. К 12-суточному воз-
расту, слетки были в состоянии отлететь от гнезда, в
зависимости от высоты его расположения, на 10–20
и более метров. Способность к активному полету
приобретают к 18–20-суточному возрасту, вывод-
ки распадаются по достижению 25–30-суточного
возраста слетков.

В гнездах, находившихся под наблюдением от
начала яйцекладки до вылета птенцов, общая
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Таблица 2. Схема линек юрка

Обозначения:  – перья отдела линяют у всех осмотренных птиц,  – перья отдела линяют у части осмотренных птиц.
Полные названия отделов птерилий: В.К.Х. – верхние кроющие хвоста; Н.К.Х. – нижние кроющие хвоста; Б.В.К.П.М. –
большие верхние кроющие первостепенных маховых; С.В.К.П.М. – средние верхние кроющие первостепенных маховых;
Б.В.К.В.М. – большие верхние кроющие второстепенных маховых; С.В.К.В.М. – средние верхние кроющие второстепенных
маховых; М.В.К.В.М. – малые верхние кроющие второстепенных маховых; В. К. проп. – верхние кроющие пропатагиальной
складки; К.К. – карпальное кроющее; М. Ал. – маховые крылышка; К. Ал. – кроющие крылышка; В.К.К. – верхние крою-
щие кисти; Н.К.К. – нижние кроющие кисти; Б.Н.К.П.М. – большие нижние кроющие первостепенных маховых;
С.Н.К.П.М. – средние нижние кроющие первостепенных маховых; Б.Н.К.В.М. – большие нижние кроющие второстепен-
ных маховых; С.Н.К.В.М. – средние нижние кроющие второстепенных маховых; Н.К.Т.М. – нижние кроющие третьесте-
пенных маховых.

Птерилии,
отделы

птерилий

Постювенальная линька
стадии

Послебрачная линька
стадии

1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Головная

Брюшная

Спинная

Плечевая

Бедренная

Голенная

Анальная

Рулевые

В.К.Х.

Н.К.Х

1-ст. Маховые

2-ст. Маховые

3-ст. Маховые

Б.В.К.П.М.

С.В.К.П.М.

Б.В.К.В.М.

С.В.К.В.М.

М.В.К.В.М.

В.к. проп.

К. К.
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В.К.К.
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длительность гнездового периода пары была: 27,
27, 29 сут. От откладки первого, в сезон яйца до вы-
лета последнего в сезон птенца прошло 39–61 сут, в
среднем 47.4 ± 4.2 (5 сезонов наблюдений).

Кочевки выводков. Из 35 окольцованных в
гнездах слетков юрков повторно, недалеко от
гнезда, пойман один в возрасте 24 сут. В начале
августа одной сетью были пойманы три птицы в
возрасте 20–23 сут, явно из одного выводка. Че-
рез 17 сут две из них попались в сети недалеко от
места первого отлова. Поскольку у мелких воро-
бьиных к 30-суточному возрасту выводки обычно
распадаются и покидают гнездовой район в про-
цессе дисперсионного разлета, можно предполо-
жить, что у юрков часть особей в дисперсии не
участвует. Но доля таких птиц незначительна, т.к.
юрок – единственный вид из певчих нашего рай-
она, для которого в течение всех лет отлова было
характерно преобладание во второй половине ле-

та взрослых особей (рис. 2). В долине Соби среди
отловленных птиц доля взрослых составила 86%,
на стационаре Октябрьский – 81.1%. Несомнен-
но, большинство молодых юрков после распаде-
ния выводков отлетают из лесотундры. Одновре-
менно возрастает численность юрков в северной
тайге Западной Сибири: от 53 особей/км2 в первой
половине лета (среднее по ландшафту) до 687 осо-
бей/км2 во второй половине (Равкин, 1978). По-
скольку местная популяция такой прирост обес-
печить не может, есть основание считать, что
здесь преобладают юрки более северного проис-
хождения (Рогачева и др., 1983); в енисейской ле-
сотундре также отмечали быструю откочевку вы-
водков в южном направлении.

Но небольшая часть молодых юрков остается в
зоне лесотундры, а возможно, и в районе вылуп-
ления, почти до начала миграции. За 5 лет отлова
(1977–1981 гг.) в августе были окольцованы 52
особи, из которых 11 (21.1%) поймано повторно:
семь птиц находились в контрольном районе от 1
до 6 сут и 4 птицы – 17–22 сут. Поведение этих
юрков (не откочевавших из гнездового района)
было типичным для северных воробьиных: сна-
чала кратковременный дисперсионный разлет,
затем длительная остановка на постювенальную
линьку (Рыжановский, 1997).

