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РЕПРОДУКТИВНЫЕ КРИТЕРИИ МНОГОКЛЕТОЧНОСТИ И ИСХОДНЫЕ 
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Предлагаются и обсуждаются репродуктивные критерии многоклеточности. В соответствии с эти-
ми критериями, многоклеточность предлагается разделять на три варианта: 1) протонемный, наи-
более примитивный, характерный для многоклеточных прокариот, большинства групп многокле-
точных водорослей и гаметофитов некоторых высших споровых растений; 2) сифоносептальный,
распространенный среди многоклеточных грибов, нескольких групп зеленых и желто-зеленых во-
дорослей; 3) эмбриогенный, наиболее совершенный, присущий всем животным Metazoa, всем спо-
рофитам и некоторым гаметофитам высших растений Embryophyta, харовым водорослям Charophy-
ceae s.s., оогамным родам зеленых и бурых водорослей, некоторым родам красных водорослей. По-
мимо общеизвестного разделения способов размножения на бесполое и половое, предлагается
разделять репродукцию многоклеточных организмов на моноцитную (возникновение нового орга-
низма из одной клетки половым или бесполым путем) и полицитную (фрагментация, продоль-
ное/поперечное деление, почкование на основе многих клеток тела материнского организма), по-
скольку два этих способа имеют разное эволюционное и онтогенетическое происхождение. Демон-
стрируется, что исходным способом оплодотворения яйцеклетки животных Metazoa, растений-
эмбриофитов Embryophyta, большинства групп многоклеточных оогамных водорослей, оогамных и
псевдооогамных многоклеточных грибов было внутреннее (в широком смысле) оплодотворение в
(на) теле материнского организма. В связи с этим предполагается, что при половом процессе исход-
ным способом формирования дочернего многоклеточного организма у животных было живорожде-
ние, а у растений-эмбриофитов и большинства групп оогамных многоклеточных водорослей – про-
растание зиготы на теле материнского организма.

Ключевые слова: многоклеточность, гаметогенез, оогамета, спора, живорождение, эволюция, поло-
вое и бесполое размножение, полиэмбриония

DOI: 10.31857/S0042132423060042, EDN: CKDXRV

ВВЕДЕНИЕ

Возникновение многоклеточности в эволю-
ции живых организмов остается одной из важ-
нейших дискуссионных тем эволюционной биоло-
гии на протяжении полутора последних столетий.
Основные гипотезы, объясняющие последователь-
ную филогенетическую трансформацию колони-
альных протистов в первых подлинно многокле-
точных существ, хорошо известны и многократно
воспроизведены в специализированной научной
и учебной литературе (Захваткин, 1949; Иванов,
1968; Иванова-Казас, 1995; Малахов и др., 2019;
Zakhvatkin, 1956; Bonner, 1998; Grosberg, Strath-
mann, 2007; Mikhailov et al., 2009; Knoll, 2011; Her-
ron et al., 2013; Niklas, Newman, 2013; Suga, Ruiz-
Trillo, 2013; Umen, 2014; Coates et al., 2015; Colizzi

et al., 2020; Lamża, 2023). В этих гипотезах и со-
путствующих им дискуссиях главное место отво-
дится морфоанатомическим, онтогенетическим
и молекулярным изменениям, без которых невоз-
можен переход с примитивного одноклеточного
уровня организации жизни на более высокий уро-
вень. В то же время вопросу о том, какими конкрет-
но способами могло осуществляться размножение
и самовоспроизведение первых многоклеточных
существ уделяется существенно меньше внимания,
а некоторые важные аспекты вовсе упускаются из
виду. Однако ясный ответ на этот вопрос необхо-
дим для понимания всего хода последующей эво-
люции репродуктивных систем. Кроме того, как
будет продемонстрировано ниже, особенности
репродукции можно рассматривать в качестве
важнейших критериев самой многоклеточности.

УДК 573
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ГАВРИЛОВ-ЗИМИН

Традиционное общеизвестное разделение спо-
собов репродукции на две большие группы – беспо-
лые и половые способы – имеет почти универ-
сальное значение, поскольку в той или иной мере
применимо ко всем живым системам, за исклю-
чением лишь прокариотических организмов и
вирусов. Во избежание путаницы необходимо
сразу отметить, что бесполый и половой способы
репродукции не всегда сопровождаются соб-
ственно размножением. Например, у высших
растений (эмбриофитов), а также у большинства
групп водорослей и грибов размножение проис-
ходит прежде всего при бесполом образовании
спор, тогда как в результате полового процесса на
одном материнском организме (обычно гаметофи-
те) зачастую развивается лишь один дочерний орга-
низм (обычно спорофит), то есть увеличения чис-
ленности особей при этом не происходит. Кроме
того, половой процесс у прокариот и некоторых
протистов вовсе не связан с размножением.

Существенная терминологическая путаница
имеет место также при обсуждении различных ва-
риантов партеногенеза – развития организма из га-
меты без ее слияния с другой гаметой. В послед-
ние десятилетия в англоязычной литературе
(Heesch et al., 2021) стало обыденным делом отне-
сение партеногенеза к бесполому размножению
(asexual reproduction). При таком подходе разли-
чие между бесполым и половым размножением
ставится в зависимость от случайного события
(слияния гамет), которое может не произойти в
жизненном цикле отдельной особи по внешним
причинам, не зависящим от ее строения, физио-
логии, образа жизни, таксономического и фило-
генетического положения. То есть классификация
биологического явления (репродукции) ставится в
данном случае в зависимость от случайных небио-
логических причин. Этот подход теоретически
можно было бы оправдать гомологичностью и
большим сходством развития неоплодотворен-
ной гаметы и споры у многих примитивно орга-
низованных существ. Однако у всех высших рас-
тений, оогамных водорослей и всех животных га-
метогенез обычно резко отличается от процессов
бесполой репродукции и связан с пространствен-
ным и функциональным обособлением линии по-
ловых клеток от соматических. В этой связи более
удобным представляется традиционный подход к
пониманию партеногенеза как варианта полово-
го размножения, поскольку партеногенетическое
потомство возникает из крайне специализирован-
ной гаплоидной половой клетки – оогаметы, кото-
рая к тому же во многих случаях сливается для вос-
становления своей диплоидности с теми или ины-
ми другими продуктами гаметогенеза (например,
с полярными тельцами). У растительных орга-
низмов собственно партеногенез следует, несо-
мненно, отличать от других вариантов апомиксиса,
при которых эмбрион возникает не из яйцеклет-

ки, а из других клеток зародышевого мешка – ну-
целлуса или интегумента (Яковлев, 1981, с. 7–8;
Системы репродукции, 2000, с. 142–218).

Кроме того, при рассмотрении способов ре-
продукции многоклеточных организмов важно
принять во внимание следующий аспект. Дочер-
ний многоклеточный организм может возникать
из единственной клетки материнского тела – спо-
ры, зиготы, гаплоидной гаметы, партеногенетиче-
ской яйцеклетки с восстановленной диплоидно-
стью или просто из отдельной соматической
клетки, сохранившей тотипотентность (то есть
способность производить разные типы диффе-
ренцированных клеток) – или же одновременно из
многих материнских клеток при различных вариан-
тах почкования, фрагментации, простого разделе-
ния тела на две или многие части. Сообразно этому
критерию, репродукцию многоклеточных существ
можно разделить на моноцитную и полицитную;
второй термин лишь отчасти пересекается с по-
нятием “вегетативное размножение”, посколь-
ку в ботанической литературе вегетативным назы-
вают также простое митотическое деление однокле-
точных водорослей (Белякова и др., 2006б) и
различные случаи почкования на основе одной ис-
ходной меристематической клетки (Системы ре-
продукции, 2000, с. 342). В разных смыслах упоми-
нается вегетативное размножение и в зоологиче-
ской литературе (Иванова-Казас, 1977). Более
близок по смыслу к понятию “полицитное раз-
множение” термин “бластогенез”, который про-
тивопоставляется эмбриогенезу (Иванова-Казас,
1977, с. 227) и соответствует полицитному почкова-
нию. Как будет показано ниже, разделение спосо-
бов репродукции на моноцитный и полицитный
имеет не меньшее значение для понимания эволю-
ции способов размножения и самовоспроизведе-
ния, чем критерий наличия/отсутствия слияния га-
мет.

При обсуждении тех или иных групп организ-
мов я буду использовать широко распространен-
ные в биологии, но зачастую по-разному понима-
емые термины “архаичный” и “примитивный”.
Под архаичностью я подразумеваю филогенети-
ческую древность и сохранение у рецентных орга-
низмов исходных для соответствующей клады
черт организации. Под примитивностью я пони-
маю простоту строения, независимо от ее первич-
ности или же вторичного упрощения (например,
в результате паразитизма).

В приведенном ниже анализе используются
многочисленные таксономические названия ор-
ганизмов. Читателю, не имеющему серьезного соб-
ственного опыта таксономической работы, важно
принять во внимание, что не существует какой-
либо единой универсальной системы живой при-
роды и универсального метода таксономических
построений. По любой группе организмов в науч-
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ной литературе представлены конкурирующие
взгляды различных специалистов и научных школ
на филогенез соответствующей группы и ее внут-
реннюю классификацию. При этом схемы и систе-
мы, опубликованные позднее по дате, отнюдь не
обязательно являются более правильными или
более аргументированными, нежели опублико-
ванные ранее. В настоящей статье я не имею воз-
можности обсуждать какие-либо частные аспекты
филогенеза, идейную базу многочисленных клас-
сификационных схем, противоречия между эволю-
ционной и кладистической систематикой, при-
годность/непригодность различных компьютер-
но-молекулярных подходов и т.п. Исключительно
для практического удобства мною используются
названия таксонов водорослей, фигурирующие в
базе данных AlgaeBase (https://www.algae-
base.org/), поскольку эта база компилирует одно-
временно все номинальные таксоны водорослей (а
также цианобактерий) и раскрывает соответствую-
щую номенклатуру названий. Использование
AlgaeBase не означает моего автоматического со-
гласия со всеми реализованными в этой базе
классификационными построениями. То же са-
мое касается употребления названий высших так-
сонов гетеротрофных протистов и беспозвоноч-
ных животных, классификации которых весьма
существенно разнятся в работах разных авторов,
опубликованных в последние десятилетия. В це-
лом я следую подходу, используемому в одном из
самых известных современных руководств по зоо-
логии беспозвоночных (Spezielle Zoologie, 2004;
перевод на русский язык: Зоология…, 2008). В от-
личие от более поздних статей (Dunn et al., 2014),
претендующих на реконструкцию филогенеза и по-
строение общей классификации животных, это
фундаментальное руководство отличается тем, что
базируется преимущественно на легко проверяе-
мых и хорошо изученных фенотипических призна-
ках организмов. При использовании названий выс-
ших таксонов наземных растений (эмбриофитов) и
грибов я ориентируюсь на многотомное издание
“Ботаника”, подготовленное коллективом сотруд-
ников биологического факультета МГУ (Белякова
и др., 2006a, 2006б; Тимонин, 2007; Тимонин, Фи-
лин, 2009; Тимонин и др., 2009).

РЕПРОДУКТИВНЫЕ КРИТЕРИИ 
МНОГОКЛЕТОЧНОСТИ

Для дальнейших дискуссий необходимо ясно
обозначить круг организмов, которые можно счи-
тать многоклеточными. К сожалению, грань меж-
ду колониальностью одноклеточных простейших
существ и примитивными формами многокле-
точности понимается в научной литературе очень
размыто. При расширительном подходе к этому
вопросу (Grosberg, Strathmann, 2007) под много-
клеточными организмами, помимо животных,

высших растений и ряда групп водорослей, пони-
маются некоторые группы слизевиков и грибов, а
также отдельные группы прокариотических су-
ществ.

Кроме того, отсутствует четкое разделение раз-
ных типов многоклеточности. Обычно говорят
лишь о простой (simple) и сложной (complex) мно-
гоклеточности (Knoll, 2011; Niklas, Newman, 2013),
подразумевая под последней наличие дифферен-
цированных клеток и тканей. Однако степень
дифференцированности очень сильно варьирует
от одной группы живых существ к другой (и даже
между отдельными стадиями жизненного цикла
одного и того же вида организмов) и демонстри-
рует многочисленные хаотичные переходы от бо-
лее простого к более сложным вариантам и обрат-
но. При расширительной трактовке различают так-
же клональную и агрегативную многоклеточность
(Grosberg, Strathmann, 2007; Coates et al., 2015;
Lamża, 2023), подразумевая под последней обра-
зование клеточных скоплений из исходных сво-
бодно живущих одноклеточных существ. Такой
подход представляется мне неудачным, поскольку
не позволяет провести сколько-нибудь ясной гра-
ницы между разнообразными колониальными
прокариотами, протистами, слизевиками, коло-
ниальными грибами и водорослями с одной сто-
роны, и многоклеточными представителями этих
же самых групп с другой стороны. Я считаю ло-
гичным исходить из того, что унитарный много-
клеточный организм, в отличие от колониально-
го, облигатно развивается как многоклеточный и
воспроизводит себя только после того, как до-
стигнет многоклеточной вегетативной стадии он-
тогенеза. То есть жизненный цикл унитарного мно-
гоклеточного организма выглядит следующим
образом (рис. 1). В таком цикле единственной
одноклеточной (и одноядерной для эукариот)
стадией остается не ведущая самостоятельного об-
раза жизни (то есть питание, размножение) спора,
гамета или зигота. Из споры, зиготы или партено-
генетической гаметы облигатно вырастает много-
клеточное вегетативное тело унитарного организма.
Это первый репродуктивный критерий многокле-
точности. Он позволяет избежать двусмысленно-
сти в понимании колониальности vs унитарной
многоклеточности и адекватно оценивать эволю-
ционные последствия перехода с одного уровня
организации жизни на другой.

В частности, разнообразные варианты коло-
ний у архей Archaea, миксобактерий Mixococcales
и слизевиков Myxomycota, Acrasiomycota даже в са-
мых сложных случаях представляют собой лишь
вторичные скопления однородных по своему стро-
ению самостоятельных клеток или же многоядер-
ные плазмодии, псевдоплазмодии и т.п. Из спор
и/или зигот этих организмов образуются дочер-
ние независимые одноклеточные организмы, ко-
торые затем собираются в новую колонию, или
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же зигота дает начало многоядерному плазмодию
(Новожилов, Гудков, 2000). Сходная ситуация име-
ет место и в случае образования различных специа-
лизированных колоний (ценобиев) водорослей, на-
пример Coelastrum Nägeli, 1849, Scenedesmus Meyen,
1829, Sphaerocystis Chodat, 1897 и мн. др., особен-
но среди зеленых и диатомовых водорослей, ко-
торые представляют собой результат вторичного
срастания или погружения в общую слизистую кап-
сулу исходно независимых, самостоятельно питаю-
щихся и размножающихся клеток. Внутри каж-
дой клетки ценобия снова образуются мелкие
зооспоры, которые срастаются в крошечный дочер-
ний ценобий внутри материнской клетки, а затем
высвобождаются за счет разрыва стенки этой клет-
ки (Матвиенко, 1977, с. 271).

Не рассматриваются мною в качестве много-
клеточных организмов также разнообразные мно-
гоядерные ценоциты (= сомателлы, цитоиды, по-
лицистиды и т.п.), известные у некоторых сложно
организованных инфузорий, опалин, спорови-
ков, динофлагеллят, фораминифер и других проти-
стов. Все эти организмы не соответствуют сформу-
лированному выше первому репродуктивному кри-
терию многоклеточности. Особенной сложности
достигают тела некоторых колониальных инфу-
зорий, образующиеся в результате незавершен-
ного моноцитного почкования, например у пред-
ставителей рода Zoothamnium Bory de St. Vincent,
1824. Тем не менее такая колония остается де-факто
одноклеточным телом, внутри которого нет перего-
родок, и все части которого объединены цитоплаз-

матическими тяжами, содержащими так называе-
мые спазмонемы (Foster et al., 1978). Отсутствует
разделение на клетки и внутри многоядерных тел
(ценоцитов) паразитических динофлагеллят рода
Haplozoon Dogiel, 1906 (Angel et al., 2021), которые
на протяжении многих десятилетий ошибочно
считались примитивными многоклеточными ор-
ганизмами (Иванов, 1968).

Некоторую сложность может вызывать приме-
нение первого репродуктивного критерия по от-
ношению к различным случаям бесполого раз-
множения на начальных этапах развития многокле-
точного организма. Так, например, у некоторых
книдарий Cnidaria в экспериментальных услови-
ях отдельные бластомеры сохраняют способность
давать начало самостоятельным эмбрионам (За-
хваткин, 1949, с. 217). У ряда многоклеточных зе-
леных водорослей Chlorophyta из порядков уло-
триксовые Ulotrichales, сфероплеевые Sphaerop-
leales, эдогониевые Oedogoniales и примитивных
харофитовых водорослей Charophyta s.l. порядка
Coleochaetales в жизненном цикле сохраняется
так называемый одноклеточный спорофит, пред-
ставляющий собой зиготу, которая покрывается
защитной оболочкой и после периода покоя де-
лится мейотически (и митотически), давая нача-
ло 4–32 гаплоидным зооспорам (Белякова и др.,
2006б, с. 221, 267). У многих красных водорослей
Rhodophyta зигота дает начало так называемым
нитям гонимобласта (см. подробнее ниже). Во
всех этих случаях никакого отдельного однокле-
точного цикла питания, развития и размножения

Рис. 1. Обобщенная схема жизненного цикла многоклеточного организма (протонемная многоклеточность).

Вегетативные
тела Спорангий

Гаметангий
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не возникает, поскольку упомянутые зиготы не
представляют собой самостоятельных организ-
мов, а продукты их деления облигатно вырастают
в многоклеточные тела.