Взрослые птицы, судя по повторным отловам,
после распадения выводков остаются в районе
гнездовой территории до начала отлета. В частно-
сти, на стационаре Октябрьский в 1978 г. в авгу-
сте–сентябре пойманы 10 птиц (7 самцов, 3 сам-
ки) из 108 (71 самец, 37 самок), окольцованных на
площадке отлова месяцем раньше, в гнездовое
время.

Линька. В годовом цикле юрков одна линька,
протекающая в гнездовом районе: постювенальная
у молодых и послебрачная у взрослых. Постюве-
нальная линька частичная, охватывает контурное
оперение, большую часть кроющих крыла, пуховые

Таблица 3. Возраст начала и длительность постювенальной линьки при разных фотопериодических условиях

Обозначения: КФП – короткодневный фотопериод, ЕФП – естественный фотопериод, ДФП – длиннодневный фотопериод.

Фотопериод

Возраст начала 
линьки, сут

Длительность
линьки, сут

N N

КФП 16С : 8Т сокращающийся на 6 мин/сутки до 12С:12Т 7 7

ЕФП 24С : 0Т до середины июля сокращающийся позднее 4 4

ДФП 24С : 0Т до конца августа, естественный позднее 7 7

Lim
M m±

Lim
M m±

20 26
23.0 0.9

−
±

40 48
43.2 1.9

−
±

22 27
22.6 1.3

−
±

44 60
53.0 3.9

−
±

25 34
28.6 1.3

−
±

59 70
65.8 1.8

−
±

Рис. 2. Количество самцов (1), самок (2), молодых (3)
юрков, пойманных сетями и ловушками на стациона-
рах Собь и Октябрьский за 5-дневку в конце лета–
осенью в 1976–1982 гг.
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перья на аптериях, делится на 7 этапов-стадий. У
всех пойманных на средних стадиях линьки юр-
ков (n = 20) и выкормленных в неволе при есте-
ственном освещении (n = 4) на крыле зарегистри-
рована линька части (проксимальных) больших,
всех средних и малых верхних кроющих второсте-
пенных маховых, верхних и нижних кроющих
пропатагиальной складки, кисти, средние нижних
кроющих второстепенных маховых; большинство
птиц заменяли средние верхние кроющие перво-
степенных маховых и нижние кроющие третьесте-
пенных маховых (табл. 2). Для юрков Кольского
полуострова Гагинская (1990) указывает линьку
средних верхних кроющих первостепенных махо-
вых, не обнаруженную нами у птиц, пойманных в
природе и у вольерных птиц. Возможно, полнота
постювенальной линьки юрков в западной части
ареала больше, чем в восточной.

Полнота линьки юрков (n = 7), выкормленных
и передержанных до начала сентября в лаборато-
рии стационара Октябрьский при фотопериоде
24С : 0Т была не больше, чем в природе. Юрки
(n = 7), выкормленные при 16С : 8Т и передер-
жанные при сокращающемся дне (на 30 мин за
5 дней) полноту линьки несколько сократили: за-
менили только 17–20-е большие верхние крою-
щие второстепенных маховых против 12–20-го
при длинном дне.

В Ленинградской области юрки из ранних вы-
водков начинали линьку в возрасте 30–35 сут, на
Кольском полуострове – в 20–25 сут (Гагинская,
1990). Юрки из Нижнего Приобья, выкормлен-
ные в разных фотопериодических условиях, на-
чинали ее в разном возрасте (табл. 3). Отличия до-
стоверны между птицами групп короткодневного
и длиннодневного фотопериодов, т.е. возраст на-
чала линьки у юрков зависит от длины дня (кон-
тролируется фотопериодом). Но возрастной ин-
тервал, в пределах которого начинается линька
(14 дней), невелик по сравнению, например, с
зябликом (Fringilla coelebs) (30 дней) или чечеткой
(42 дня) (Носков, 1975, Носков, Смирнов, 1986;
Рыжановский, Рябицев, 2021).

В связи со значительной полнотой линьки юр-
ки в неволе линяли достаточно долго, не менее
40 сут при коротком дне, до 70 сут при длинном
дне (табл. 3). При фотопериоде 24С : 0Т (до конца
августа, естественный позднее) линька длилась
достоверно дольше чем при 16С : 8Т (сокращаю-
щийся).

В 1977–1982 гг. не начавших линьку молодых
птиц отлавливали между 26 июля–22 августа (n = 5),
в 2018 г. – 26–28 июля (n = 4). В 1977–1982 гг. мы
поймали 20 линяющих юрков между 1 августа–
7 сентября на 1–4-й стадиях линьки, одна особь
поймана 20 сентября на 5-й стадии. Юрков, зака-
чивающих и тем более закончивших линьку мы
не ловили. Из лесотундры молодые юрки отлета-

ют в южном направлении до окончания линьки.
Уравнение регрессии (Pimm, 1976), составленное
по средним датам линьки, дает следующие ре-
зультаты: начало – 9 августа, конец – 28 сентября,
длительность – 51 сут, что совпадает с ходом
линьки клеточных юрков при естественном дне.
Сезон постювенальной линьки (сроки встречи
молодых линяющих птиц) у юрков Нижнего
Приобья продолжается около полутора месяцев,
период линьки популяции северных птиц растя-
нут на 2.5–3 мес. и совмещается с периодом ми-
грации.

Послебрачная линька полная. Общая последо-
вательность смены оперения приведена в табл. 2
и не отличается от таковой птиц Ленинградской
области (Гагинская, 1990). Часть юрков, возмож-
но значительная, совмещает линьку с размноже-
нием. От гнезд с 10–12-дневными птенцами пой-
маны два самца и три самки. Не приступил к сме-
не оперения один самец, остальные птицы
находились на 2-й стадии линьки. Начинающие
линьку юрки, на 1–2-й стадиях отлавливались
редко. Основная масса пойманных линяющих
юрков находилась на 4–7-й и на 10–11-й стадиях.
Способность к полету птицы никогда не теряют,
но на 8–9-й стадиях, когда растут маховые вер-
шины крыла и большинство второстепенных ма-
ховых, летные качества, несомненно, снижаются,
поэтому птицы реже ловятся.

Сезон послебрачной линьки начинается в пер-
вой декаде июля, в ранневесенние годы, возмож-
но, даже в конце июня (Рымкевич, Рыжановский,
1987) и заканчивается во второй декаде сентября.
Юрков в старом оперении отлавливали до
28 июля 1977–4 августа 2018 гг. Первые линяю-
щие птицы пойманы 17–28 июля (n = 4), но все
они имели продвинутую линьку (4–6 стадии), т.е.
началась она на 5–15 дней раньше. Средняя вы-
численная дата (Pimm, 1976) окончания линьки
самцов – 7 сентября, самок – 11 сентября, средняя
длительность линьки самцов – 63 сут, самок –
58 сут. Судя по этим данным, самки начинают
линьку все же несколько позднее самцов, что не
выявилось при отловах у гнезд; несколько позд-
нее ее заканчивают, идет она более высокими
темпами. Последнее связано с реакцией на сокра-
щающийся день августа. Гагинская (1990) пока-
зала, что на Кольском полуострове юрки, начи-
нающие линьку рано, заменяли оперение за 70–
75 сут; поздно линяющие – за 55–60 сут.

Период вступления в послебрачную линьку на
северном пределе ареала, на широте Полярного
круга, растянут почти на месяц. На средних ста-
диях линьки птицы ловились такое же время. В
частности, в 1978 г. на 7-й стадии самцы ловились
в течении 25 дней, самки – в течении 31 дня. Сам-
цы, содержавшиеся с весны в вольере при есте-
ственном фотопериоде (n = 7), т.е. не участвующие
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в гнездовании, начали линьку в период с 25 июня по
20 июля, в среднем 10 июля; закончили линьку в
первой половине сентября через 60–66 сут, в
среднем через 63.4 ± 0.8 сут. В данном случае сро-
ки почти полностью совпали со сроками и темпа-
ми линьки самцов, участвующих в размножении.

Осенняя миграция. Отлет начинался в середине
августа, продолжался свыше месяца, до третьей
декады сентября. Даты последних отловов и
встреч юрков на маршрутах на Полярном Урале и
в пойме Нижней Оби – 16–21 сентября. Взрослые
птицы, которых можно считать “местными”,
(окольцованы в июне–июле) перестали отлавли-
ваться повторно, т.е. включились в миграцию,
между 16 августа–17 сентября. В этот же период
на участке возрастало число не меченных юрков,
заканчивающих линьку и в новом наряде. Пред-
положительно, они гнездились севернее нашего
района, т.е. являлись пролетными. Возможно,
первые этапы миграции совершаются бросками с
продолжительными остановками. В частности, в
1978 г. на участке в период с 29 августа по 2 сен-
тября окольцованы 8 птиц на 10–11-й стадиях
линьки, все они пойманы повторно через 2–
16 дней, некоторые в новом оперении. Связан-
ных с полом различий в сроках отлета, вероятно,
нет, самки ловились до конца миграции. Моло-
дые юрки, как уже говорилось выше, из лесотунд-
ры в массе уходят в первой половине августа.
Оставшиеся отлетают одновременно с взрослыми
птицами. В отличие от весенней миграции, когда
юрки летят стаями, одновидовыми или совмест-
но с чечетками, осенью стаи юрков очень редки,
преобладают небольшие группы.