Встречающаяся у ряда групп высокоразвитых
животных и растений регулярная полиэмбриония
тем более не является примером одноклеточного
размножения, поскольку реализуется на много-
клеточной основе (за исключением случайных ано-
малий развития у отдельных особей). Сначала из
зиготы или партеногенетической яйцеклетки на-
чинает формироваться многоклеточное тело за-
родыша, а уже затем происходит его разделение
на несколько или множество дочерних зародышей
(Иванова-Казас, 1977, с. 199–213, 1995, с. 480), по
сути, речь идет о моноцитном или полицитном
почковании (см. подробнее ниже). У высших рас-
тений под полиэмбрионией часто понимается не
разделение одного зародыша на несколько дочер-
них, а появление многих эмбрионов и эмбриоидов
из разных клеток зародышевого мешка, нуцеллуса,
семязачатка (Системы репродукции, 2000, с. 401).

Определенную трудность вызывает также по-
нимание многоклеточности у вторично упрощен-
ных паразитических животных – ортонектид Or-
thonectida, у которых одной из стадий жизненно-
го цикла является многоядерный плазмодий,
способный размножаться моноцитным почкова-
нием. Однако внутри такого плазмодия, помимо
трофических ядер, присутствуют также генера-
тивные ядра с обособленными участками цито-
плазмы, представляющие собой агаметы (Мала-
хов, 1990, с. 49; Слюсарев, 2008). Таким образом,
тело этих организмов представляет собой не про-
стой плазмодий, известный у протистов, а систе-
му мелких клеток, находящихся внутри другой
более крупной клетки – феномен, известный для
целого ряда групп животных и высших растений
(см. подробнее ниже).

Второй репродуктивный критерий многокле-
точности определяет, какими именно способами
воспроизводит себя многоклеточное тело при мо-
ноцитном способе образования дочернего орга-
низма и позволяет разделить все известные пути
реализации облигатной многоклеточности на три
принципиально различных варианта.

Наиболее простой и самый архаичный вари-
ант – это протонемная многоклеточность, при
которой спора или зигота делятся монотомиче-
ски (митозом или простым цитокинезом), обра-
зуя однорядную нить – протонему (рис. 1). Мо-
нотомическое деление подразумевает обязатель-
ный рост дочерних клеток после их разделения. В
результате образуется многоклеточная структура из
примерно одинаковых по размеру клеток, вполне
подобных исходной клетке или даже превышаю-
щих ее размерами. Такая однорядная нить может
затем разрастаться, многократно ветвиться, пере-

плетаться, образуя многослойное тело (слоевище
или таллом).

К протонемно-многоклеточным относятся сле-
дующие группы организмов:

1) Многоклеточные представители цианобак-
терий Cyanobacteria, актинобактерий Actinobacte-
ria, кариофановых бактерий Caryophanales и неко-
торых других прокариотических групп. Встречаю-
щиеся у прокариот случаи палинтомии (например,
у цианобактерий Gloeocapsa Kützing, 1843, Mycrocys-
tis Kützing, 1833 и др.) приводят к образованию са-
мостоятельных дочерних клеток наноцитов, то-
гда как многоклеточные бактериальные талломы
образуются из спор (акинет) монотомическим
способом (Kaplan-Levy et al., 2010).

2) Некоторые рода золотистых водорослей
Chrysophyceae, например Hydrurus Agardh, 1824,
Nematochrysis Pascher, 1925, Phaeodermatium Hans-
girg, 1889 и др.

3) Отдельные рода желто-зеленых водорослей
Xanthophyceae: Tribonema Derbès et Solier, 1851, Xan-
thonema Silva, 1979, Heteropedia Pascher, 1939, Hetero-
coccus Chodat, 1908 и др.

4) Некоторые рода феотамниофициевых водо-
рослей Phaeothamniophyceae, например Phaeo-
thamnion Lagerheim, 1884 и, возможно, Sphaeridio-
thrix Pascher et Vlk, 1943.

5) Изогамные и гетерогамные рода бурых водо-
рослей Phaeophyceae, например из порядков Disco-
sporangiales, Sphacelariales, Ectocarpales и др., а так-
же монотипный род Schizocladia Henry et al., 2003,
который авторами этого таксона предлагается
рассматривать в качестве самостоятельного клас-
са Schizocladiophyceae, сестринского по отноше-
нию к бурым водорослям.

6) Большинство многоклеточных красных во-
дорослей Rhodophyta, за исключением ряда вы-
сокоразвитых родов (см. ниже), у которых наблю-
дается эмбриогенный вариант развития тел из
карпоспор и тетраспор.

7) Облигатно-многоклеточные представители
зеленых водорослей Chlorophyta s.l., удовлетворя-
ющих первому репродуктивному критерию много-
клеточности, например, Microthamnion Nägeli, 1849
(Trebouxiophyceae: Microthamniales), Schizogonium
Kützing, 1843, Prasiola Meneghini, 1838, Raphidone-
ma Lagerheim, 1892 (Trebouxiophyceae: Prasiolales),
Protococcus Agardh, 1824 (Chlorophyceae: Chlamido-
monadales*), некоторые рода сфероплеевых Chloro-
phyceae: Sphaeropleales*, большинство представите-
лей ульвовых Ulvales, улотриксовых Ulotrichales,

* У зеленых водорослей рода Volvox Linnaeus, 1758, s.l.
(Chlorophyceae: Chlamidomonadales) реализуется эмбрио-
генная многоклеточность, а у рода Sphaeroplea Agardh,
1824 (Chlorophyceae: Sphaeropleales) – сифоносептальная
многоклеточность (см. ниже).
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трентеполиевых Trentepohliales, хетофоровых Chae-
tophorales и эдогониевых Oedogoniales.

8) Облигатно многоклеточные представители
харофитовых водорослей Charophyta s.l. из при-
митивных классов Klebsormidiophyceae, Zygnema-
tophyceae и Coleochaetophyceae. Настоящие высо-
коорганизованные харовые водоросли (класс Cha-
rophyceae s.s.) развиваются по типу эмбриогенной
многоклеточности (см. ниже).

9) Гаметофиты многих родов высших споро-
вых растений, особенно мохообразных Bryomor-
phae и папоротникообразных Pteridophyta, но в
некоторых случаях также и плауновидных Lyco-
podiophyta сохраняют примитивный протонем-
ный характер прорастания споры. На протонеме
путем почкования могут в дальнейшем образовы-
ваться более сложные тела гаметофитов, диффе-
ренцированные на ткани и органы. Однако у других
родов этих же групп растений споры претерпевают
палинтомическое/синтомическое дробление и
развиваются по типу эмбриогенной многокле-
точности (см. ниже).

Второй вариант – сифоносептальная много-
клеточность (рис. 2). Здесь зигота или спора пре-
терпевает изначально множественные кариоки-
незы без разделения цитоплазмы и образует мно-
гоядерную клетку – ценоцит. Далее эта клетка
растет апикально, достигая иногда макроскопи-
ческих размеров в несколько десятков сантимет-
ров, и внутри такого тела, обозначаемого терми-
ном “сифон”, появляются регулярные или нерегу-

лярные перегородки-септы, делящие этот сифон на
многоядерные отсеки или клады (от греческого
κλαδος – ветвь) с разным, реже одинаковым, чис-
лом ядер. Септы образуются за счет центрипе-
тального врастания мембраны и клеточной стен-
ки во внутреннюю полость клетки (Fritsch, 1929;
Egerod, 1952; Enomoto, Hirose, 1971; McDonald,
Pickett-Heaps, 1976; Leliaert et al., 2007; Okuda et al.,
2016). Такой вариант образования тела хорошо
известен у ряда родов зеленых водорослей поряд-
ка сифонокладовые Siphonocladales и некоторых
других не близкородственных родов зеленых во-
дорослей (см. ниже). Однако тот же самый прин-
цип образования многоядерного слоевища, разде-
ленного септами на отделы, имеет место и у различ-
ных многоклеточных грибов и грибоподобных
организмов, в том числе у тех, которые образуют
септы лишь для отделения спорангиев и гаметанги-
ев от многоядерной гифы. Последнее характерно,
например, для многих оомицетов Oomycota и хит-
ридиомицетов Chytridiomycota. По этой причине
я предлагаю понимать сифоносептальность как
вариант многоклеточности, возникший незави-
симо в разных группах грибов и водорослей.
Своеобразное формирование нерегулярных септ,
врастающих центрипетально, известно также при
образовании колоний у некоторых микобактерий
(Добровольская, 1974, с. 299).

К сожалению, ультраструктурные и биохими-
ческие механизмы образования септ у многокле-
точных водорослей, грибов и тем более прокари-

Рис. 2. Обобщенная схема жизненного цикла при сифоносептальной многоклеточности.
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от остаются пока недостаточно изученными, а
имеющиеся знания ограничены единичными мо-
дельными объектами (Barr, Gruneberg, 2007; Seiler,
Heilig, 2019). Кроме того, у некоторых сифоноклад-
ных водорослей (Siphonocladus Schmitz, 1879, Dic-
tyosphaeria Decaisne, 1842, Cladophoropsis Børgesen,
1905, Boodlea Murray et De Toni, 1889, Struvea
Sonder, 1845 и Chamaedoris Montagne, 1842) вместо
образования септ происходит особое сегрегатив-
ное разделение тела на отдельные участки, кото-
рые затем снова срастаются (Egerod, 1952; Mc-
Donald, Pickett-Heaps, 1976; Leliaert et al., 2007; Oku-
da et al., 2016). По сути дела, такие тела не являются
многоклеточными, а представляют собой всего
лишь колонии ценоцитов, каждый из которых мо-
жет, отделившись, дать начало новому организму.

Необходимо отметить, что строение септиро-
ванных тел грибов и водорослей не аналогично
усложненному состоянию некоторых протистов
Protista, например грегарин Gregarinea. У послед-
них единая клетка бывает иногда разделена не-
полными перегородками, образованными спле-
тением тонких фибрилл, на сообщающиеся отсе-
ки (Симдянов, 2007, с. 50), а у паразитических
динофлагеллят рода Haplozoon Dogiel, 1906 частич-
ное разделение единого ценоцита осуществляется
за счет альвеолярных везикул (Angel et al., 2021).

Сифоносептальная многоклеточность харак-
терна для следующих групп:

1) Ряда родов ульвофициевых зеленых водорос-
лей порядка Siphonocladales, например Anadyomene
Lamouroux, 1812, Cladophora Kützing, 1843, Valonia
Agardh, 1823 и др., отдельных представителей род-
ственных порядков Dasycladales и Siphonales, у
которых септы образуются при отделении ризои-
дов, спорангиев и гаметангиев, например Bryopsis
Lamouroux, 1809, Derbesia Solier, 1846, Pseudobryopsis
Berthold, 1904 и др., а также рода Sphaeroplea
Agardh, 1824 из хлорофициевых зеленых водорос-
лей порядка Sphaeropleales (Fritsch, 1929).

2) Некоторых родов желто-зеленых водорос-
лей Xanthophyceae или Tribophyceae из порядка
вошериевые Vaucheriales. Многоядерные ветвя-
щиеся нити этих водорослей обычно лишены
септ, но спорангии и гаметангии у них отделяют-
ся перегородками.

3) Различных групп многоклеточных грибов и
грибоподобных организмов (например, Oomycota,
Chytridiomycota и др.). У некоторых грибов, напри-
мер мучнисторосых аскомицетов порядка Erysipho-
mycetes, наблюдается регулярное формирование
септ с последовательным образованием одноядер-
ных отсеков гифы (Белякова и др., 2006a, с. 240). Во
многих случаях, особенно при формировании
грибных плодовых тел, образуются ложные ткани
за счет тесного срастания и даже анастамозов
между гифами. Это явление во многом напоми-
нает вторичное срастание многоядерных ценоци-

тов у сифонокладных водорослей, характеризую-
щихся сегрегативным делением исходной клетки.

4) Некоторых ихтиоспорид Ichthyosporea, ко-
торые считаются группой, близкой к грибам и
животным. По крайней мере отдельные виды их-
тиоспорид формируют многоядерные талломы,
разделенные перегородками, или такие перегород-
ки отделяют спорангии от основного вегетативного
тела (Карпов, 2011). Однако у других видов ихтио-
спорид предполагается наличие синтомического
деления клеток (Suga, Ruiz-Trillo, 2013). В целом,
ихтиоспориды остаются пока слабо изученной
группой, а наличие у них полового процесса
предполагается, но не доказано.

Наконец, третий и самый сложный вариант –
это эмбриогенная многоклеточность (рис. 3). Она
возникает на базе облигатной накопительной
оогамии или накопительной апланоспории, при
которых гамета/спора превышает по размерам
иногда в сотни и даже тысячи раз (Иванова-Ка-
зас, 1975, с. 39) исходные материнские клетки. В
результате палинтомических или синтомических
делений из оогаметы/споры формируется эмбри-
он или эмбриоид (см. ниже). Собственно, только
при этом варианте репродукции впервые в эво-
люции живых систем появляется зародыш как
биологическое явление. При бесполом моноцит-
ном размножении аналогом оогаметы выступает
крупная неподвижная спора – апланоспора, даю-
щая начало эмбриоиду. Термин “эмбриоид” ши-
роко и очень неоднозначно используется в ботани-
ке (реже в зоологии) для обозначения разнообраз-
ных зародышеподобных тел, возникающих из
соматических клеток (Системы репродукции, 2000,
с. 334). Я считаю целесообразным понимать под
эмбриоидами только случаи полной аналогии с по-
ловым зародышем: возникновение тела из един-
ственной, увеличенной в размерах клетки, претер-
певающей палинтомические или синтомические
деления. Остальные случаи возникновения до-
черних тел из соматических клеток я отношу к
почкованию.

Эмбриогенный вариант многоклеточности на-
блюдается у следующих организмов:

1) Всех животных Metazoa как голофилетиче-
ской группы, исходно возникшей на базе эмбрио-
генной многоклеточности.

2) Спорофитов всех высших растений Embryo-
phyta.

3) Гаметофитов ряда родов высших споровых
растений Bryomorphae, Lycopodiophyta и Pterido-
phyta, у которых споры претерпевают палинтоми-
ческое/синтомическое дробление внутри своей
оболочки, зачастую находясь еще внутри споран-
гиев (рис. 4). У мохообразных Bryomorphae такие
споры дают начало многоклеточному эмбриоиду,
из которого затем вырастает более или менее круп-
ный гаметофит (Nehira, 1983). Такой эмбриоид вы-
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глядит вполне подобно эмбрионам, возникающим
из зиготы и дающим начало спорофитному поко-
лению. У плауновидных Lycopodiophyta гамето-
фиты представляют собой микроскопические ор-
ганизмы, в большинстве случаев образующиеся в
результате палинтомического или синтомическо-
го дробления споры, а у селагинелловых Selaginel-
lopsida и полушниковых Isoetopsida гаметофиты и
вовсе не покидают оболочку споры (Филин, 1978а;
Тимонин, Филин, 2009, с. 181–221) (рис. 4). Сре-
ди папоротникообразных Pteridophyta палинто-
мическое/синтомическое деление споры харак-
терно для разноспоровых папоротников, тогда
как равноспоровые сохраняют протонемный ха-
рактер развития гаметофита (Тимонин, Филин,
2009, с. 221–312; Nayar, Kaur, 1971).

4) Харовых водорослей в традиционном узком
смысле Charophyceae s.s.

5) Оогамных родов бурых водорослей Phaeo-
phyceae из порядков Fucales, Desmarestiales, Dic-
tyotales, Laminariales, Chordales, Tilopteridales, Spo-
rochnales и др. (Luthringer et al., 2014), характери-
зующихся сложной дифференцировкой клеток и
тканей, подобно спорофитам высших растений.
Часть этих родов, например Fucus Linnaeus, 1753,
Sargassum Agardh, 1820 и др., имеет диплонтный
жизненный цикл с гаметическим мейозом. То
есть редукция числа хромосом происходит при
образовании гамет аналогично тому, как это име-
ет место в жизненном цикле животных; гаплоид-
ное поколение в таком цикле отсутствует. Другая
часть родов, например Dictyota Lamouroux, 1809,
Padina Adanson, 1763 и др., демонстрирует гапло-
диплонтный жизненный цикл с изоморфными

поколениями, то есть гаметофиты морфоанато-
мически вполне подобны спорофитам. У третьей
группы родов, например Himantothallus Scottsberg,
1907, Desmarestia Lamouroux, 1813, Laminaria Lam-
ouroux, 1813 и др., наблюдается гетероморфность
поколений (Петров, 1977; Luthringer et al., 2014). В
этих случаях сложноорганизованные спорофиты
обычно имеют эмбриогенное происхождение, а
сильно редуцированные нитчатые гаметофиты раз-
виваются из протонемы или вовсе представляют со-
бой одну клетку. Кроме того, у бурых водорослей
известны примеры нерегулярного чередования гап-
лоидных и диплоидных поколений, партеногенети-
ческого прорастания гамет и образования микро-
скопических протонемных спорофитов – плетиз-
моталлюсов, способных производить не только
споры, но и непосредственно давать начало макро-
скопическому слоевищу (Петров, 1977). Вся эта за-
путанная картина репродуктивных стратегий Phaeo-
phyceae свидетельствует, вероятно, о многократ-
ном независимом возникновении у них оогамии
и эмбриогенной многоклеточности на гаплоид-
ной и/или диплоидной фазах жизненного цикла.
Некоторые авторы (Heesch et al., 2021) высказы-
вают неожиданные предположения о вторичных
переходах от оогамии к гетерогамии и изогамии у
бурых водорослей. Однако стоит отметить, что
эти гипотезы базируются исключительно на вере
в непогрешимость и универсальность молекуляр-
но-статистического кладизма как метода рекон-
струкции филогенеза. Примечательно, что в ряде
работ по разным родам бурых водорослей (Nanda,
1993; Edwards, 2000; Kawai et al., 2001; Bogaert et
al., 2017) начальные стадии развития этих водо-

Рис. 3. Обобщенная схема жизненного цикла и начальных стадий развития при эмбриогенной многоклеточности.
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рослей прямо названы эмбриональными, то
есть подмечено сходство дробления их зигот с
эмбриональным развитием высших растений и
животных.