Осеннее миграционное состояние размножав-
шихся птиц начинает формироваться поздно. Для
определения сроков появления южного направ-
ления активности в конусные клетки (Emlen, Em-
len, 1966) помещали взрослых птиц, пойманных в
третьей декаде августа (n = 12) и в первой декаде
сентября (n = 10). В августе отмечено небольшое
преобладание беспокойства в восточном и запад-
ном направлениях, в сентябре юрки начинают
выбирать южное направление активности (Рыжа-
новский, 2010). Жировые накопления у взрослых
птиц также образуются весьма поздно. Из 28 юр-
ков, пойманных в третьей декаде августа запасы
жира, оцениваемые как “средние”, имела одна
особь; в первой декаде сентября все 24 птицы бы-
ли тощими или маложирными, во второй декаде
сентября средние запасы жира имели 3 птицы
(16.6%) из 18 осмотренных.

У молодых юрков, вероятно, существует два
периода проявления южного направления актив-
ности: 1 – кратковременный у большинства птиц,
на начальных этапах послегнездовых кочевок, во
время которых основная часть лесотундровых
юрков переселяется в тайгу, 2 – длительный у

всех, с началом формирования миграционного
состояния. Интересно также, что во второй дека-
де августа, в период откочевки в тайгу, среди 12
пойманных юрков 3 имели средние запасы жира,
т.е. сформировался еще один компонент мигра-
ционного состояния, но, вероятно, также кратко-
временный, до развития интенсивной линьки.

Юрки из нашего района летят на юг Западной
Европы, о чем свидетельствуют данные кольцева-
ния. В 1979 г. в середине июля на стационаре Ок-
тябрьский был пойман самец с югославским коль-
цом. Сведения о конкретном месте мечения не по-
лучены. Самка юрка, окольцованная 12.8.1980 на
стационаре Октябрьский поймана 5.11.1980 в Ита-
лии: 45°45′ N, 12°35′ E. Поскольку раньше начала
сентября из нашего района она отлететь не должна,
т.к. в день мечения находилась на 4-й стадии линь-
ки, на весь миграционный путь птица потратила
менее 2-х мес.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В Западной Сибири северная граница ареала юр-

ка совпадает с северной границей пойменных лесов;
лиственничных, ивовых, ольховых лесков в котло-
винах озер и горных долинах. Плотность гнездова-
ния остается высокой, локально 50–100 пар/км2,
вплоть до границы почти сплошного распростра-
нения прибрежных лесов и участков пойменных
редколесий вдоль 67-й параллели. Местообита-
ния, пригодные для гнездования юрков, имеются
и севернее, например лесной остров значитель-
ных размеров в долине Ядаяходаяхи, но в 80-х го-
дах эти птицы там гнездились нерегулярно и с
низкой плотностью. Вероятно, непосредственно
биотопические условия продвижение вида на се-
вер не ограничивают.

Данилов (1966) при анализе факторов, опреде-
ляющих северные границы распространения
птиц в Субарктике, пришел к выводу о решаю-
щем значении фенологических условий, т.е. лет-
няя часть годового цикла вида должна вписаться
в определенный лимит температур и сезонных яв-
лений природы. Юрки прилетают в северную
часть ареала при дневных положительных темпера-
турах (близких к 0°C), с началом активного таяния
снега в лесу, и отлетают с началом фенологической
осени при положительных, иногда весьма высоких,
температурах. Отлет последних особей заканчи-
вается после опадения листвы, но до первого сне-
гопада. Общая продолжительность пребывания
юрков в Нижнем Приобье, от регистрации пер-
вой весенней птицы до регистрации последней
птицы в 80-е годы: 102–137 сут, в среднем 112.2
(n = 4) сут, а средняя продолжительность безмо-
розного периода на широте г. Салехарда – 94 сут.
Юрки при сопоставлении средних дат начала
массового прилета (третья декада мая) и заверше-
ния массового отлета (первая декада сентября) в
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целом вписываются в безморозный период лесо-
тундры. С учетом длительности безморозного пе-
риода на широте пос. Тамбей (Северный Ямал,
71° с.ш.) – 51 сут (Орлова, 1962), его сокращение
составляет 7.8 сут/1° географической широты и в
долине р. Ядаяходаяхи этот период длится около
85 сут. Отличия от широты Полярного круга ка-
жутся незначительными, но в безморозный пери-
од вид уже не вписывается. Потепление послед-
них десятилетий должно привести к более ранне-
му началу прилета юрков в лесотундру, что и
наблюдается в некоторые годы, но средние за 5 лет
даты не изменились.

С другой стороны, прилетая в лесотундру с со-
зревшими гонадами, птицы утрачивают стимулы
к миграции и не должны стремиться расширить
ареал за счет локальных редколесий в тундровой
зоне. Фотопериодические условия южной тундры
(полярный день на протяжении 1.5–2-х мес.)
дальнейшее продвижение на север не стимулиру-
ют. Для начала гнездостроения и откладывания
яиц юркам достаточно светового режима таежной
зоны.

По моему мнению, у юрков нет адаптаций к
условиям Субарктики. Это средне- и северо-та-
ежный вид осваивающий лесотундру по мере ее
потепления и загущения редколесий.
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Ecology of Brambling Fringilla montifringilla L. in the North of Western Siberia
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The features of the ecology of brambling at the northern limit of their range in the Priobskaya forest tundra
are considered. The nesting density remains high, locally 50–100 pairs/km2, up to the boundary of the dis-
tribution of coastal forests and f loodplain woodlands along the 67th parallel. Habitats suitable for nesting
brambling are also available to the north, but birds are few in number. Biotopic conditions do not significantly
limit the progress to the north. The brambling have no adaptations to Subarctic conditions. This is a medium-
and north-taiga species that develops the forest tundra as it warms and thickens the woodlands.
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Проведено электронно-микроскопическое исследование покровов поздней акантеллы и цистакан-
та скребня Acanthocephalus tenuirostris, полученных в эксперименте. Для поздней акантеллы харак-
терны двуслойная циста и признаки интенсивной секреции в поверхностной части тегумента. Для
цистаканта характерны циста и толстый слой гликокаликса на поверхности тегумента, которые на
всем своем протяжении вплотную прилегают друг к другу. В процессе препарирования некоторых
цистакантов циста получила механическое повреждение; у этих цистакантов наблюдалось сбрасы-
вание толстого слоя гликокаликса и связанной с ним цисты.

Ключевые слова: тегумент, гликокаликс, циста, скребень Acanthocephalus tenuirostris
DOI: 10.31857/S1026347023600103, EDN: EUUVQS

Акантоцефалы характеризуются ди- или трик-
сенным циклом развития с включением обяза-
тельных промежуточного, окончательного и, у
многих видов, необязательных одного или не-
скольких паратенических (резервуарных) хозяев.
В организме промежуточного хозяина из прогло-
ченного яйца выходит личинка-акантор, которая
через несколько последовательных стадий акан-
теллы развивается в цистаканта – стадию, инва-
зионную для окончательного хозяина (Шульц,
Гвоздев, 1970; Schmidt, 1985; и др.). В процессе
развития акантелла претерпевает метаморфоз и
окружается неклеточной цистой, формируемой
паразитом (Nikishin, 1992); наличие цисты послу-
жило основанием для введения термина “циста-
кант” (Шульц, Гвоздев, 1970). На поверхности
поздней акантеллы в подавляющем большинстве
случаев откладывается более или менее толстый
слой гликокаликса, после чего паразит считается
сформированным цистакантом (Никишин, 2018).
Такой цистакант характеризуется полностью раз-
витым хоботком, мышечной системой, другими
внутренними органами, включая половые и, в сущ-
ности, представляет собой юную особь паразита. 

Предполагается, что циста и гликокаликс
обеспечивают защиту от негативной клеточной
реакции хозяина (Никишин, 2018). Столь же
мощный слой гликокаликса, также предположи-
тельно выполняющий защитную функцию, отме-

чен на поверхности некоторых скребней, инвази-
рующих паратенических хозяев (Skorobrechova,
Nikishin, 2011; Никишин, 2018). На примере
скребней, паразитирующих в паратенических хо-
зяевах, получены данные, свидетельствующие о
сбрасывании гликокаликса, предположительно,
по мере накопления антигенов, и его возможном
последующем новообразовании (Скоробрехова,
Никишин, 2023).