6) Отдельных родов красных водорослей
Rhodophyta. У представителей ряда высокоразви-
тых родов, например Corallina Linnaeus, 1758, Du-
montia Lamouroux, 1813, Jania Lamouroux, 1812, Am-

Рис. 4. Эмбриоидные гаметофиты высших споровых растений. (а–в) – Reboulia hemisphaerica (Linnaeus, 1753) (Marchantio-
phyta); (г, д) – Frullania muscicola Stephani, 1894 (Marchantiophyta); (е–з) – Selaginella spp. (Licopodiophyta); (и–л) – Isoetes sp.
(Licopodiophyta). (а–д) – по: Абрамов, Абрамова, 1978а, 1978б, с изменениями; (е–л) – по: Филин, 1978а, с изменениями.
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phiroa Lamouroux, 1812, Gracilaria Greville, 1830 и др.,
наблюдается палинтомическое дробление апла-
носпор (тетраспоры и карпоспоры) с последую-
щим образованием своеобразного полушаровид-
ного многоклеточного диска (Chemin, 1937; Jones,
Moorjani, 1973; Michetti et al., 2013; Wai, 2018). Эта
структура вполне соответствует по происхожде-
нию эмбриоидам, образующимся при бесполом
размножении у других групп растительных орга-
низмов. Некоторые авторы (Chemin, 1937, p. 369)
даже сравнивали такое развитие с образованием
эмбриональной морулы животных.

7) Оогамных видов зеленых водорослей рода
Volvox Linnaeus, 1758, s.l., обладающих дифференци-
ацией клеток, соединенных плазмодесмами. Эм-
бриогенный характер многоклеточности оогамных
вольвоксов хорошо известен (Захваткин, 1949, с.
220–232) и детально описан во многих работах;
обзор более современных данных можно найти,
например, у А.Г. Десницкого (Десницкий, 2018).

Из приведенного перечня организмов видно,
что эмбриогенная многоклеточность не возникла
на базе прокариотических клеток. Это обстоятель-
ство, несомненно, не случайно и, вероятно, связа-
но с тем, что прокариотические клетки не спо-
собны к обеспечению эффективного межклеточ-
ного транспорта веществ и, соответственно, к
образованию дифференцированных тканей. В ре-
зультате у прокариот нет примеров эмбрионального
развития, необходимого для исходной дифферен-
цировки клеток. Более того, в связи с отсутствием
эндоплазматического ретикулума, транспорт ве-
ществ внутри прокариотических клеток лимитиро-
ван возможностями диффузии, что налагает суще-
ственные ограничения на размер клеток. Крупные
размеры (иногда до 0.75 мм диаметром) клеток у
некоторых прокариот, например у бактерии Trio-
margarita namibiensis Schulz et al., 1999, объясняются
тем, что вся центральная часть таких клеток занята
вакуолями, тогда как цитоплазма образует лишь
тонкий периферический слой (Schulz et al., 1999).

МОНОЦИТНАЯ 
РЕПРОДУКЦИЯ ПРОТОНЕМНЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ
Моноцитная репродукция у протонемных мно-

гоклеточных организмов может протекать по типу
изогамии, гетерогамии, оогамии или аналогов
оогамии, а бесполое моноцитное размножение –
по типу зооспории или апланоспории. Эволюци-
онные модели возникновения различности гамет
(анизогамии) из исходного изогамного полового
процесса многократно предлагались в специаль-
ной литературе (Parker at al., 1972; Bell, 1978; Bul-
mer, Parker, 2002; Blute, 2013; Umen, Coelho, 2019),
и поэтому нет необходимости останавливаться на
обсуждении этого вопроса в настоящей статье. В
целом, не вызывает сомнений тот факт, что появле-

ние анизогамии почти всегда коррелирует с увели-
чением сложности тела организма и, в частности, с
появлением многоклеточности (Bell, 1978).

Более подробного рассмотрения заслуживают
разнообразные эволюционные трансформации в
пределах широко понимаемой оогамии, поскольку,
как это будет продемонстрировано ниже, оогамия
является необходимой предпосылкой для перехода
к сложным формам многоклеточности. Оогамный
половой процесс (или его аналоги) при прото-
немной многоклеточности осуществляется еще
крайне примитивным образом, так как в этом
случае оогамета (за редкими исключениями) не
накапливает питательных веществ для дальней-
шего развития, а остается сопоставимой по объе-
му с обычными соматическими клетками или да-
же оказывается существенно мельче последних. В
результате этого дальнейшее развитие партеноге-
нетической или оплодотворенной оогаметы (зи-
готы) неизбежно происходит путем монотомиче-
ского прорастания, то есть последовательного де-
ления и роста дочерних клеток, формирующих
нитчатую структуру (протонему).

Нужно отметить, что примеры примитивной
оогамии встречаются уже у одноклеточных и од-
ноклеточно-колониальных организмов. Некото-
рые рода колониальных диатомовых водорослей
Diatomophyceae, например так называемые цен-
трические диатомеи (порядки Thalassiosirales, Co-
scinodiscales, Melosirales, Chaetocerotales) и пен-
натные диатомеи рода Rhabdonema Kützing, 1844,
демонстрируют оогамию, при которой половые
клетки оказываются мельче соматических (Беля-
кова и др., 2006б, с. 85–93; Давидович, 2019, с. 31,
62; Kaczmarska et al., 2013). Подобная же прими-
тивная оогамия известна у некоторых однокле-
точных требуксиофициевых водорослей Treboux-
iophyceae (Gonzalves, Mehra, 1959). У большин-
ства изученных видов грегарин Gregarinea при
половом размножении две родительские гапло-
идные клетки объединяются, образуя так называ-
емый сизигий, и покрываются общей оболочкой
(рис. 5). Внутри оболочки сизигия каждая роди-
тельская клетка делится путем синтомии (шизо-
гонии) и образует гаметы. Последние могут быть
одинаковыми по размеру и функциональности
(изогамия) или же существенно различаться (ани-
зогамия). У разных родов грегарин неподвижные
женские гаметы могут при этом быть крупнее или
мельче подвижных мужских гамет, обладающих
жгутиками (Захваткин, 1949, с. 197; Симдянов,
2007, с. 26, 52–61; Grassé, 1953). В большинстве
случаев образующиеся гаметы оказываются мно-
гократно мельче исходных родительских клеток
или же слегка мельче (при образовании един-
ственной зиготы внутри сизигия), но никогда не
превышают их по размеру. Слияние гамет проис-
ходит внутри оболочки сизигия. Каждая образо-
вавшаяся зигота окружается собственной защит-
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ной оболочкой и становится ооцистой. В даль-
нейшем ооциста претерпевает два мейотических
деления, и образующиеся гаплоидные клетки да-
ют начало новому поколению одноклеточных
или полицистидных особей грегарин (Симдянов,
2007, с. 33, 50).

У родственных грегаринам кокцидий Coccidea
оогамета образуется напрямую из гаплоидной ро-
дительской клетки – мерозоита – без разделения
последней, а двужгутиковые (редко безжгутиковые)
мужские гаметы возникают в результате синтоми-
ческого деления мерозоита. Возможность слияния
гамет при этом достигается тем, что родительские
клетки находятся в тесной близости друг от друга
внутри тела организма-хозяина. Мейоз в жизненном
цикле кокцидий, как и у грегарин, осуществляется в
образовавшейся из зиготы ооцисте (Бейер, 2007).

Некоторые высокоразвитые инфузории, обра-
зующие колонии путем незавершенного почкова-
ния (Фурсенко, 1924; Иванов, 1968, с. 30–31), де-
монстрируют своеобразный аналог оогамии, при
котором макрогамета (макрозооид) остается не-
подвижной, а подвижная мелкая микрогамета
(микрозооид) подплывает и осуществляет оплодо-
творение (рис. 6).

У собственно протонемно-многоклеточных
организмов примеров примитивной оогамии (без
увеличения размера гаметы) известно сравнительно
мало. Например, такая оогамия хорошо изучена у
зеленых водорослей рода Prasiola Meneghini, 1838
(Trebouxiophyceae: Prasiolales). В верхней части их
многоклеточного диплоидного таллома происхо-
дят мейотические деления и образуются двухжгу-
тиковые сперматозоиды и безжгутиковые оога-
меты (яйцеклетки). Женские гаметы примерно в
два раза крупнее мужских, но мельче исходных
диплоидных клеток таллома. Они высвобожда-
ются из-за разрушения (растворения, dissolution)
нижних клеточных стенок (таллом однослойный)
и оказываются в пузыревидном пространстве, огра-
ниченном сохраняющейся внешней общей обо-
лочкой таллома (bladder-like coating lamella). Од-
новременно в это пространство высвобождаются
сотни или даже тысячи разнополых гамет, и про-
исходит оплодотворение. Из зиготы вырастает
протонема, а из нее – новый диплоидный таллом
(Friedmann, 1959; Cole, Akintobi, 1963). Таким об-

разом, имеет место гермафродитизм и самоопло-
дотворение в замкнутом пространстве, что напо-
минает соответствующие процессы у различных
внутриполостных паразитических организмов.

Еще реже у протонемно-многоклеточных су-
ществ встречается накопительная оогамия, при ко-
торой происходит увеличение объема яйцеклетки, в
сравнении с предшествующими ей клетками веге-
тативного тела (рис. 7). Такой вариант известен у
ряда многоклеточных зеленых водорослей Chloro-
phyta из порядков улотриксовые Ulotrichales и эдо-
гониевые Oedogoniales и у примитивных харофито-
вых водорослей Charophyta s.l. порядка Coleochae-
tales. В их жизненном цикле сохраняется так
называемый одноклеточный спорофит, представ-
ляющий собой зиготу, которая покрывается за-
щитной оболочкой и после периода покоя делит-

Рис. 5. Образование сизигия и копуляция у грегарины Stylocephalus longicollis (Stein, 1848).

Рис. 6. Аналогия оогамного полового процесса у ин-
фузории Zoothamnium arbuscula Ehrenberg, 1839. (а) –
колония с макрозооидами (ma), (б) – конъюгация
(mac – макроконъюгант, mic – микроконъюгант,
mi – микрозооид); по: Фурсенко, 1924; Иванов, 1968.
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ся мейотически, а затем митотически, давая нача-
ло 4–32 гаплоидным зооспорам (Виноградова,
1977б, с. 282, 285; Белякова и др., 2006б, с. 221,
267). У эдогониевых Oedogoniales из особых анд-
роспор, оседающих на оогонии или соседние с
ним клетки, образуются своеобразные карликовые
гаметофиты – наннандрии, верхние клетки кото-
рых функционируют как антеридии (Виноградова,
1977б, с. 293; Белякова и др., 2006б, с. 254) (рис. 7).
Сходный процесс наблюдается у Cylindrocapsopsis
Iyengar, 1957 (Chlorophyceae: Sphaeropleales) (Ви-
ноградова, 1977б, с. 294).

Своеобразная аналогия примитивной оогамии
среди протонемных многоклеточных встречается
у красных водорослей Rhodophyta (рис. 8). Их
мужские гаметы – спермации – лишены жгути-
ков и пассивно переносятся к женским половым
органам – карпогонам. Женской гаметы как та-
ковой нет вовсе. Мужская гамета сливается с яд-
ром карпогона. Затем ядро слияния прорастает в
диплоидный гонимобласт (карпоспорофит). На
гонимобласте образуются карпоспорангии, про-
дуцирующие споры. Из этих спор образуется вто-
рое диплоидное поколение – тетраспорофит (Ви-
ноградова, 1977а).

Собственно размножение (увеличение числен-
ности особей) у протонемно-многоклеточных орга-
низмов происходит в основном при производ-
стве спор. По сути дела, спора у примитивных
организмов вполне гомологична неоплодотво-
ренной гамете, что было убедительно показано
еще А.А. Захваткиным (Захваткин, 1949; Zakhvat-
kin, 1956). У многих водорослей неоплодотворен-
ные гаметы, в том числе жгутиконосные, могут
развиваться в новые талломы (Белякова и др.,
2006б, с. 225–226, 234; Smith, 1947).

Хорошо известно, что, подобно эволюционно-
му переходу от мелких подвижных гамет к круп-
ным неподвижным гаметам, в различных группах
организмов происходит переход от мелких
зооспор к неподвижным апланоспорам, которые
во многих случаях не превышают по объему
обычные вегетативные клетки, но у ряда организ-
мов накапливают питательные вещества и суще-
ственно увеличиваются в размерах. При этом для
большинства протонемно-многоклеточных су-
ществ характерно производство большого количе-
ства мелких спор. Особенно впечатляющие приме-
ры демонстрируют некоторые рода красных водо-
рослей: каждый спорофит производит около 12 млн
карпоспор, а один тетраспорофит – 100 млн тет-
распор (Виноградова, 1977а, с. 212).

Гомологичным процессу спорообразования
можно считать моноцитное почкование прото-
немно-многоклеточных организмов. Так, у одно-
го из изогамных родов бурых водорослей – сфа-
целярии Sphacelaria Lyngbye, 1818 – вегетативное
размножение осуществляется многоклеточными
структурами, формирующимися на концах вет-
вей (Петров, 1977, с. 162). Таким образом, каждая
такая структура возникает из одной апикальной
клетки и подобна многоклеточной споре, начав-
шей свое развитие еще во время нахождения на

Рис. 7. Накопительная оогамия при протонемной
многоклеточности на примере Oedogonium stellatum
Wittrock ex Hirn, 1900; по: Виноградова, 1977б, 1977в,
с изменениями.
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Рис. 8. Схема развития карпоспорофитного поколения флоридиевых красных водорослей (Rhodophyta: Florideophy-
ceae); по: Виноградова, 1977а, с изменениями.
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материнском теле (рис. 9). Сходным образом
формируются моноцитные выводковые почки у
гаметофитов некоторых папоротников (Гладко-
ва, 1978, с. 222–223).

МОНОЦИТНАЯ РЕПРОДУКЦИЯ 
СИФОНОСЕПТАЛЬНЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ

Половой процесс у сифоносептальных организ-
мов протекает преимущественно по типу изогамии
или гетерогамии. Однако у некоторых групп встре-
чается примитивная оогамия (без увеличения раз-
меров яйцеклеток, в сравнении с исходными клет-
ками материнского тела), аналоги оогамии или же
соматогамия (слияние двух вегетативных клеток).

Так, у хитридиомицетов Chytridiomycota из по-
рядка Monoblepharidales многоядерный мицелий
обычно не содержит септ, но зооспорангии, оого-
нии и антеридии отделяются от тела перегородка-
ми (Белякова и др., 2006a, с. 157). В каждом оогонии
образуется одна или несколько мелких яйцеклеток
(рис. 10). Одножгутиковые сперматозоиды опло-
дотворяют яйцеклетку внутри оогония. Зиготы
сохраняют амебоидное движение или же могут
двигаться за счет одного жгутика, оставшегося от
слияния со сперматозоидом. После выхода из
оогония или внутри него зигота покрывается обо-
лочками и некоторое время находится в состоя-
нии покоя. В дальнейшем из такой зиготы разви-
вается многоядерная гифа (Сизова, 1976, с. 32–
34; Sparrow, 1933).

У некоторых родов желто-зеленых водорослей
Xanthophyceae или Tribophyceae из порядка воше-
риевые Vaucheriales многоядерные ветвящиеся
сифоны обычно лишены септ, но спорангии и га-
метангии отделяются перегородками. У Vaucheria
de Candolle, 1801 и Pseudodichotomosiphon Yamada,
1934 в шаровидном оогонии образуется единствен-
ная мелкая яйцеклетка, а в антеридиях – многочис-

ленные двухжгутиковые сперматозоиды. Сперма-
тозоид проникает в оогоний через пору в оболочке.
Диплоидная зигота после периода покоя прорастает
в новый таллом (Белякова и др., 2006б, с. 109–110;
Kobara, Chihara, 1984).

У хлорофициевых зеленых водорослей из рода
Sphaeroplea Agardh, 1824 (Sphaeropleales) много-
ядерные сифональные тела разделены центрипе-

Рис. 9. Моноцитное почкование при протонемной
многоклеточности на примере видов рода Sphacelaria
Lyngbye, 1818; по: Петров, 1977, с изменениями.

Рис. 10. Споровое и половое размножение при сифо-
носептальной многоклеточности на примере Mono-
blepharis spp. (a–в) – бесполое размножение зооспо-
рами; (г) – ветвление зооспорангиев; (д–м) – после-
довательные этапы полового процесса; (н) – участок
сифоносептального тела с половыми органами и зиго-
тами; по: Сизова, 1976; Sparrow, 1933, с изменениями.
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тально образованными септами, но специальные
органы полового размножения не формируются.
Мелкие яйцеклетки и сперматозоиды образуются
в любом из сегментов тела (Fritsch, 1929). После
внутреннего оплодотворения зиготы одеваются
плотными оболочками и покидают материнскую
нить в результате разрушения последней. При про-
растании зиготы образуются 4 зооспоры, каждая из
которых дает затем начало новому сифоносепталь-
ному растению (Виноградова, 1977б, с. 294).

Аналогом примитивной оогамии у сифоносеп-
тальных многоклеточных организмов можно счи-
тать половое размножение многоклеточных аско-
мицетов Ascomycota, базидиомицетов Basidiomy-
cota, оомицетов Oomycota и некоторых других.
Настоящая оогамия у этих организмов полностью
отсутствует. Вместо этого наблюдаются разнооб-
разные варианты слияния участков гиф, функцио-
нирующих как одноклеточные гаметангии, а также
образование мужских гамет (спермациев) при от-
сутствии женских или же наоборот (Белякова и др.,
2006a, с. 78).

Бесполое моноцитное размножение сифоно-
септальных многоклеточных обычно осуществ-
ляется мелкими одноклеточными зооспорами
или же неподвижными, в том числе многоклеточ-
ными, апланоспорами (аскоспорами, базидио-
спорами и т.д.). Особым вариантом образования
спор считается процесс формирования однокле-
точных или многоклеточных конидий у многих
групп грибов (Белякова и др., 2006a, с. 77).