Проводя экспериментальные исследования
органогенеза скребня Acanthocephalus tenuirostris,
мы обнаружили явление сбрасывания гликока-
ликса у цистакантов. Ниже приводится описание
этого феномена.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Скребень Acantocephalus tenuirostris – широко

распространенный паразит хариусов и многих
других пресноводных рыб Дальнего Востока и
Северо-Востока России, промежуточным хозяи-
ном которого является водяной ослик Asellus
hilgendorphi (Атрашкевич и др., 2005). Осенью 2019
г. были проведены два эксперимента по модели-
рованию жизненного цикла этого скребня. В
каждом эксперименте подопытными были 40 во-
дяных осликов, отловленных в р. Амутты (бас-
сейн р. Буюнда правый приток р. Колыма). Самки
скребня были извлечены из хариуса, отловленного

УДК 576.895.133:595.133
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в р. Эльген (левом притоке р. Колыма). Заражение
происходило путем бесконтрольного скармлива-
ния водяным осликам фрагментов самок скребня
(по одной в каждом эксперименте) со зрелыми
яйцами в течение суток. Через сутки водяные
ослики были помещены в небольшие емкости с
пресной водой и мхом рода Calliergon, которые со-
держались в термокамерах.

Первый эксперимент проходил при темпера-
туре 14–15°C. На 60-й день эксперимента при
вскрытии четырех водяных осликов было получено
2 цистаканта и 18 акантелл разных размеров. Второй
эксперимент проводился при температуре 20–22°C.
На 60-й день эксперимента при вскрытии пяти
водяных осликов было найдено 3 цистаканта и
15 акантелл разных размеров. На 65-й день было
вскрыто 3 водяных ослика и найдены 1 цистакант
и 9 акантелл разных размеров.

Полученные скребни были зафиксированы в
2% растворе глутарового альдегида на 0.1 М фос-
фатном буфере, постфиксированы в 2% растворе
тетраоксида осмия на 0.2 М фосфатном буфере,
обезвожены в спиртах возрастающей концентра-
ции (в процессе обезвоживания образцы контра-
стировали в 1% растворе уранилацетата на 70%
спирте в течение 12 ч) и заключены в смесь Эпона
и Аралдита.

Полутонкие и ультратонкие срезы были полу-
чены с помощью микротомов LKB-V (Швеция) и
PT-PC (США), соответственно. Полутонкие сре-
зы окрашивали смесью метиленового синего и
кристаллического фиолетового в соотношении 1 : 1
на 2.5% растворе бикарбоната натрия и исследо-
вали с помощью светового микроскопа Olympus
CX41 с использованием фотокамеры Olympus E-
420. Ультратонкие срезы дополнительно контра-
стировали в 1% растворе уранилацетата на 70%
спирте в течение 2 ч и исследовали с использова-
нием трансмиссионного электронного микро-
скопа JEM1400PLUS и фотокамеры SIS Veleta.
Полученные фотографии обрабатывали с помо-
щью пакета программ CorelDRAW 18. Всего были
исследованы 5 поздних акантелл и 6 цистакантов.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Поздние акантеллы окружены двуслойной ци-
стой, толщиной 0.7 мкм (рис. 1а). Наружный слой
цисты, толщиной 0.57 мкм, образован рыхло орга-
низованным материалом умеренной электронной
плотности. В составе этого материала определяются
аморфные скопления, везикулы, диаметром 33 нм,
неясные структуры, напоминающие фрагменты
микроворсинок, длиной 0.2 мкм и диаметром до
22 нм, и электронно-плотные гранулы. Внутрен-
ний слой цисты, толщиной 0.12 мкм, образован
аморфным материалом высокой электронной

плотности, визуально организованным более
плотно, чем наружный слой.

Поверхностная часть тегумента акантелл обра-
зована покровным комплексом без заметного
слоя гликокаликса на его поверхности (рис. 1а).
Покровный комплекс пронизан многочисленными
инвагинатами наружной плазматической мем-
браны, открывающимися на его поверхности пора-
ми, диаметром 0.12 мкм. Инвагинаты расширены и
их терминальные участки образуют везикулярный
слой тегумента. Некоторые инвагинаты содержат
небольшие скопления аморфного материала, сход-
ного с материалом, образующим внутренний слой
цисты, а также везикулы, по морфологии сход-
ные с везикулами, обнаруженными в наружном
слое цисты.

В толще тегумента наблюдаются светлые по-
лости, достигающие в диаметре 2.2 мкм, с элек-
тронно-плотным содержимым неясной природы
(рис. 1а). Похожие полости, но без плотного со-
держимого отмечаются вблизи слоя инвагинатов;
в некоторых случаях полости и терминальные
участки инвагинатов сливаются.