МОНОЦИТНАЯ 
РЕПРОДУКЦИЯ ЭМБРИОГЕННЫХ 

МНОГОКЛЕТОЧНЫХ ОРГАНИЗМОВ
Моноцитная репродукция эмбриогенных ор-

ганизмов во всех известных случаях связана либо
с накопительной оогамией (при половом процес-
се или партеногенезе), либо с накопительной апла-
носпорией (при бесполом воспроизведении). В
обоих случаях новый организм начинает разви-
ваться из одной неподвижной клетки, превыша-
ющей по размерам обычные вегетативные (сома-
тические) клетки организма. Деления такой клет-
ки происходят по типу палинтомии – быстро
повторяющихся кариокинезов и цитокинезов без
периода роста дочерних клеток, или же по типу
синтомии – быстро повторяющихся кариокине-
зов с последующим одномоментным разделением
цитоплазмы материнской клетки (рис. 3). В ре-
зультате таких делений появляется особая фаза он-
тогенеза – эмбрион как принципиально новое био-
логическое явление или же аналог эмбриона – эм-
бриоид, если речь идет о развитии из споры.
Эмбрионы (эмбриоиды), в отличие от пророст-
ков протонемных и сифоносептальных много-
клеточных, не способны к самостоятельной жизни;
они полностью зависимы от поступления питатель-

ных веществ со стороны материнского организма
или от запасов веществ, накопленных матерью в ви-
де желтка внутри яйца. Таким образом, можно
предложить следующие определения терминов.

Эмбрион – начальная стадия развития эм-
бриогенно-многоклеточных организмов, от пер-
вого деления зиготы или партеногенетической
яйцеклетки до начала самостоятельной жизни –
выхода из оболочки зиготы (яйца) или отделения
от материнского организма.

Эмбриоид – аналог (в ряде случае также гомо-
лог) эмбриона, начальная стадия развития эмбрио-
генно-многоклеточных организмов при бесполом
моноцитном размножении, от первых делений ис-
ходной клетки (споры или спороподобной клетки)
до начала самостоятельной жизни.

Вероятно, самый примитивный эмбриогенез
характерен для харовых водорослей Charophyceae.
Их зигота (ооспора), находясь еще внутри своей
оболочки, претерпевает синтомические деления
мейоза, в результате чего образуется четырехъядер-
ная клетка. Одно из этих гаплоидных ядер отделя-
ется перегородкой, претерпевает еще одно па-
линтомическое деление и дает начало клеткам
корня и стебля. Оставшаяся трехъядерная клетка
выполняет функцию хранения питательных ве-
ществ (Голлербах, 1977, с. 347). Таким образом,
стадия эмбриона представлена здесь всего лишь
несколькими клетками. После достижения этой
стадии оболочка зиготы вскрывается и начинает-
ся интенсивный постэмбриональный рост корня
и стебля монотомическим способом.

Наибольшей сложности оогамия и эмбриоге-
нез достигают у животных Metazoa. У них, в отли-
чие от растительных и грибных организмов, про-
цесс женского мейоза носит характер неравного
деления, в результате чего образуется одна яйце-
клетка и несколько редукционных (полярных) те-
лец. Эволюционный смысл этого явления не поня-
тен, поскольку у прочих эмбриогенно-многокле-
точных существ оно не известно. Стоит упомянуть,
что у некоторых животных по не вполне понятным
причинам неравным оказывается также и муж-
ской мейоз (Hodgson, 1997; Swallow, Wilkinson,
2002; Gavrilov-Zimin et al., 2015; Gavrilov-Zimin,
2018, p. 25–33).

Кроме того, неясным по эволюционному зна-
чению и причинам возникновения выглядит осо-
бый вариант эмбриогенеза “клетка внутри клет-
ки”, известный для ряда вторично упрощенных
паразитических животных (миксоспоридии, кни-
дарии рода Polypodium Ussov, 1885, ортонектиды,
дициемиды), а также для покрытосеменных рас-
тений Magnoliopsida.

Миксоспоридии Mixozoa на протяжении по-
лутора столетий рассматривались большинством
зоологов в качестве одной из групп протистов
(Пугачев, Подлипаев, 2007), хотя гипотеза об их
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принадлежности к многоклеточным животным
Metazoa впервые высказана еще в 1899 г. (Štolc,
1899). В последние годы, напротив, общеприня-
той стала точка зрения о том, что миксоспоридии
представляют собой потомков стрекающих ки-
шечнополостных Cnidaria, сильно упростивших-
ся в связи с паразитизмом. В качестве аргументов
многоклеточности миксоспоридий приводятся их
структурные и биохимические особенности, а так-
же сопоставление нуклеотидных последовательно-
стей генов (Siddall et al., 1995; Foox, Siddall, 2015).
Репродуктивные особенности миксоспоридий и
начальные этапы их онтогенеза, на первый взгляд,
кажутся уникальными и загадочными (Feist et al.,
2015; Gruhl, Okamura, 2015). Однако при всей сво-
ей аберрантности, репродукция миксоспоридий
принципиально соответствует сложной эмбрио-
генной репродукции многоклеточных существ:
1) в ходе мейоза образуются безжгутиковые га-
плоидные гаметы, которые можно считать яйце-
клетками, поскольку мейоз проходит по женскому
типу с образованием полярных телец; 2) диплоид-
ность восстанавливается партеногенетическим пу-
тем, хотя детали этого процесса остаются во мно-
гом неясными; 3) партеногенетическая зигота дро-
бится палинтомически, как зигота эмбриогенных
многоклеточных организмов, хотя и без обычных
для животных стадий бластуляции и гаструляции;
4) в результате дробления формируется многокле-
точная (с дифференцировкой клеток) расселитель-
ная стадия жизненного цикла, именуемая актино-
спорой; 5) внутри тела этой расселительной стадии
бесполым путем образуются так называемые споро-
плазмы, дающие начало бесполым поколениям.

Еще более аберрантным, но пока недостаточ-
но изученным способом функционирует репродук-
тивная система у другого паразитического предста-
вителя стрекающих кишечнополостных – Polypodi-
um hydriforme Ussov, 1885 (Cnidaria: Polypodiozoa).
Половое поколение этого вида представляет со-
бой свободно плавающих, раздельнополых прес-
новодных медуз. Женские гонады у них заклады-
ваются, но не функционируют. Мужские гонады
производят безжгутиковые двуядерные гаметы,
которые непонятным способом проникают в
ооциты организма-хозяина (рыбы). Далее эти га-
меты без оплодотворения приступают к неравному
дроблению, в результате чего образуется своеобраз-
ная морула, помещающаяся внутри крупной по-
липлоидной клетки, называемой трофамнионом.
Эмбриогенез длится несколько лет, сообразно раз-
витию ооцитов хозяина, и заканчивается форми-
рованием личинки, похожей на вывернутую на-
изнанку планулу. На теле этой личинки образуются
многочисленные почки и весь организм приобрета-
ет вид столона. Незадолго до нереста хозяина, сто-
лон внутри ооцита выворачивается и обретает нор-
мальное для кишечнополостных положение кле-
точных слоев. Выход столонов из яйцеклеток

хозяина происходит еще в половых протоках ры-
бы. После попадания в воду полиподиумный сто-
лон претерпевает фрагментацию с образованием
дочерних медузоидных форм (Raikova, 1994).

Тело дициемид Dicyemida устроено крайне
примитивным образом, состоит всего лишь из 8–
40 клеток и не имеет каких-либо тканей, органов
и межклеточных полостей. Общее число клеток
детерминировано и характерно для каждого вида.
Тело взрослых червеобразных стадий (нематоген
и ромбоген) образовано одним слоем покровных
соматических реснитчатых клеток и одной (редко
несколькими) крупной внутренней аксиальной
генеративной клеткой (рис. 11) с полиплоидным
ядром. Во внутренних цитоплазматических каме-
рах этой клетки располагаются более мелкие
клетки – аксобласты, дающие начало особям сле-
дующих поколений (Иванова-Казас, 1975; Мала-
хов, 1990; McConnaughey, 1951; McConnaughey,
McConnaughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Fu-
ruya et al., 2003; Noto et al., 2003). Размножение
осуществляется партеногенетическим и обоепо-
лым способами. При партеногенезе аксобласт
претерпевает неравномерные митотические деле-
ния таким образом, что более крупная клетка
макромер становится новой аксиальной клеткой,
а микромер продолжает делиться, в результате че-
го формируется покровный слой нематогена сле-
дующего поколения. Затем макромер вытягивается
и претерпевает еще одно неравномерное деление;
меньшая из двух дочерних клеток становится но-
вым аксобластом и проникает в цитоплазму более
крупной клетки. После этих процессов молодой
нематоген покидает родительскую особь, протис-
киваясь между ее клетками. У разных видов дици-
емид в аксиальной клетке могут одновременно
развиваться от одного–двух до более сотни до-
черних нематогенов (Иванова-Казас, 1975; Мала-
хов, 1990; McConnaughey, 1951; McConnaughey,
McConnaughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Fu-
ruya et al., 2003). Таким образом, у дициемид на-
чальный этап размножения связан с единствен-
ной клеткой – аксобластом, которую можно на-
звать агаметой или псевдогаметой. В этом случае
можно говорить об особом варианте амейотиче-
ского партеногенеза, при котором отсутствует не
только оплодотворение, но и редукционное деле-
ние ооцитов (Иванова-Казас, 1975, с. 100). Взрос-
лая особь дициемид, осуществляющая половое
размножение, называется ромбоген. Морфоана-
томически эта особь не сильно отличается от не-
матогена, но в ее аксиальной клетке из аксобла-
стов формируются гермафродитные гонады, на-
зываемые инфузориогенами. В этом случае после
первого неравного деления аксобласта микромер
отделяется от макромера, утрачивает свою цито-
плазму и остается в аксиальной клетке ромбогена
в виде свободного ядра, называемого парануклеус
(рис. 12). В следствие накопления парануклеусов,
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происходящих от многих зародышей, аксиальная
клетка ромбогена постепенно становится много-
ядерной. В результате последующих неравных де-
лений макромера от него снова отделяются микро-
меры, которые дают начало оогониям и спермато-
гониям, а сам исходный макромер становится
аксиальной клеткой инфузориогена. Оогонии
располагаются по периферии, а сперматогонии
оказываются внутри осевой клетки в результате
впячивания в ее цитоплазму одного из микроме-
ров и его последующих делений. Сперматогони-
альные клетки после прохождения мейотических
делений утрачивают основную часть своей цито-
плазмы, и из них образуются лишенные жгутиков
спермии. Эти спермии проникают в расположен-
ные рядом с осевой клеткой ооциты и оплодотво-
ряют их. Из зиготы формируется подвижная личи-

ночная стадия – инфузориформ, которая покидает
материнский ромбоген, а затем почку организма-
хозяина (моллюска) и попадает во внешнюю вод-
ную среду (Иванова-Казас, 1975; Малахов, 1990;
McConnaughey, 1951; McConnaughey, McCon-
naughey, 1954; Furuya, Tsuneki, 2003; Furuya et al.,
2003). Способ проникновения инфузориформа в
нового моллюска-хозяина остается до сих пор не-
достаточно изученным, но предполагается, что так
называемые урночковые клетки инфузориформа
дают начало двухклеточному зародышу, который
вырастает в нематогена-основателя, а тот в свою
очередь продуцирует новых нематогенов или ром-
богенов. Из вышеизложенной информации стано-
вится ясно, что развитие новых нематогенов,
ромбогенов и инфузориформных личинок дици-
емид происходит полностью внутри материнско-
го организма, от которого они получают необхо-
димое питание. Таким образом, дициемид цели-
ком как таксономическую группу следует считать
живородящими организмами.

У ортонектид Orthonectida основной по продол-
жительности стадией жизненного цикла (рис. 13)
является многоядерный плазмодий, располагаю-
щийся в тканях организма-хозяина. Плазмодий не
имеет определенной формы, и от разных участков
его поверхности путем простого почкования могут
образовываться дочерние плазмодии. Внутри плаз-
модиев, помимо трофических ядер, присутствуют
генеративные ядра с обособленными участками ци-
топлазмы, представляющие собой агаметы. Эти
агаметы без оплодотворения претерпевают не-
равномерное дробление с последующей гаструля-
цией по типу деламинации (Иванова-Казас, 1975,
с. 92; Малахов, 1990, с. 49) и с формированием
взрослых особей, минуя личиночную стадию. В ре-
зультате такого своеобразного партеногенеза внут-
ри плазмодия формируются самцы и самки следу-
ющего обоеполого поколения, причем у разных
видов особи обоих полов могут формироваться
внутри одного плазмодия или же в разных плазмо-
диях. Половые особи ортонектид не способны к
самостоятельному питанию, но обладают значи-
тельной подвижностью за счет многочисленных
покрывающих тело ресничек. Яйцеклетки и спер-
матозоиды образуются в половых особях еще во
время их нахождения в материнском плазмодии
(Слюсарев, 2008, с. 421). Готовые к половому раз-
множению особи выходят из плазмодия по специ-
альным выростам, направленным к поверхности
тела хозяина, и попадают в окружающую морскую
воду, где и осуществляется наружно-внутреннее
оплодотворение: сперматозоиды попадают в воду
через специальное половое отверстие на теле самца
и затем проникают в тело самки через ее гениталь-
ное отверстие. Оплодотворенные яйцеклетки пре-
терпевают неравномерное дробление, в результате
которого образуется морулоподобный зародыш. Из
зародыша формируется мелкая (размер тела около

Рис. 11. Строение нематогена и цикл партеногенети-
ческого размножения дициемид Dicyemida.
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15 мкм) покрытая ресничками личинка, которая
покидает материнский организм через генитальное
отверстие. После свободного плавания в морской
воде личинка проникает в тело нового хозяина, где
ее наружный реснитчатый покров сбрасывается, а
из внутренних безжгутиковых клеток формиру-
ются один или несколько плазмодиев следующе-
го поколения (Иванова-Казас, 1975, с. 92; Мала-
хов, 1990, с. 49; Слюсарев, 2008). Таким образом,
ортонектиды демонстрируют бесполое размно-
жение (путем почкования плазмодиев), амейоти-
ческий партеногенез и обоеполое размножение,
при которых особи нового поколения развивают-

ся полностью внутри материнского организма
(полное живорождение).

Образование зародышевого мешка покрыто-
семенных растений Magnoliopsida и происходя-
щие внутри этой единой многоядерной клетки
процессы формирования зародыша и эндосперма
столь хорошо известны, что нет необходимости
останавливаться на них здесь подробнее. Однако
стоит отметить то примечательное и довольно
странное обстоятельство, что среди растений эм-
бриогенез по типу “клетка внутри клетки” появ-
ляется лишь в этой самой молодой, эволюционно
продвинутой, группе, тогда как аналогичные пе-
речисленные выше примеры среди животных ха-

Рис. 12. Цикл полового гермафродитного размножения дициемид Dicyemida.
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рактерны только для очень примитивных пере-
шедших к паразитизму групп.

СИНХРОНИЗАЦИЯ 
КОПУЛЯТИВНЫХ ПРОЦЕССОВ

Если учитывать известные эволюционные пре-
имущества полового размножения над бесполым
(Felsenstein, 1974), более выгодным для увеличе-
ния изменчивости и биологического разнообра-
зия представляется размножение гаметами и про-
дуктами их слияния (зиготами), нежели спорами.
Общеизвестно, что наступление репродуктивно-
го периода в жизненном цикле конкретного вида
живых организмов так или иначе скоординирова-
но с разнообразными факторами внешней среды
(Brawley, Johnson, 1992). Однако для размноже-
ния зиготами необходимо синхронизировать не
только наступление гаметогенеза, но и сам мо-
мент выделения гамет у разных особей популя-
ции так, чтобы мужские и женские гаметы оказа-

лись в определенном месте пространства в одно и
то же время, то есть встретились. Расстояния, ко-
торые способны преодолевать сами гаметы ис-
ключительно за счет клеточных движений, очень
невелики. Этот вопрос подробно изучался, на-
пример, у диатомовых водорослей (Давидович,
2019, с. 151–162; Davidovich et al., 2012). Их муж-
ские гаметы за счет жгутиковой активности, аме-
боидного движения или формирования особых
цитоплазматических нитей могут передвигаться
на дистанции, лишь в несколько раз (редко в де-
сять раз) превышающие диаметр самих гамет.
Движение мужских гамет носит при этом хаоти-
ческий характер, а женские гаметы диатомей во-
все не способны к активному передвижению. Для
копуляции необходимо, чтобы родительские осо-
би находились в тесной близости друг к другу. За-
частую даже в результате близкого, но неудачного
расположения родительских особей их гаметы так
и не могут слиться друг с другом (Давидович, 2019, с.
152). Однако в целом для микроскопических одно-

Рис. 13. Обобщенная схема жизненного цикла ортонектид Orthonectida.
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клеточных организмов, образующих плотные попу-
ляции, синхронизация выхода гамет не представля-
ется существенной проблемой (Brawley, Johnson,
1992). Гаметогенез одноклеточных являет собой
всего лишь прямую трансформацию взрослого од-
ноклеточного организма в одну или несколько га-
мет, занимает относительно короткое время, сопо-
ставимое со временем жизнеспособности гамет, и
напрямую зависит от наступления определенных
внешних факторов (одинаковых для всех особей
популяции), а образующиеся гаметы обычно сход-
ны по размеру с взрослыми особями. Таким обра-
зом, в одной и той же точке пространства в одно и
то же время неизбежно оказываются многочис-
ленные гаметы, способные к слиянию. Кроме то-
го, некоторые одноклеточные организмы перед ко-
пуляцией образуют сизигий, внутри замкнутой обо-
лочки которого осуществляется слияние (рис. 5),
или же объединение гамет происходит в тесном
пространстве внутренних полостей тела организ-
ма-хозяина (при паразитизме).

Совсем иначе обстоит дело у многоклеточных
существ. Во-первых, в силу увеличения размеров
своих тел каждый многоклеточный организм за-
нимает в пространстве место, многократно пре-
вышающее размер производимых им гамет. Во-вто-
рых, до начала гаметогенеза такой организм должен
достичь сложной многоклеточной стадии вегета-
тивного тела (см. выше первый репродуктивный
критерий многоклеточности), что создает опре-
деленные, часто весьма значительные, индивиду-
альные вариации по срокам готовности к полово-
му процессу и созреванию гамет. В-третьих, по-
явление оогамии у многоклеточных организмов
приводит к тому, что собственная подвижность
сохраняется лишь у мужских гамет (а иногда утра-
чивается у гамет обоих полов). При всех этих осо-
бенностях и условиях добиться перекрестного
оплодотворения гамет на многоклеточном уровне
организации можно следующими способами: 1) со-
храняя неподвижные женские гаметы в теле мате-
ринского организма до тех пор, пока они не будут
найдены сперматозоидами (внутреннее оплодо-
творение в широком смысле); 2) принудительно
выбрасывая во внешнюю среду женские гаметы
синхронно с выбросом сперматозоидов другими
особями популяции (наружное оплодотворение);
3) обеспечивая массовый пассивный выход гамет
во внешнюю среду в строго определенное время
(наружное оплодотворение).

Первый путь, несомненно, оказывается техни-
чески более простым и реализуется независимо
почти у всех групп архаичных многоклеточных.
Так, у подавляющего большинства губок, у три-
хоплаксов, примитивных бескишечных турбелля-
рий, предельно упрощенных ортонектид и дицие-
мид, многоклеточных грибов, вольвоксов, боль-
шинства оогамных многоклеточных водорослей, а
также у всех высших растений имеет место внут-

реннее оплодотворение яйцеклетки, а начальные
этапы эмбриогенеза проходят внутри тела мате-
ринского организма, или же зигота становится
покоящейся стадией и оказывается в наружной
среде уже после смерти и распада материнского
тела. Ясное понимание этого обстоятельства поз-
воляет дать ответ на стародавний вопрос класси-
ческой биологии о том, было ли для животных и
других многоклеточных существ исходным спо-
собом размножения наружное оплодотворение с
соответствующим полным развитием дочернего
организма во внешней водной среде. Во многих
старых и современных общетеоретических рабо-
тах это считалось настолько само собой разумею-
щимся, что даже никак специально не аргументи-
ровалось (Иванов, 1968; Иванова-Казас, 1995; Ма-
лахов и др., 2019; Franz, 1924; Mikhailov et al., 2009).
Сообразно таким представлениям, на гипотетиче-
ских схемах возникновения первых Metazoa из
колониальных хоанофлагеллят Choanof lagellata
обычно нарисовано, что яйцеклетки каким-то
образом попадают в воду и там оплодотворяются
сперматозоидами (рис. 14). Однако уже из того
факта, что все животные и вообще все организмы
с эмбриогенной многоклеточностью характери-
зуются облигатной оогамией, следует, что жен-
ские гаметы сами выйти наружу из многоклеточ-
ного тела или даже из колонии протистов никоим
образом не могут, а половых протоков, мускулатуры
и нервной системы, которая регулировала бы при-
нудительный выброс гамет у архаичных организ-
мов еще нет; все эти новообразования появляют-
ся в эволюции, начиная с уровня организации ки-
шечнополостных животных и выше, то есть с
Eumetazoa (Гаврилов-Зимин, 2022). Остается тео-
ретически возможным вариант пассивного выхо-
да оогамет через простой разрыв стенки тела или
клеточной стенки некоего условного гаметангия
по принципу вскрытия нарыва. Таким способом
вскрываются, например, разнообразные гаметан-
гии и спорангии у низших и высших растений.
Однако для обеспечения оплодотворения этот
способ не вполне подходит, поскольку каждый
нарыв или спорангий вскрывается в тот момент,
когда он созрел, не сообразуясь с другими нары-
вами на теле того же самого организма и, тем бо-
лее, другого организма. Для наружного оплодо-
творения нужна строгая синхронизация выброса
мужских и женских гамет. У высокоразвитых жи-
вотных, как хорошо известно, это достигается бла-
годаря нервной системе и органам чувств. У самых
примитивных животных и у растений ни того ни
другого нет. Поэтому, вопреки широко распро-
страненному мнению, всем наиболее архаичным
многоклеточным существам свойственно прими-
тивное внутреннее оплодотворение яйцеклетки
непосредственно внутри тела или же на теле мате-
ринского организма. Это означает неизбежность
исходного живорождения у Metazoa и прораста-
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ния спорофита на гаметофите у растений (Гаври-
лов-Зимин, 2022). То есть схема возникновения
животных должна выглядеть следующим образом
(рис. 15). Сначала у неких хоанофлагеллят непо-
движная зигота претерпевала деления, оставаясь
внутри колонии, а продукты этого деления – по-
движные зооспоры – покидали колонии, уплыва-
ли и давали начало новым организмам. Затем ко-
лонии стали разрастаться, подвижности отдель-
ной зооспоры было уже недостаточно, для того
чтобы покинуть огромную колонию и уплыть ку-
да-то на новое место. В этих условиях логичным
оказывается появление синзооспоры (не распав-
шегося на части продукта дробления зиготы) – ги-
потетической стадии развития, реконструирован-
ной А.А. Захваткиным (Захваткин, 1949; Zakhvatkin,
1956) в его теории возникновения многоклеточных
Metazoa. Фактически, синзооспора представляла
собой первую в эволюции организмов личиноч-
ную стадию, которая еще не умела питаться, но
обеспечивала расселение. Именно такой вариант
размножения/развития наблюдается у современ-
ных губок Porifera.

У некоторых оогамных многоклеточных водо-
рослей в силу простоты их строения оказывается
довольно затруднительным провести четкую грань
между оплодотворением внутри материнского те-
ла и на его поверхности. Так, у ламинариевых
Laminariales бурых водорослей яйцеклетка перед
оплодотворением высвобождается из оогония, но
остается прикрепленной к его краям. Зигота про-
растает, не отрываясь от материнского гаметофита.
Если же в силу случайных событий, яйцеклетка или
зигота теряют связь с материнским растением, то
при прорастании нарушаются процессы дифферен-
цировки и образовавшийся дефектный таллом
вскоре погибает (Белякова и др., 2006б, с. 133–134).

Наружное оплодотворение хорошо известно и
изучено во многих группах морских и пресновод-
ных животных, у которых этот процесс обеспечива-
ется наличием нервной системы, органов чувств,

мускулатуры и тех или иных половых протоков.
Получая определенный зрительный, тактильный
или химический сигнал друг от друга, половые
партнеры реализуют принудительный синхронный
выброс гамет во внешнюю водную среду. Однако
для наиболее архаичных животных и растений
единственно возможным оказывается пассивный
выход гамет, в частности через разрыв оболочек га-
метангиев, синхронизированный внешними при-
чинами. Сравнительный анализ репродуктивных
стратегий различных многоклеточных существ
показывает, что добиться синхронности при пас-
сивном варианте оказывается чрезвычайно слож-
но. Такой путь реализовался лишь в нескольких
небольших группах морских организмов, строго
синхронизованных в своей репродуктивной ак-
тивности с лунными циклами и/или соответству-
ющей периодичностью приливов/отливов. Пас-
сивный выход гамет при этом технически обеспе-
чивается двумя разными способами, но оба они
связаны с существенными ограничениями и оста-
лись эволюционно тупиковыми.

Первый способ известен у некоторых высоко-
развитых губок Demospongiae, построенных по
прогрессивному типу “лейкон” и достигающих
крупных размеров тела. Строение тела позволяет
этим губкам регулировать поток воды, проходя-
щий через тело и выносящий наружу большое ко-
личество неподвижных яйцеклеток и подвижных
сперматозоидов (Ересковский, 2005, с. 55–59; Reis-
wig, 1970a, 1970b, 1976). При этом в большинстве
случаев остается неизвестным, происходит ли вы-
брос яйцеклеток из тела до их оплодотворения или
уже после такового (Reiswig, 1976, c. 104). Оформ-
ленных гонад у губок нет; женские половые клетки
располагаются диффузно или мелкими группами
среди соматических клеток тела, а сперматозои-
ды собраны внутри временных образований –
сперматоцист (Иванова-Казас, 1975; Ересковский,
2005). Это обстоятельство, несомненно, облегчает
задачу выведения гамет с потоками воды, посколь-
ку отсутствует необходимость вскрытия оболочки

Рис. 14. Графическая интерпретация седентарной гипотезы возникновения многоклеточных животных при допуще-
нии исходности наружного оплодотворения; по: Малахов и др., 2019, с изменениями.
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условного гаметангия, имеющегося у большинства
других многоклеточных организмов. Дополни-
тельным регулятором синхронности выброса га-
мет у губок, вероятно, выступают феромоны.

Второй способ пассивного синхронного выхо-
да гамет реализован у ряда родов бурых и зеленых
водорослей. Они не умеют регулировать потоки
воды, но их репродукция сложным образом ско-
ординирована с лунным циклом и приливно-от-
ливными ритмами (Smith, 1947; Brawley, 1992; Braw-
ley, Johnson, 1992; Feis, 2010; Heesch et al., 2021).
Лучше всего эта синхронизации изучена у раз-
личных фукусов Fucus spp. В отличие от подавля-
ющего большинства других растений, мейоз у фу-
кусов происходит при образовании яйцеклеток и
сперматозоидов, стадия гаметофита отсутствует,

гаплоидная фаза представлена только гаметами
(рис. 16) подобно тому, как это имеет место в жиз-
ненном цикле животных. Неподвижные яйце-
клетки выделяются в воду просто через разрыв
стенки гаметангия и дальше оседают на дно, а по-
движные сперматозоиды находят их за счет феро-
монов, которые действуют на расстоянии всего
лишь от микрометра до миллиметра (Serrão et al.,
1996; Feis, 2010). То есть оплодотворение возможно
только лишь между расположенными рядом друг с
другом водорослями. Синхронность выброса гамет
достигается за счет того, что гаметангии подсыха-
ют при отливе, а затем массово лопаются при по-
вторном намокании и/или изменении солености
во время прилива (так называемый осмотический
стресс). Необходимо при этом, чтобы прилив был

Рис. 15. Схема возникновения многоклеточных животных Metazoa в соответствии с гипотезой первичного живорож-
дения.
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спокойным, без сильных волн, которые могут
разнести гаметы в разные стороны. Понятно, что
такой способ полового размножения, основан-
ный на сочетании множества специфических
внешних причин, не подходит для большинства
других живых организмов. Однако поверхност-
ное сходство репродуктивной биологии фукусов с
репродуктивным поведением яйцекладущих жи-
вотных даже породило в свое время гипотезу о
происхождении Metazoa непосредственно от фу-
кусов (Franz, 1924). Чрезвычайно точная синхро-
низация созревания и выведения гамет за счет
приливно-отливных ритмов известна и у тех во-
дорослей, которые сохраняют чередование гаме-
тофита/спорофита в своем цикле. Наиболее
изучены в этом отношении разные виды бурых
водорослей рода Dictyota Lamouroux, 1809 (Hoyt,
1927; Bogaert et al., 2020) и зеленые водоросли ро-
да Ulva Linnaeus, 1753 (Smith, 1947).

В лабораторных условиях очень часто удается
добиться синхронного вскрытия гаметангиев за
счет резкого изменения освещенности (Brawley,
Johnson, 1992, c. 237–238), но такие исследования
опять же проводились на водорослях, чья репро-
дукция в естественных условиях приурочена к
приливно-отливным циклам.

Других эффективных способов точной син-
хронизации выделения гамет, помимо приливно-
отливного, у многоклеточных растений, по-види-

мому, не существует. Понимая это, можно пред-
ложить объяснение тому, почему у растений нет
яйцекладки, подобной яйцекладке животных, и
почему у растений абсолютно преобладает беспо-
лое размножение с чередованием спорофита/га-
метофита, несмотря на очевидное эволюционное
преимущество полового размножения и дипло-
идного состояния многоклеточного тела. Ответ
заключается в том, что самостоятельно выводить
во внешнюю среду яйцеклетки синхронно со спер-
матозоидами растения не умеют. Их яйцеклетки в
подавляющем большинстве случаев остаются на
материнском теле, дожидаются пока тем или иным
способом до них доберутся сперматозоиды (или
спермии), а затем прорастают внутри или на теле
материнского организма. Собственно размноже-
ние и распространение обеспечиваются при этом
не гаметами или зиготами, а спорами, поскольку
для этого никакой синхронизации не требуется
вовсе. Вплоть до самых высших этапов эволюции
растений перейти к нормальному самостоятель-
ному половому размножению у них не получает-
ся, а большинство цветковых растений в своем
половом процессе еще и полностью зависят от
животных, особенно от насекомых-опылителей.
Встречаются примеры переноса растительных га-
мет и у некоторых примитивных первичноводных
растений, например у некоторых красных водо-

Рис. 16. Обобщенная схема жизненного цикла фукусов Fucus spp.
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рослей, для которых переносчиками выступают
ракообразные (Ollerton, Ren, 2022).

У животных, наоборот, половое размножение
абсолютно преобладает, а синхронизация выделе-
ния гамет достигается на довольно ранних этапах их
эволюции, начиная с наиболее сложно организо-
ванных губок и кишечнополостных. У последних
появляются примитивная нервная система, гонады
и мускулатура, в частности мускульный кишеч-
ник/желудок, через который в самом простом
случае выводятся наружу половые продукты. У
некоторых гребневиков Ctenophora появляются
даже специализированные половые протоки
(Беклемишев, 1964, с. 334). В результате, как
среди книдарий Cnidaria, так и среди гребневи-
ков Ctenophora у абсолютного большинства ви-
дов преобладает наружное оплодотворение с раз-
витием яиц во внешней среде, и лишь у немногих
видов сохраняется живорождение или яйцеживо-
рождение. Вся дальнейшая эволюция репродук-
тивной сферы животных – это постоянное совер-
шенствование половых протоков, половых желез,
внешних яйцекладных и копулятивных органов и
самих способов откладки защищенных оболочками
яйцеклеток во внешнюю среду. Отдельные аберра-
ции половой системы, ведущие в некоторых не-
больших по разнообразию группах к вторичному
живорождению, подробно рассматривались мною в
специальной статье (Гаврилов-Зимин, 2022).

ПОЛИЦИТНАЯ РЕПРОДУКЦИЯ

Простейший вариант полицитной репродук-
ции, заключающийся в восстановлении целого
тела из отдельных фрагментов, наблюдается по-
чти у всех архаичных многоклеточных существ и,
вероятно, представляет собой исходный плезио-
морфный способ полицитной репродукции для
большинства филогенетических линий много-
клеточных. Несмотря на свою крайнюю прими-
тивность, способность к восстановлению целого

тела из фрагментов сохраняется в ходе всей даль-
нейшей эволюции у большинства групп расте-
ний, в том числе у самых высокоразвитых – по-
крытосеменных Magnoliopsida, а также у боль-
шинства грибов. Напротив, среди животных этот
способ остается возможным лишь у организмов,
стоящих на сравнительно низком уровне морфо-
анатомической организации: губок Porifera, ки-
шечнополостных Coelenterata, различных таксонов
плоских червей Plathelminthes, некоторых немер-
тин Nemertini и кольчатых червей Annelida. Не-
сколько более усложненным вариантом фрагмента-
ции можно считать разделение тела надвое путем
перешнуровки или расщепления. Такие способы
известны, например, у трихоплаксов, некоторых
стрекающих кишечнополостных и плоских червей.
При этом различают: деление без предшествующей
морфогенетической подготовки – архетомия – и
деление после предварительного удвоения частей
тела – паратомия (Захваткин, 1949, с. 171).

Апоморфной особенностью, присущей неко-
торым протонемным и эмбриогенным многокле-
точным организмам, а также представителям ком-
плексных организмов – лишайникам Lecanoro-
mycetes, можно считать появление у них особого
полицитного почкования (= бластогенеза), в ре-
зультате которого из групп соматических клеток
регулярно образуются специализированные вы-
росты, со временем отделяющиеся и вырастаю-
щие в самостоятельные особи. Во многих группах
организмов такое полицитное почкование зани-
мает строго определенное место в жизненном цик-
ле или даже представляет собой основной способ
размножения/воспроизведения и распростра-
нения.

Так, у многих высокоорганизованных пред-
ставителей листоватых и кустистых лишайников
полицитное почкование оказывается единствен-
ным способом репродукции (не считая случайной
фрагментации тела). Этот процесс осуществляется
путем образования так называемых соредий и изи-

Рис. 17. Полицитное почкование у лишайников: размножение изидиями; по: Голубкова, 1977, с изменениями.
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дий (рис. 17) – микроскопических многоклеточных
выростов слоевища, объединяющих симбиотиче-
ские грибные гифы и клетки водоросли (Голубкова,
1977, с. 419; Белякова и др., 2006a, с. 224–226).

Полицитное почкование чрезвычайно развито
у харовых водорослей Charophyceae s.s. и обеспе-
чивается у них специальными клубеньками на ри-
зоидах или особыми звездчатыми скоплениями
клеток (Белякова и др., 2006б, с. 270).

Значительное разнообразие полицитных вы-
водковых тел наблюдается у гаметофитов различ-
ных печеночников Marchantiophyta и мхов Bryo-
phyta (Абрамов, Абрамова, 1978а, с. 65–66, 1978б,
с. 81–82; Потемкин, Софронова, 2009, с. 30). Вы-
водковые клубеньки и почки известны у споро-
фитов некоторых видов плауновидных Lycopodi-
ophyta (Филин, 1978а, с. 106, 114) и псилотовых
Psilotopsida (Тимонин, Филин, 2009, с. 298). Для
спорофитов многих хвощовых Equisetopsida ха-
рактерно образование многочисленных подзем-
ных клубеньков (Филин, 1978б, с. 140–141). У
спорофитов некоторых видов папоротников Pte-
ridiophytina известны выводковые клубеньки и поч-
ки (Тимонин, Филин, 2009, с. 255). Однако наи-
большей распространенности достигает поли-
цитное почкование среди цветковых растений
(Системы репродукции, 2000, с. 315).