Поверхность трех исследованных цистакантов
покрыта слоем гликокаликса, толщиной 0.3 мкм,
образованным аморфным материалом умеренной
электронной плотности, в котором наблюдаются
мелкие светлые участки (рис. 1б). Вплотную к на-
ружной поверхности гликокаликса примыкает
двуслойная циста. В отличие от цисты, окружаю-
щей поздних акантелл, толщина цисты цистакан-
тов не превышает 0.5 мкм, и составляющий ее ма-
териал организован заметно плотнее.

Инвагинаты наружной мембраны цистакантов
приобретают форму ампул: на большем своем
протяжении они сужены и придают радиальную
исчерченность поперечно-полосатому слою тегу-
мента, тогда как расширения их терминальных
участков, образующих везикулярный слой тегу-
мента, не превышают 0.32 мкм. Крупные светлые
полости, содержащие электронно-плотный мате-
риал, описанные в тегументе поздних акантелл, в
тегументе цистакантов не обнаружены.

У трех цистакантов целостность цисты была
механически нарушена при препарировании
гельминтов (рис. 1в, 1г). В этих случаях гликока-
ликс был отдален от тегумента на некоторое рас-
стояние, но сохранял непрерывный контакт с ци-
стой (рис. 1г). Другие изменения в строении тегу-
мента этих цистакантов не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Согласно существующим представлениям, ци-

ста, окружающая цистаканта, и толстый слой гли-
кокаликса на его поверхности в числе прочих
функций обеспечивают защиту паразита от нега-
тивного ответа промежуточного хозяина на инва-
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зию (Lumsden, 1968; Никишин, 2004 и др.). При
этом формирование цисты происходит в течение
почти всего периода развития паразита в проме-
жуточном хозяине вплоть до стадии цистаканта
(Nikishin, 1992), тогда как образование гликока-
ликса представляет собой кратковременный про-
цесс, который может рассматриваться как завер-
шающий этап этого развития (Никишин, 2004).
Такая очередность, вероятно, обусловлена тем,
что обе структуры (и циста, и гликокаликс) фор-
мируются в результате секреторной деятельности
тегумента, точнее, инвагинатов наружной цито-
плазматической мембраны, образующих попереч-
но-полосатый слой тегумента (Никишин, 2004).
Полученные результаты подтверждают этот вывод,
и расширение инвагинатов у поздних акантелл мо-
жет быть связано с их секреторной функцией. У ци-

стакантов, уже сформировавших цисту и толстый
слой гликокаликса, инвагинаты сужены, и попереч-
но-полосатый слой принимает “обычный” вид, ха-
рактерный для взрослых скребней, инвазирую-
щих окончательных хозяев.

Интерпретация крупных светлых полостей с
содержимым высокой электронной плотности,
обнаруженных в тегументе поздних акантелл, за-
труднительна. В имеющейся литературе аналогов
этой находки не обнаружено. Создается впечат-
ление, что эти полости мигрируют из глубины те-
гумента к поперечно-полосатому слою, в процессе
миграции утрачивают содержимое и сливаются с
расширенными инвагинатами наружной цитоплаз-
матической мембраны. Косвенным аргументом в
пользу этой версии является отсутствие подобных
полостей в тегументе цистакантов, у которых циста

Рис. 1. Поверхность тегумента. (а) – поздняя акантелла, (б–г) – цистаканты. ввс – выраженный везикулярный слой
тегумента, п – светлые полости, тег – тегумент. Фигурной скобкой показана циста. Стрелкой с одинарным наконеч-
ником показан разрыв цисты, с двойным – толстый слой гликокаликса. Масштаб: а, г – 2 мкм; б – 1 мкм; в – 20 мкм.
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и гликокаликс сформированы полностью и сек-
реторная активность тегумента снижена.

Необычной оказалась тесная связь толстого
слоя гликокаликса и цисты у цистакантов. Пред-
положение, что эта связь возникает вследствие
значительного роста паразита, происходящего
после формирования цисты, может быть поддер-
жано только фактом “малого жизненного про-
странства” в полости тела водяного ослика в слу-
чаях высокой интенсивности инвазии; именно
такие случаи наблюдались в эксперименте. Не
исключая “механического” фактора, более при-
влекательной выглядит гипотеза о химическом
сходстве материала гликокаликса и цисты, впервые
высказанная на основании гистохимического изу-
чения этих структур у метацеркарий трематод
(Lumsden, 1968; Lumsden, 1975). В пользу этой ги-
потезы косвенно свидетельствует факт сохране-
ния тесного контакта цисты и гликокаликса даже
в случае отделения гликокаликса от тегумента.

Явление отделения гликокаликса от тегумента
наблюдалось у ряда организмов, ведущих парази-
тический образ жизни. Биохимия этого процесса
была описана у простейших (Zambrano-Vila et al.,
2002), шистосомул Schistosoma mansoni (Samuelson,
Caulfield, 1982), в культуре эксцистированных
церкарий Fasciola hepatica (Lammas, Duffus, 1983),
церкарий Trichobilharzia regenti (Řimnáčová et al.,
2017) и в ряде других случаев. Биологический смысл
этого явления заключается в уклонении от им-
мунного ответа хозяина (Zambrano-Vila et al.,
2002; Řimnáčová et al., 2017 и др.) путем сбрасывания
гликокаликса, подвергшегося или воздействию
комплемента и антител (Samuelson, Caulfield,
1982; Da’dara, Krauts-Peterson, 2014 и др.) или ин-
кубации при температуре 37°C (Lammas, Duffus,
1983). При этом в случаях трансформации церкарий
в шистосомулы сбрасывание гликокаликса про-
исходит вместе с наружной мембраной тегумента
(Samuelson, Caulfield, 1982; Řimnáčová et al., 2017).
Однако морфология процесса утраты гликокаликса
до недавнего времени не документировалась.

Электронно-микроскопически это явление впер-
вые наблюдалось у скребня Corynosoma strumosum,
инвазирующего обычных паратенических хозяев
этого паразита: в экспериментальной инвазии
толстощека Миддендорфа Hadropareia middendorffii
на третьи сутки эксперимента и в естественной ин-
вазии тихоокеанского белокорого палтуса Hippo-
glossus stenolepis (Скоробрехова, Никишин, 2023).
В толстощеках на четырнадцатые сутки экспери-
мента все коринозомы были покрыты толстым
слоем гликокаликса, что дало основания предпо-
ложить его вторичное образование взамен утра-
ченного, обогащенного результатами иммунного
ответа хозяина. У коринозом в палтусе тегумент
вместе с толстым слоем гликокаликса утрачивал и
наружную мембрану, а на ее месте формирова-

лась новая мембрана (Скоробрехова, Никишин,
2023); подобный феномен ранее был продемон-
стрирован иммунологическими исследованиями
трематод (Horak et al., 1998).

В отличие от упомянутых случаев, касающихся
скребней, паразитирующих в паратенических хозя-
евах, в настоящей работе впервые описаны случаи
отделения гликокаликса от тегумента у цистакан-
тов, паразитирующих в промежуточном хозяине.
Второе отличие заключается в том, что у скребней
в паратенических хозяевах отделение гликока-
ликса было вызвано, по всей видимости, есте-
ственными причинами, а в случаях с исследован-
ными здесь цистакантами это явление могло быть
спровоцировано нарушением целостности цисты.

Ранее мы предположили, что стратегия укло-
нения тканевых паразитов от иммунного ответа
хозяина путем смены/обновления поверхност-
ной части их организма носит общий характер
(Скоробрехова, Никишин, 2023). Полученные
здесь результаты не противоречат этому предпо-
ложению, однако необходимы дальнейшие ис-
следования распространения этого феномена
среди других групп паразитических червей, на-
пример, цистицеркоидов цестод.

Исследования проведены в ходе выполнения
государственного задания по теме: “Гельминты в
биоценозах северо-восточной Азии: биоразнооб-
разие, морфология и молекулярная филогенети-
ка” (№ 1021060307693-0).
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Shedding of a Thick Layer of Glycocalyx in Cystacanth of the Acanthocephalan 
Acanthocephalus tenuirostris (Achmerov et Dombrowskaja – Achmerova, 1941)

T. V. Davydenko1, # and V. P. Nikishin1
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An electron microscopic study of the teguments of the late acanthella and the cystacanth acanthocephalan
Acanthocephalus tenuirostris obtained in the experiment was carried out. The late acanthella is characterized
by a bilayer cyst and signs of intense secretion in the surface part of the tegument. A cystacanth is character-
ized by a cyst and a thick layer of glycocalyx on the surface of the tegument, which are closely adjacent to each
other along their entire length. During the preparation of some cystacanths, the cyst received mechanical
damage; in these cystacanths, shedding of a thick layer of glycocalyx and associated cyst was observed.

Keywords: tegument, glycocalyx, cyst, acanthocephalan Acanthocephalus tenuirostris