У животных полицитное почкование широко
распространено среди губок Porifera, трихоплак-
сов Trichoplax spp. (рис. 18), стрекающих кишеч-
нополостных Cnidaria, плоских червей Plathel-
mintes, камптозой Kamptozoa, кольчатых червей

Annelida, многих тентакулят Tentaculata и полу-
хордовых Hemichordata, ряда низших хордовых –
оболочников Tunicata, некоторых видов иглоко-
жих Echinodermata; в единичных случаях извест-
но у представителей некоторых других групп
(Иванова-Казас, 1977, 1995; Зоология…, 2008).

Особым типом полицитного почкования, апо-
морфным для некоторых эмбриогенно-много-
клеточных организмов, можно считать полиэм-
брионию. Этот термин, как и многие другие, при-
меняющиеся в репродуктивной биологии, имеет
довольно расплывчатое значение. В большинстве
случаев (и в данной статье) под полиэмбрионией
подразумевают регулярное разделение развиваю-
щегося зиготического зародыша на несколько вто-
ричных зародышей (Иванова-Казаc, 1995, с. 205). В
то же время у многих эмбриогенно-многоклеточ-
ных организмов возможно случайное или экспе-
риментально вызванное разделение развивающе-
гося зародыша на отдельные бластомеры. Так,
например, в некоторых случаях говорят о факуль-
тативной первичной полиэмбрионии, проявляю-
щейся в экспериментах и представляющей собой
выращивание самостоятельных организмов из
отдельных бластомеров, например у некоторых
гидромедуз (Захваткин, 1949, с. 217; Иванова-Ка-
зас, 1977, с. 200–201). На мой взгляд, в данном
случае речь идет не о полиэмбрионии в упомяну-
том выше смысле, а лишь о принудительной ре-
конструкции того этапа жизненного цикла, кото-
рый имел место у одноклеточных предков рас-

Рис. 18. Схема жизненного цикла трихоплакса Trichoplax adhaerens Schulze, 1883; бесполое размножение обеспечива-
ется полицитным почкованием.
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сматриваемых организмов, а именно – этапа
разделения зиготы на отдельные зооспоры.

Чрезвычайно широко понимается полиэмбри-
ония в литературе по цветковым растениям (Си-
стемы репродукции, 2000, с. 401), где этим терми-
ном предлагается называть не только достаточно
редкие случаи регулярного разделения исходного
зиготического зародыша, как, например, у пио-
нов Paeonia spp., но и разнообразные случаи воз-
никновения зародышеподобных структур из ве-
гетативных частей тела. С таким расширитель-
ным подходом я не готов согласиться, поскольку
он порождает терминологическую путаницу.

Редкие случаи полиэмбрионии среди животных
известны у некоторых родов круглоротых мша-
нок Cyclostomatida, моногенетических сосальщи-
ков Monogenea, эндопаразитических перепончато-
крылых Hymenoptera и веерокрылых Strepsiptera на-
секомых, а также у млекопитающих – броненосцев
рода Dasypus Linnaeus, 1758 (Иванова-Казас, 1995,
с. 205, 208, 257, 271, 275, 475, 480).

Крайне своеобразный аналог полиэмбрионии
можно усмотреть в развитии так называемого кар-
поспорофитного поколения флоридиевых красных
водорослей (Rhodophyta: Florideophyceae) (рис. 8). У
большинства флоридиевых зигота (оплодотворен-
ный карпогон) так или иначе сливается с ауксил-
лярными (питающими) клетками материнского
слоевища (гаметофита). После слияния карпогон
формирует многочисленные многоклеточные от-
ростки – нити гонимобласта. Затем все или только
часть клеток гонимобласта становятся карпоспора-
ми. После отделения от материнского растения
карпоспоры дают начало следующему диплоидно-
му поколению – тетраспорофитам (Виноградова,
1977a; Searles, 1980). Если принять в отношении
флоридиевых идею об аналогии полиэмбрионии,
то тогда исчезает необходимость в такой услож-
ненной теоретической конструкции как дополни-
тельное поколение спорофитов – карпоспорофит-
ное поколение, и представления о жизненном цик-
ле красных водорослей оказываются тогда вполне
сопоставимыми с описанием обычного гаметофи-
то-спорофитного цикла прочих растений.

Целый ряд групп многоклеточных организмов
полностью утрачивают способность к полицит-
ной репродукции (за исключением упомянутых
выше редчайших случаев полиэмбрионии). Тако-
вы, например, различные таксоны в пределах поли-
филетической группы первичнополостных червей
Nemathelmintes, эхиуриды Echiurida, плеченогие
Brachiopoda, членистоногие Arthropoda, моллюски
Mollusca, позвоночные Vertebrata. Очевидно, такая
утрата связана с высокой степенью специализации
тканей и органов этих организмов и с соответствую-
щей утратой тотипотентности (плюрипотентности)
большинством соматических клеток, составляю-
щих их тело. В то же время не вполне понятным

представляется почти тотальное отсутствие поли-
цитной репродукции у голосеменных растений и
даже у столь примитивно организованных много-
клеточных растений как вольвоксы Volvox spp.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многократность возникновения многоклеточ-

ности в разных группах организмов позволяет в на-
стоящее время дать лишь очень приблизительную
минимальную оценку общего числа таких эволю-
ционных событий. По-видимому, было не менее
50 случаев независимого возникновения много-
клеточности среди эукариот и не менее несколь-
ких десятков – среди прокариот. Особую слож-
ность для подсчета представляют примеры про-
тонемной многоклеточности среди бактерий и
водорослей, поскольку современные системы
этих организмов изобилуют родами, включаю-
щими одновременно виды с простыми однокле-
точными, колониально-одноклеточными и об-
лигатно-многоклеточными телами (AlgaeBase:
https://www.algaebase.org/). Столь же затрудни-
тельно подсчитать многочисленные случаи пере-
хода от сифонально-одноклеточной к сифоносеп-
тальной многоклеточности среди грибов, грибопо-
добных организмов и водорослей, развивающихся
через исходную стадию многоядерного сифона.
Гораздо более ясная картина вырисовывается в
отношении эмбриогенно-многоклеточных су-
ществ. Так, не вызывает сомнений однократное
независимое возникновение животных и отдель-
но вольвоксов на базе соответствующих предко-
вых шарообразных колоний с внутренней поло-
стью (Захваткин, 1949; Малахов и др., 2019). Обще-
принятым в ботанической литературе считается
также однократное возникновение высших расте-
ний Embryophyta и харовых водорослей Charo-
phyceae s.s. на основе предшествовавшей прото-
немной многоклеточности их предковых форм
(Umen, 2014). Считается, что спорофиты высших
растений во всех случаях развиваются эмбриоген-
но, тогда как гаметофиты во многих случаях сохра-
няют протонемное развитие. Эмбриогенная много-
клеточность среди бурых и красных водорослей,
по-видимому, возникала многократно, но на осно-
ве уже достигнутой протонемной многоклеточно-
сти более архаичных представителей этих групп.

Примечательно, что все сложно дифференци-
рованные многоклеточные организмы, обладаю-
щие тканями и органами, развиваются по типу
эмбриогенной многоклеточности на базе облигат-
ной накопительной оогамии или накопительной
апланоспории. Вероятно, это связано с тем хорошо
известным фактом, что для исходной дифференци-
ровки очень важен большой объем цитоплазмы в
яйцеклетке и ее сложная структурированность,
которая затем обеспечивает предопределенность
дробления и формирование конкретных тканей и



548

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

ГАВРИЛОВ-ЗИМИН

органов из определенных бластомеров. Для жи-
вотных, помимо исходной предопределенности
дробления, актуально еще и формирование внут-
ренних полостей тела, в частности первичной по-
лости – бластоцеля, а этого, вероятно, невозмож-
но достигнуть на базе протонемного или сифоно-
септального развития.

Подводя итог всему вышесказанному, можно
выделить следующие заключительные положения:

1. Предлагаемый первый репродуктивный кри-
терий многоклеточности предусматривает, что
унитарный многоклеточный организм, в отличие
от колониально-одноклеточного, облигатно раз-
вивается как многоклеточный и воспроизводит
себя только после того, как достигнет многокле-
точной вегетативной стадии онтогенеза.

2. Второй репродуктивный критерий много-
клеточности определяет, какими именно спосо-
бами воспроизводит себя многоклеточное тело
при моноцитном способе образования дочернего
организма, и позволяет разделить все известные
пути реализации облигатной многоклеточности
на три принципиально различных варианта: про-
тонемный, сифоносептальный и эмбриогенный.

3. Наиболее сложная эмбриогенная многокле-
точность возникает исключительно на базе обли-
гатной накопительной оогамии или накопитель-
ной апланоспории, при которых гамета/спора
превышает по размерам (иногда в сотни и тысячи
раз) исходные материнские клетки. В результате
последующих палинтомических или синтомиче-
ских делений из оогаметы/споры формируется
эмбрион или эмбриоид – стадии онтогенеза, от-
сутствующие у других многоклеточных и одно-
клеточных организмов.

4. Появление многоклеточности, особенно на
базе оогамии, создает существенные технические
проблемы для синхронизации копулятивных
процессов. Наиболее простым выходом из этой
ситуации оказывается сохранение неподвижных
женских гамет в/на теле материнского организма
до тех пор, пока они не будут найдены спермато-
зоидами. Этот способ реализуется у абсолютного
большинства многоклеточных растений и гри-
бов, а также у наиболее архаичных животных. В
этой связи живорождение рассматривается как
исходный способ отрождения потомства у Metazoa.
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Reproductive Criteria of Multicellularity and Original Modes of Reproduction
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The reproductive criteria of multicellularity are proposed for the first time. Terminologically the multicellu-
larity is advised to subdivide into three variants: 1) protonemal – the most primitive, known in multicellular
prokaryotes, in majority groups of multicellular algae and in gametophytes of some embryophyte plants; 2)
siphonoseptal, distributed amongst multicellular fungi, some groups of green and yellow-green algae; 3) em-
bryogenic, the most complicated, characteristic of all animals (Metazoa), sporophytes and some gameto-
phytes of embryophyte plants, charophyte algae (Charophyceae s.s.), oogamous genera of green and brown
algae, some genera of red algae. In addition to well-known subdivision of the reproduction into sexual and
asexual variants, it is advised to consider monocitic (appearance of the new organism from one cell in course
of sexual or asexual reproduction) and polycitic (fragmentation, longitudinal/transverse division, budding,
basing on numerous cells of maternal organisms), because both these modes have different evolutional and
ontogenetic origin. It is demonstrated that the internal fertilization was the original feature of reproduction
in animals (Metazoa), land plants (Embryophyta), most groups of multicellular oogamous algae, in ooga-
mous and pseudoogamous fungi. Correspondingly, in course of the sexual reproduction, viviparous develop-
ment was the ancestral for animals, whereas the germination of the zygote on (or inside) maternal organism
was the ancestral for Embryophyta and most oogamous algae.

Keywords: multicellularity, gametogenesis, oogamete, spore, viviparity, evolution, sexual and asexual repro-
duction, polyembryony
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В настоящее время установлено, что при воздействии на живые организмы различных экологиче-
ских факторов (природных – абиотических и биотических, а также антропогенных) гормезис пред-
ставляет собой достаточно распространенное явление. Гормезис обнаружен у разных групп орга-
низмов и практически на всех уровнях организации живых систем от клетки до экосистемы. В то же
время всесторонний анализ значения гормезиса для экологии не проводился. В данном обзоре рас-
сматривается современная концепция гормезиса, представленная в зарубежной литературе, а также
ее значение для различных разделов экологии.
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ВВЕДЕНИЕ
Долгое время гормезис рассматривался как

редкое и недостаточно понятное явление и фак-
тически не учитывался при изучении реакций жи-
вых систем разного уровня организации на различ-
ные факторы среды (Calabrese, 2008; Agathokleous,
Calabrese, 2020). В последние годы отмечается зна-
чительный интерес к этому явлению за рубе-
жом, поскольку многочисленными исследова-
ниями продемонстрировано, что горметические
ответы являются достаточно распространенными
(Calabrese, Blain, 2009, 2011; Agathokleous, Cal-
abrese, 2020; Shahid et al., 2020; Jalal et al., 2021). Яв-
ление гормезиса обнаружено на различных уровнях
организации живых систем от клетки (Zhang et al.,
2017; Gopi, Rattan, 2019) и организма (Calabrese,
2008; Agathokleous, Calabrese, 2020) до популяций
(Sial et al., 2018; Tang et al., 2019), сообществ (Ag-
athokleous, Calabrese, 2020; Fan et al., 2020; Agath-
okleous et al., 2021a) и даже экосистем (Agathok-
leous, 2018; Erofeeva, 2023). Горметические ответы
возникают у эволюционно различных групп орга-
низмов (Agathokleous, Calabrese, 2020): бактерий
(Cui et al., 2018; Wang et al., 2021), грибов (Di et al.,
2016; Cong et al., 2018), растений (Calabrese, Blain,
2009; Agathokleous et al., 2020a), животных, вклю-
чая человека (Calabrese, Blain, 2011; Berry, López-
Martínez, 2020). Все это указывает на то, что кон-
цепция гормезиса касается не только различных

сфер токсикологии, медицины и биологии, а так-
же многих важнейших фундаментальных и при-
кладных вопросов в области экологии. В последние
годы зарубежными авторами опубликован ряд об-
зорных статей, затрагивающих отдельные экологи-
ческие аспекты явления гормезиса (Costantini et al.,
2010; Agathokleous, 2018; Agathokleous, Calabrese,
2020; Agathokleous et al., 2021a). Однако всесторон-
него анализа значения современной концепции
гормезиса для экологии не проводилось. В данном
обзоре рассмотрена современная концепция горме-
зиса, проведен анализ ее значения для различных
разделов экологии в фундаментальном и при-
кладном аспектах, а также оценены перспективы
использования данной концепции в экологии.

Следует отметить, что данный обзор сосредо-
точен на концепции гормезиса, принятой в на-
стоящее время за рубежом, так как это направле-
ние очень быстро развивается и отличается по ря-
ду положений от точки зрения, транслируемой в
российских научных источниках. Несомненно,
отечественные исследования радиационного и хи-
мического гормезиса имеют существенное значе-
ние для развития представлений о горметических
ответах организмов. Однако для анализа всего ма-
териала по гормезису, существующего в отече-
ственной и зарубежной литературе, требуется фор-
мат монографии. Поэтому анализ отечественных
исследований остался за рамками данного обзо-
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ра, цель которого – знакомство читателей с кон-
цепцией гормезиса, развиваемой зарубежными
исследователями.

СОВРЕМЕННАЯ КОНЦЕПЦИЯ ГОРМЕЗИСА

В настоящее время в зарубежной литературе
термином гормезис (от греч. ορμεσις – быстрое
движение, стремление) обозначают двухфазный
адаптационный ответ живой системы на стрессо-
вый фактор (или факторы) среды, при котором
низкие дозы фактора оказывают стимулирующее
воздействие, а высокие дозы фактора вызывают
ингибирующий эффект (Calabrese, 2008; Agathok-
leous, Calabrese, 2020).

Следует отметить, что при хроническом воз-
действии данной дозы/концентрации стрессора
горметическая стимуляция возникает на началь-
ных этапах его воздействия. При длительном воз-
действии может наблюдаться вторая фаза горме-
зиса – ингибирование. Например, показано, что
хроническое воздействие низких доз различных
поллютантов (хром, кадмий, ДДТ) на растения
(Jia et al., 2013; Mitton et al., 2014) сначала вызывает
стимулирующий горметический эффект в отноше-
нии перекисного гомеостаза растений (антиокси-
дантное действие поллютантов), а при продолжи-
тельном воздействии переходит в ингибирующий
эффект (прооксидантное действие поллютантов).

Таким образом, в отличие от классических за-
висимостей доза–эффект (пороговых и непоро-
говых), используемых в токсикологии, экотокси-
кологии, радиоэкологии, горметическая кривая до-
за–эффект не монотонна, то есть имеет экстремум,
поскольку направление ответа живой системы
отличается в диапазоне низких и высоких доз
фактора (Calabrese, 2008).

Выделяют два вида горметических кривых
(рис. 1) (Calabrese, 2008; Calabrese, Blain, 2009):

1) Инвертированная U-образная кривая (in-
verted U-shaped curve) или инвертированная J-об-
разная кривая (inverted J-shaped curve), встречаю-
щаяся наиболее часто и представляющая стимуля-
цию низкими дозами фактора и ингибирование
высокими дозами (рис. 1а).

2) U-образная кривая (U-shaped curve) или J-об-
разная кривая (J-shaped curve), представляющая
снижение повреждающего эффекта в области низ-
ких доз и его увеличение при высоких дозах фак-
тора (рис. 1б).

В пределах горметической кривой выделяют
универсальные количественные характеристики,
свойственные горметическим ответам любых ор-
ганизмов (Calabrese, 2008; Agathokleous, Calabrese,
2020) (рис. 2). Горметическая зона кривой пред-
ставляет собой диапазон доз фактора, обладающих
стимулирующим эффектом относительно кон-
трольного уровня (условной нормы). Эта зона ха-
рактеризуется максимальным стимулирующим
эффектом MAX (выражается в % от контроля и
чаще всего составляет 130–160%, иногда до 200%) и
шириной диапазона стимулирующих доз (обычно
не более двух порядков, но в 2% случаев превы-
шает три порядка). Кроме того, выделяют макси-
мальную дозу, не вызывающую повреждающего
(ингибирующего) эффекта NOAEL (no-observed ad-
verse effect level) (Calabrese, 2008; Calabrese, Blain,
2009; Agathokleous, Calabrese, 2020).

Полагают, что биологический смысл стимули-
рующего эффекта низких доз стресс-фактора в гор-
метической зоне – это сверхкомпенсация пара-
метров живой системы, которая необходима для
повышения устойчивости к возможному после-
дующему воздействию сильного стресс-фактора
(факторов) (Calabrese, 2008; Agathokleous, Calabrese,
2020). При сверхкомпенсации живая система не
только компенсирует нарушения, вызванные низ-
кодозовым стрессором, но и повышает эффектив-
ность функционирования и активность защитных
систем. Например, у растений гербициды в низких
концентрациях стимулируют рост, фотосинтез,
активность антиоксидантной защиты (Jalal et al.,
2021; Costa et al., 2023) и даже урожайность (Pince-
lli-Souza et al., 2020).

Показано, что низкие дозы различных стрес-
совых факторов (природных – абиотических и био-
тических, а также антропогенных), вызывающих

Рис. 1. Два вида горметических кривых доза–эффект
(по: Calabrese, Blain, 2009, с изменениями): (а) – ин-
вертированная U-образная кривая – стимулирую-
щий эффект низких доз и ингибирующий эффект вы-
соких доз; (б) – U-образная кривая – снижение по-
вреждающего эффекта низкими дозами и увеличение
повреждающего эффекта высокими дозами. Напри-
мер, низкие концентрации тяжелых металлов снижа-
ют интенсивность перекисного окисления липидов в
клетках растений, а высокие концентрации данных
поллютантов стимулируют этот процесс.
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горметическую сверхкомпенсацию повышают
устойчивость к сильным стрессорам. Это явление
было названо прекондиционированием (precondi-
tioning – подготовка, предобработка), в качестве си-
нонима которого также используется термин прай-
минг (priming – грунтовка, в смысле предвари-
тельной обработки) (Martinez-Medina et al., 2016;
Calabrese, 2016a; Agathokleous et al., 2020a). Путем
прекондиционирования гормезис может повышать
резистентность к высоким дозам стрессового фак-
тора, низкие дозы которого вызывают горметиче-
скую стимуляцию, или даже к другим сильным
стрессорам. В последнем случае наблюдается эф-
фект, называемый кросс-адаптацией или кросс-
толерантностью (Walter et al., 2013; Foyer et al.,
2016), то есть повышение устойчивости организ-
ма к сильному стрессору в результате предшествую-
щего воздействия умеренного стрессора иной при-
роды. Примером эффекта кросс-адаптации может
служить воздействие на мух Drosophila melanogaster
мертвых спор энтомопатогенного гриба Metar-
hizium robertsii, стимулирующее их фертильность,
увеличивающее продолжительность жизни, по-
вышающее устойчивость к высоким температу-
рам (McClure et al., 2014).

Таким образом, за счет горметического пре-
кондиционирования живая система прогнозирует
изменения среды и может значительно повысить
эффективность поддержания гомеостаза в неста-
бильной среде (Calabrese, 2008; Agathokleous, Cal-
abrese, 2020).

Кроме того, обнаружено явление постконди-
ционирования (postconditioning – постобработ-
ка), возникающее при воздействии низких горме-
тических (стимулирующих) доз фактора на живую
систему после сильного стрессора. В случае пост-
кондиционирования горметические дозы повыша-
ют эффективность восстановления организма или
клеток, подвергнутых повреждающему воздей-
ствию сильного стресс-фактора (Wiegant et al., 2011;
Calabrese, 2016a). При этом дозы фактора, наиболее
эффективно вызывающие прекондиционирование,
обладают также наиболее выраженным эффектом
посткондиционирования (Calabrese, 2016b).

В пределах горметической зоны может на-
блюдаться явление горметического компромис-
са (hormetic trade-off), когда горметическая сверх-
компенсация отмечается только для некоторых
показателей живой системы, что обусловлено
ограниченностью ресурсов системы (Agathok-
leous, Calabrese, 2020). Вероятно, в первую оче-
редь сверхкомпенсируются параметры, наиболее
актуальные для прогнозируемой встречи с силь-
ным стрессором (стрессорами) (Agathokleous, Ca-
labrese, 2020).

Молекулярный механизм гормезиса до сих пор
остается неясным. Существуют многочисленные
гипотезы, которые описывают молекулярные про-

цессы на уровне клетки и организма, приводящие
к гормезису (Calabrese, 2013). В частности, пред-
полагается, что агент в стимулирующих и инги-
бирующих дозах воздействует на различные ти-
пы/подтипы рецепторов клетки или разные кле-
точные сигнальные пути, что индуцирует
немонотонный двухфазный паттерн зависимости
доза–эффект (Calabrese, 2013).

Считается, что не существует единого молеку-
лярного механизма гормезиса (например, рецеп-
тора или клеточного сигнального пути) даже у
субпопуляций одного вида. Горметическая сти-
муляция может достигаться за счет различных
клеточных процессов в зависимости от вида орга-
низмов, генотипа, индуцирующего агента (Agath-
okleous et al., 2020a). При этом на уровне организ-
ма происходит умеренная активация защитных
систем (стрессовые гормоны, антиоксидантная
защита, стрессовые белки и т.д.) (Calabrese, 2013).

Поскольку поддержание гомеостаза на уровне
клетки, организма, популяции, экосистемы про-
исходит путем качественно различных регулятор-
ных механизмов (Шилов, 2019), то механизмы
горметической стимуляции также имеют каче-
ственные особенности на этих уровнях. Тем не ме-
нее, это единая система, поэтому гормезис на уров-
не организма у значительного количества особей
в популяциях может влиять на популяционные
характеристики. Изменение состояния популя-
ции в свою очередь влияет на функции вида в со-
обществе, далее – на роль сообщества в обеспече-
нии потока энергии и круговорота веществ эко-
системой, то есть имеет значение для гомеостаза
и, соответственно, устойчивости экосистем. Та-

Рис. 2. Количественные характеристики горметиче-
ской кривой доза–эффект. NOAEL (no-observed ad-
verse effect level) – максимальная доза, не оказывающая
повреждающего (ингибирующего) эффекта. Гормети-
ческая зона – диапазон доз, вызывающих стимулирую-
щий эффект относительно контрольного уровня. Эта
зона характеризуется шириной стимулирующего диа-
пазона и максимальным стимулирующим эффектом
(MAX) (по: Agathokleous, Calabrese, 2020, с изменени-
ями).
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ким образом, гормезис на более низких уровнях,
надо полагать, является основой горметического
ответа на более высоких уровнях организации
живых систем.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ ОРГАНИЗМА

Как известно, эффекты различных экологиче-
ских факторов на уровне организма рассматрива-
ет факториальная экология или аутэкология. В
настоящее время горметические ответы на разно-
образные экологические стрессоры наиболее
изучены на организменном уровне живых систем.

Явление гормезиса обнаружено у различных
групп организмов (растений: высших растений и
водорослей; животных: позвоночных и беспозво-
ночных животных, бактерий, архей, грибов, про-
стейших) (табл. 1). При этом у многих групп горме-
зис показан для абиотических, биотических и раз-
нообразных антропогенных факторов. В табл. 1
представлены только некоторые примеры факто-
ров и групп организмов, демонстрирующих гор-
мезис, полученные при анализе литературы за по-
следние годы. Фактически доказательства гормези-
са у разных организмов намного обширнее, что
проанализировано статистически в ряде обзорных
статей (Calabrese, Baldwin, 1999; Calabrese, Blain,
2005, 2009, 2011).

Гормезис обнаружен и при комбинированном
воздействии нескольких факторов среды. Так, на-
пример, показаны горметические ответы у водно-
го растения Myriophyllum aquaticum при воздей-
ствии антибиотиков и тяжелых металлов одновре-
менно (Guo et al., 2020), у наземных растений – при
обработке бинарными смесями гербицидов (Belz,
Piepho, 2017), у фитопатогенных грибов – при
воздействии бинарных смесей фунгицидов (Zhang
et al., 2019). Однако закономерности горметиче-
ских ответов при совместном воздействии раз-
личных факторов среды (биотических, абиотиче-
ских, антропогенных) до сих пор остаются мало
изученными, хотя именно этот тип воздействия
чаще всего наблюдается в реальных условиях (Ag-
athokleous et al., 2020a).

Возможно, гормезис может быть одним из ме-
ханизмов, лежащих в основе закона совокупного
действия факторов (закон Митчерлиха–Бауле),
утверждающего, что величина урожая зависит не
только от какого-нибудь одного (пусть даже лими-
тирующего) фактора, но и от всей совокупности
действующих факторов одновременно (Harmsen,
2000). Слабые стресс-факторы могут вызывать гор-
мезис, который через эффекты прекондициониро-
вания и посткондиционирования влияет на устой-
чивость организмов к сильным стрессовым воздей-
ствиям. Например, низкие концентрации никеля
вызывают горметическую стимуляцию роста кор-
невой системы у Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. и

повышают устойчивость к засолению (эффект пре-
кондиционирования), вызванному высокими кон-
центрациям хлорида натрия (Rahavi et al., 2011).
Аналогично, у ячменя Hordeum vulgare L. низкие
дозы озона и умеренный дефицит воды повыша-
ют устойчивость к высоким концентрациям ме-
ди. Кроме того, умеренная засуха также положи-
тельно влияет на резистентность ячменя к кад-
мию (Kacienė et al., 2017).

Краеугольным камнем факториальной эколо-
гии является кривая Шелфорда (рис. 3), которая
графически описывает закон толерантности Шел-
форда. Показано, что если использовать класси-
фикацию зон кривой: зона оптимума и две зоны
стресса (Shelford, 1913), применяемую и в настоя-
щее время за рубежом (Helaouёt, Beaugrand, 2009;
Hatfield, Prueger, 2015), то гормезис возникает в
зоне стресса. При умеренном отклонении эколо-
гического фактора от оптимума наблюдается гор-
метическая стимуляция, а при значительном от-
клонении от оптимума – ингибирование (рис. 3)
(Erofeeva, 2021). Также продемонстрировано, что
гормезис через эффект прекондиционирования
может влиять на границы толерантности к данно-
му экологическому фактору и даже к другим эколо-
гическим факторам за счет горметической кросс-
адаптации, делая эти границы более лабильными,
что особенно важно для лимитирующих факто-
ров ареала (Erofeeva, 2021). Гормезис как прояв-
ление биологической пластичности (способно-
сти генотипа продуцировать различные феноти-
пы при адаптации к среде) (Agathokleous et al.,
2019d) также подвержен процессу эволюции, то есть
способность к горметической сверхкомпенсации
параметров отличается у разных видов. Предпола-
гается, что наиболее высокой способностью к
гормезису обладают эврибионтные виды, имею-
щие широкий диапазон толерантности ко многим
факторам среды (Erofeeva, 2021). Таким образом,
включение концепции гормезиса в анализ законо-
мерностей воздействия экологических факторов на
живые системы имеет большое значение для раз-
вития факториальной экологии в рамках совре-
менных представлений об адаптивных реакциях
живых систем.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ ПОПУЛЯЦИЙ
Статические (численность, плотность и др.) и

динамические показатели (рождаемость, смерт-
ность и др.) состояния популяций также могут
иметь двухфазные горметические изменения. Сти-
мулирующие эффекты низкодозовых стрессоров
в отношении индикаторов состояния популяций
указывают на проявление гормезиса на популя-
ционном уровне, основой которого, несомненно,
является горметическая стимуляция на уровне
организма, то есть особей популяции. Например,
низкие концентрации остаточного Al(III) увели-
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чивают за счет эффекта гормезиса рост численно-
сти бактерий в 3.7 раза, относительно контроля в
бактериальной пленке водоочистных сооруже-
ний, а высокие концентрации Al(III) снижают этот
показатель (Cui et al., 2018). Вспышки численности
вредителей сельскохозяйственных культур (насе-
комых, клещей), вызванные низкими дозами пе-
стицидов, обусловлены гормезисом (Morse, 1998;

Tang et al., 2019). Например, у тли Myzus persicae
Sulzer инсектициды неоникотиноиды вызывают в
низких дозах улучшение демографических пока-
зателей популяции, а также повышают плодови-
тость, что сопровождается увеличением экспрессии
генов детоксикации инсектицидов (Sial et al., 2018).
Пиретроидный инсектицид дельтаметрин вызыва-
ет у кукурузного долгоносика Sitophilus zeamais,

Таблица 1. Примеры экологических факторов, вызывающих гормезис у разных групп организмов

Группы 
организмов

Экологические факторы

Источникиприродные

абиотические биотические антропогенные

Бактерии, археи pH среды,
температура

Терпены 
растений

Тяжелые металлы, 
ионизирующая
радиация, антибио-
тики

Kudryasheva, Rozhko, 2015; 
Martínez, 2017;
Xu et al., 2020;
Schirrmacher, 2021

Простейшие 
(инфузории) – –

Ионизирующее и 
неионизирующее 
излучение,
наночастицы меди

Mortimer et al., 2010; 
Obodovskiy, 2019

Грибы (дрожжи, 
базидиомицеты, 
фитопатогенные 
грибы)

– – Фунгициды,
тяжелые металлы

Calabrese, Baldwin, 1999;
Zied et al., 2017;
Morkunas et al., 2018;
Zhang et al., 2019;
Cong et al., 2018; 
Agathokleous, Calabrese, 2021

Растения
(высшие расте-
ния, водоросли)

Макро- и микро-
элементы, темпе-
ратура почвы и 
воздуха, влаж-
ность почвы, 
интенсивность 
света и его спектр

Элиситоры, 
аллело-
химические
вещества

Ионизирующее и
неионизирующее
излучение, тяжелые и 
редкоземельные 
металлы, наночастицы 
тяжелых металлов, 
антибиотики, 
пестициды, 
углеводороды,
формальдегид,
пластики и
микропластики, 
приземный озон

Calabrese, Blain, 2009;
Xu et al., 2012;
Erofeeva, 2013, 2018, 2021, 2022;
Motai et al., 2017;
Chen et al., 2018;
Agathokleous et al., 2018, 2019a, 
2019b, 2019c, 2020a, 2020b, 
2021b;
Shahid et al., 2020;
Jalal et al., 2021;
Calabrese, Agathokleous, 2021

Животные
(круглые и коль-
чатые черви,
ракообразные, 
моллюски, 
насекомые, рыбы, 
амфибии,
рептилии, птицы, 
млекопитающие)

Гипоксия,
температура, 
обезвоживание, 
гравитация

Избыточная 
плотность
популяции,
дефицит 
пищевых ресурсов 
(умеренное голо-
дание)

Ионизирующее и 
неионизирующее 
излучение, 
пестициды,
инсектициды,
тяжелые металлы, 
фармпрепараты,
полихлорированные 
бифенилы,
наночастицы

Roberts et al., 2007;
Diaz et al., 2008;
Calabrese, Blain, 2009;
Drobne et al., 2009;
Hashmi et al., 2015;
Moore et al., 2015;
Nielsen, Roslev, 2018;
Cao et al., 2019;
Deng et al., 2019;
Vaiserman et al., 2021;
Berry, López-Martínez, 2020;
Schirrmacher, 2021
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Motschulsky двухфазные зависимости доза–эффект
для чистого коэффициента воспроизводства попу-
ляции, внутренней скорости популяционного роста
и прогнозируемой численности популяции. Таким
образом, низкие концентрации инсектицида повы-
шают воспроизводство популяции относительно
контрольного уровня (Guedes et al., 2010).

Следует отметить, что разные субпопуляцион-
ные группы могут проявлять разную способность к
гормезису. Так, продемонстрировано (Belz et al.,
2018), что быстрорастущие и медленнорастущие
растения салата Lactuca sativa имели разную способ-
ность к гормезису при воздействии шести гербици-
дов. Горметическая стимуляция роста низкими до-
зами гербицидов отмечалась только у быстрорасту-
щих субпопуляций, но не у медленнорастущих.
Поэтому в целом в популяции горметический эф-
фект не выявлялся. Таким образом, гормезис воз-
никает не только на уровне организма, но и на по-
пуляционно-видовом уровне.

Полагают, что гормезис может влиять на эво-
люцию популяций через усиление конкуренто-
способности, устойчивости к стрессовым факто-
рам среды у особей и, соответственно, воспроиз-
водства ими потомства. Величина стимулирующего
эффекта гормезиса у чувствительных к воздей-
ствию низких доз стресс-факторов и устойчивых
генотипов может отличаться на несколько поряд-
ков, что значительно влияет на эффективность их
размножения, создает давление отбора и эволю-
ционные паттерны в популяциях (Schreck, 2010;
Belz, 2018; Agathokleous, Calabrese, 2020).

Таким образом, явление гормезиса имеет су-
щественное значение для генетической структу-
ры и приспособленности популяций и, возмож-
но, является одним из механизмов как эволюции,
так и подержания гомеостаза в популяциях, по-
вышая их устойчивость к стресс-факторам среды.
Изучение гормезиса в рамках популяционной эко-
логии позволяет существенно продвинуться в по-
нимании закономерностей взаимодействия попу-
ляций со средой.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ 
СООБЩЕСТВ И ЭКОСИСТЕМ

Гормезис в сообществах и экосистемах наиме-
нее изучен, по сравнению с популяционно-видо-
вым и организменным уровнями организации
живых систем (Costantini et al., 2010; Agathok-
leous, 2018). Тем не менее существуют доказатель-
ства этого явления на уровне сообществ для показа-
телей структуры и функционирования. Например,
обнаружена горметическая стимуляция низки-
ми дозами поллютантов (толуол, тяжелые ме-
таллы, гербициды) показателей, отражающих спо-
собность сообществ почвенных микроорганиз-
мов осуществлять биохимические процессы в
почве (активность щелочной фосфатазы, почвен-
ное дыхание) (Fan et al., 2020). В исследовании
(Han et al., 2019) установлено, что горметические
(стимулирующие) концентрации кадмия, увели-
чивающие активность почвенной щелочной фос-
фатазы, вызывают изменение состава сообщества
почвенных микроорганизмов путем стимуляции
размножения бактерий (увеличение относитель-
ного обилия), выделяющих в почву этот фермент.
Продемонстрировано (Wang et al., 2021), что кад-
мий в низких дозах увеличивает видовое разнооб-
разие сообщества почвенных бактерий и грибов.
Стимулирующий горметический эффект обнару-
жен и при комбинированном воздействии пол-
лютантов (кадмия и свинца) на обилие почвен-
ных бактерий и грибов (Fan et al., 2021).

Помимо выявления воздействия тяжелых ме-
таллов, в последние годы появляется все больше
исследований, демонстрирующих стимулирующие
эффекты низких доз микропластиков (частицы лю-
бых видов пластиков длиной менее 5 мм) в отноше-
нии бактериальных сообществ (Agathokleous et al.,
2021a). Так, наночастицы полистерола (<1 мкм)
увеличивают относительное обилие видов в сооб-
ществе бактерий, обитающих в водах Арктики
(Agathokleous, 2018). Мембранный полиэтилен и
волокнистый полипропилен повышают альфа-раз-
нообразие почвенной микробиоты (Yi et al., 2021).
Также микропластики увеличивают альфа-разно-
образие кишечного микробиома у рыб (Gu et al.,
2020) и мышей (Li et al., 2020). Как известно, пла-
стики содержат, кроме химически инертных со-
единений, токсичные вещества, которые выделя-
ются в окружающую среду. Среди них наиболее
токсичными считаются бисфенолы A, B, F, S.
В частности, бисфенол А – агонист рецепторов
эстрогена, в больших дозах нарушающий функ-
ционирование эндокринной системы животных
и человека (Chouhan et al., 2014; Lo et al., 2021). Од-
нако в низких концентрациях токсиканты пла-
стиков оказывают горметические эффекты ана-
логично другим поллютантам.

Горметические эффекты низких доз факторов
среды обнаружены и для фитоценозов. Напри-

Рис. 3. Расположение гормезиса (диапазон доз, вызы-
вающих горметическую стимуляцию) на кривой
Шелфорда (по: Erofeeva, 2021, с изменениями).
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мер, в лесных сообществах осаждение азота в
почву (15 и 35 кг N га–1 год–1) стимулирует секве-
страцию CO2 (De Vries et al., 2014), то есть угле-
родный цикл. Низкие уровни осаждения азота
(8.7 и 13.4 кг N га–1 год–1 для растительности с от-
крытым и закрытым пологом соответственно) уве-
личивают видовое богатство сообществ травя-
нистых растений более чем 15 000 лесных, луго-
вых, кустарниковых и лесных участков по всей
континентальной части Соединенных Штатов, а
более высокие концентрации азота снижают этот
показатель (Simkin et al., 2016). Данные факты
рассматриваются как проявление гормезиса на
уровне фитоценозов (Agathokleous, 2018).

Следует отметить, что пока ценотические эф-
фекты гормезиса обнаружены только для некото-
рых типов сообществ, что обусловлено незначи-
тельным количеством целенаправленных иссле-
дований этого вопроса.

Кроме того, ряд метаанализов показали воз-
можность гормезиса на уровне экосистем на при-
мере стимуляции первичной продукции экоси-
стем при длительном изменении климатических
факторов (повышение температуры, количества
осадков, концентрации CO2) в полевых экспери-
ментах (Smith et al., 2000; Rustad et al., 2001; Dor-
mann, Woodin, 2002; Wu et al., 2011). Например, в
метаанализе (Wu et al., 2011), основанном на дан-
ных 85 многолетних полевых экспериментов, вы-
полненных в различных биомах (бореальный лес,
влажный тропический лес, лесостепь и др.), по-
казано, что экспериментальное потепление и уве-
личение количества осадков стимулирует надзем-
ную биомассу (в среднем на 27 и 12% соответ-
ственно) древесных растений и потоки углерода в
экосистеме, а также увеличивает суммарную пер-
вичную продукцию экосистемы, фотосинтез эко-
системы, экосистемное дыхание и чистый экоси-
стемный обмен. А снижение температуры и количе-
ства осадков в полевых экспериментах оказывает
ингибирующий эффект на указанные показатели.
Данные стимулирующие эффекты температуры и
количества осадков можно рассматривать как гор-
мезис, поскольку в указанных экосистемах, напри-
мер во влажном тропическом лесу, не наблюдается
дефицита данных факторов. Тем не менее гормезис
на уровне экосистем требует дальнейшего изуче-
ния и более обширных доказательств.

Приведенные выше факты указывают, что гор-
мезис через изменение структуры и функций со-
обществ, по-видимому, может влиять на способ-
ность экосистемы обеспечивать биогенный круго-
ворот веществ и потоки энергии и, следовательно,
имеет значение для устойчивости экосистемы, а
также, возможно, процессов сукцессии как фор-
мы функциональных адаптаций на экосистемном
уровне. Поскольку на уровне биосферы различ-
ные экосистемы образуют общую систему, осу-

ществляющую биогеохимические циклы (Ши-
лов, 2019), то влияние гормезиса на их состояние
может иметь глобальные последствия на уровне
биосферы.

Вышеуказанные аспекты еще только предсто-
ит подробно изучить. Тем не менее можно кон-
статировать, что решение этих вопросов сыграет
серьезную роль в развитии синэкологии и даже
биосферологии.

ЗНАЧЕНИЕ ГОРМЕЗИСА ДЛЯ ОЦЕНКИ 
КАЧЕСТВА СРЕДЫ, ЭКОЛОГИЧЕСКИХ 

РИСКОВ И НОРМИРОВАНИЯ 
АНТРОПОГЕННОЙ НАГРУЗКИ

Определение зависимостей доза–эффект для ре-
акций живых организмов находит широкое приме-
нение в оценке качества окружающей среды
(биоиндикация, биотестирование, экологический
мониторинг), в нормировании антропогенной
нагрузки, в оценке экологических рисков (Гела-
швили и др., 2016). В настоящее время для данных
целей используются линейные и пороговые моде-
ли доза–эффект, являющиеся монотонными, то
есть не имеющими экстремумов (Calabrese, 2008).
До сих пор горметическая модель доза–ответ не
включена в нормативные документы и методики
как в нашей стране (Гелашвили и др., 2016), так и
за рубежом (Agathokleous, Calabrese, 2020), хотя
вероятность такого двухфазного ответа живых си-
стем на антропогенное воздействие достаточно
высока (Agathokleous et al., 2021c).

Игнорирование гормезиса может приводить к
неадекватному нормированию техногенной на-
грузки, а также к некорректным оценкам экологи-
ческой ситуации и прогнозам ее развития. Напри-
мер, даже значительный уровень загрязняющих ве-
ществ в окружающей среде может не оказывать
ингибирующего эффекта на виды-биоиндикато-
ры, которые предварительно испытывали воздей-
ствие низких доз поллютантов и за счет горметиче-
ской стимуляции приобрели повышенную устой-
чивость к загрязнению (явление горметического
прекондиционирования). В итоге это приведет к за-
ниженной оценке уровня антропогенной нагрузки
при анализе качества среды с помощью методов
биоиндикации. Аналогичная ситуация наблюдает-
ся, когда нормативы антропогенного воздействия
не учитывают явления гормезиса. Низкие дозы
поллютантов, не превышающие нормативы, мо-
гут вызывать стимулирующий горметический эф-
фект. Данный эффект в случае кумуляции может
стать отрицательным. Например, при длительном
хроническом воздействии низких доз различных
поллютантов (хром, кадмий, ДДТ) на растения
(Jia et al., 2013; Mitton et al., 2014) показано, что
стимулирующий горметический эффект в отно-
шении перекисного гомеостаза растений (анти-
оксидантное действие поллютантов) переходил в
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ингибирующий эффект (прооксидантное дей-
ствие поллютантов).

В последнее время за рубежом отмечаются не-
которые сдвиги в плане использования гормети-
ческой модели доза–эффект для оценки экологи-
ческих рисков. В 2018 г. Агентство по охране окру-
жающей среды США EPA (Environmental Protection
Agency) опубликовало предложение, в рамках ко-
торого оно впервые в своей истории рассмотрело
современные модели доза–ответ. Признавая зна-
чительные доказательства широкого распростра-
нения нелинейных реакций у организмов, агент-
ство допустило использование горметической мо-
дели для оптимизации оценки рисков в области
низких доз поллютантов, что было утверждено
6.01.2021 г. Ранее для оценки экологических рис-
ков EPA, основываясь на убеждении, что любая
доза поллютанта в какой-то степени вредна для
организма, использовало только линейную непо-
роговую модель LNT (linear-no-threshold), которая
предполагает, что риск прямо пропорционален до-
зе/воздействию вплоть до нулевой дозы/воздей-
ствия (Agathokleous et al., 2021c).

Таким образом, использование горметической
модели доза–эффект необходимо для повышения
объективности методов и подходов, используемых
для оценки качества среды, экологических рис-
ков и нормирования антропогенной нагрузки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Представленный в данной работе анализ пока-

зал, что современная концепция гормезиса явля-
ется актуальной для развития многих разделов эко-
логии, рассматривающих различные уровни орга-
низации живого от организма до биосферы. Надо
полагать, что это обусловлено системным значени-
ем гормезиса. Фактически, он представляет собой
проявление общего свойства живых систем разного
уровня организации прогнозировать (предвидеть)
изменение среды и подготавливаться к этим из-
менениям путем сверхкомпенсации своих пара-
метров, что актуально для выживания в изменчи-
вой среде с постоянными воздействиями сильных
стресс-факторов. Это позволяет живым системам
эффективно поддерживать своей гомеостаз, не-
смотря на нестабильность среды. Таким образом,
скорее всего, гормезис представляет собой прин-
цип адаптации живых систем к изменчивой сре-
де. Поиски универсального механизма гормезиса
до сих пор не увенчались успехом. По-видимому,
такого механизма просто не существует. Горме-
тическая стимуляция параметров системы может
реализовываться самыми различными путями в
зависимости от уровня организации (клетка, орга-
низм, популяция, сообщество, экосистема, био-
сфера), от нарушений параметров системы, вы-
званных умеренным стрессовым воздействием
(воздействиями), которое провоцирует гормети-

ческую сверхкомпенсацию параметров системы,
от ресурсов системы и т.д. Явления горметиче-
ского прекондиционирования и посткондицио-
нирования пока обнаружены только на уровне ор-
ганизма. Гипотетически они также могут наблю-
даться в популяциях, сообществах и экосистемах и,
может быть, даже на уровне биосферы, поскольку
именно за счет этих явлений реализуются адапта-
ционные эффекты гормезиса.

Следует отметить, что горметические эффекты
различных антропогенных факторов, в том числе
поллютантов, не означают, что они “полезны”,
поскольку стимуляция и ингибирование опреде-
ляются дозой/концентрацией и продолжитель-
ностью воздействия.

Широкое распространение гормезиса обуслов-
лено тем, что на уровне организма он основан на яв-
лении стресса. Следует подчеркнуть, что еще созда-
тель концепции стресса Селье (Selye, 1974) отмечал,
что умеренные воздействия вызывают положитель-
ный стресс (эустресс), а чрезмерное напряжение
организма приводит к негативному стрессу
(дистрессу), который может вызвать истощение ре-
сурсов организма и гибель. Горметические эф-
фекты на уровне популяций, сообществ и экоси-
стем показывают, что для данных биологических
уровней также характерны универсальные адап-
тационные ответы, аналогичные стрессу на уровне
организма. Однако их закономерности и качествен-
ные особенности на каждом биологическом уровне
являются предметом будущих исследований.

В данном обзоре проанализированы и отмече-
ны только наиболее важные вопросы, связанные
со значением современной концепции гормезиса
для экологии, с целью привлечения внимания спе-
циалистов к этой проблеме. Проведение деталь-
ного изучения гормезиса в экологии, уточнение и
развитие концепции экологического гормезиса
еще только предстоят.
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E. A. Erofeevaa, *, D. B. Gelashvilia, and G. S. Rozenbergb

aLobachevsky Nizhni Novgorod State University, Nizhni Novgorod, Russia
bInstitute of Ecology of the Volga River Basin, Russian Academy of Sciences, Tolyatti, Russia

*e-mail: ele77785674@yandex.ru

Currently, it has been established that when living organisms are exposed to various environmental factors (abiotic,
biotic, and anthropogenic), hormesis is a fairly common phenomenon. Hormesis is found in different groups of
organisms and at almost all levels of the organization of living systems from the cell to ecosystem level. At the
same time, a comprehensive analysis of the significance of hormesis for ecology has not been carried out. This
review analyzes the modern concept of hormesis, as well as its significance for various fields of ecology.
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Проанализированы и обобщены литературные данные и результаты собственных исследований
свойств Brevibacillus laterosporus (Bl). Приводятся данные по морфологии и характеристике биологи-
ческих свойств Bl. Сообщается о новых кристаллоносных штаммах. Обсуждаются особенности
строения спор и кристаллов Bl, выявленных с помощью электронной микроскопии. Анализируют-
ся данные по кристаллообразованию у разных бацилл. Кристаллы Bl обладают москитоцидной ак-
тивностью. Представлены данные об антимикробных свойствах Bl, в том числе об активности Bl
против лекарственно-устойчивых бактерий. Антимикробная, фунгицидная и цианолитическая ак-
тивности штаммов Bl позволяют использовать их в качестве продуцентов инсектицидов, антибио-
тиков, бактериоцинов и экологически безопасных бактериальных агентов биоконтроля насекомых,
микроорганизмов, беспозвоночных.

Ключевые слова: Brevibacillus laterosporus, биологическая активность, бактериальные агенты биокон-
троля, инсектициды, антибиотики, бактериоцины
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ВВЕДЕНИЕ
В настоящее время проводится поиск и изучение

экологически безопасных бактериальных агентов
биоконтроля как альтернативы химическим препа-
ратам. Бациллы Brevibacillus laterosporus (Вl) – пер-
спективный, но недостаточно изученный объект.
Для них характерно образование уникального те-
ла в форме каноэ. Бациллы Bl – естественные
обитатели воды, почвы и насекомых. Bl продуци-
руют различные биоактивные факторы: инсекти-
циды, экстраклеточную протеазу, антибиотики,
бактериоцины. Установлена активность Bl про-
тив насекомых различных отрядов чешуекрылых,
двукрылых, жесткокрылых, а также против нема-
тод и моллюсков. Наибольшая активность у Bl
выявлена против насекомых отряда двукрылых
Diptera. К этому отряду относятся комары родов
Aedes, Anopheles, Culex и черные мушки Simulium
vittatum. Они представляют собой существенную
угрозу для здоровья людей во многих странах
вследствие их способности переносить возбуди-
телей опасных заболеваний, в частности маля-
рии, лимфатического филяриоза, а также ряда
вирусных инфекций. Bl обладает большим спек-
тром биологической активности, по сравнению с
хорошо изученными инсектицидными бактериями
Bacillus thuringiensis (Bt) и Bacillus sphaericus (Bs). По-

мимо патогенности в отношении беспозвоноч-
ных, штаммы Bl проявляют антимикробное дей-
ствие против различных бактерий и микроскопи-
ческих грибов. Ряд штаммов Bl представляют
медицинский интерес, связанный с продукцией
антибиотиков и бактериоцинов. Антагонистиче-
ский потенциал Bl в отношении патогенов чело-
века значителен. Важное свойство Bl – подавле-
ние роста лекарственно-устойчивых бактерий.
Штаммы Bl характеризуются вариабельностью
биологических свойств. Инсектицидная актив-
ность Bl и способность к кристаллообразованию
сближает этот вид с Bt, несмотря на их принад-
лежность к разным группам бацилл. Однако коли-
чество исследованных штаммов Bl незначительно,
по сравнению с Вt. Это не позволяет создать класси-
фикацию штаммов Bl, аналогичную Вt. Каждый но-
вый факт, полученный при исследовании свойств
Bl, будет способствовать формированию группы
инсектицидных штаммов, параллельной Вt. Нами
из природных источников выделены штаммы Bl,
в том числе кристаллоносный. Ряд неизученных
штаммов Bl получен из коллекции института Па-
стера (Institut Pasteur, Paris). Цель настоящего об-
зора – обобщить имеющиеся данные по Bl в каче-
стве агента биоконтроля.

УДК 616-092.9
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ХАРАКТЕРИСТИКА ВИДА 
Brevibacillus laterosporus

Бациллы Bl – грамположительные спорообра-
зующие бактерии. На вегетативной стадии бакте-
рии растут в виде подвижных палочек. Bl – фа-
культативный анаэроб. Образует овальные споры
в раздувающемся спорангии. К споре прикрепле-
но каноэвидное включение. Морфолого-биохи-
мические и культурально-диагностические при-
знаки (Claus, Berkeley, 1986) представлены в табл. 1.

МОРФОЛОГИЯ Brevibacillus laterosporus

Отличительная особенность Bl – раздувание
спорангия при споруляции и параспоральное ка-
ноэвидное включение (каноэ). Каноэвидное вклю-
чение прикреплено к одной стороне споры.

Происхождение Bl описано в обзоре (Ruiu, 2013).
Эти бациллы впервые выделены в начале ХХ в.
при исследовании бактериального сообщества ме-
доносных пчел, пораженных европейским гниль-
цом. Новый вид был назван Bacillus orpheus White
(White, 1912; McCray, 1917). В 1916 г. эти бациллы,
только выделенные из воды, были названы (Lau-
bach, 1916) Bacillus laterosporus (Bl). При сходстве
двух изолятов в дальнейшем второе название полу-
чило приоритет (White, 1920). Bl причислили к спо-
рообразующим энтомопатогенным видам (Stein-
haus, 1946). В результате недавних таксономиче-
ских исследований, основанных на анализе
последовательности 16S-РНК, вид помещен в но-
вый род Brevibacillus, внутри кластера Brevibacillus
(Shida et al., 1996).

Уникальная особенность Bl, не обнаруженная
у других бацилл, – каноэвидное включение CSPB
(canoe-shaped parasporal body), которое формиру-
ется до завершения споруляции, а после споруля-
ции остается прикрепленным к споре как часть
споры. Изучены динамика формирования па-
распорального тела и его структура (Hannay,
1957). При споруляции тонкие вегетативные
клетки набухают и образуют более крупные вере-
тенообразные клетки, в которых формируются
споры. По завершении споруляции цитоплазма
вегетативной клетки и клеточная стенка лизируют-
ся, оставляя спору связанной с параспоральным те-
лом. Это прикрепление сохраняется неопределенно
долгое время даже после того, как споры прорастут.
Строение параспорального тела отличается от
клеточной цитоплазмы, которая имеет зерни-
стый вид. Параспоральное тело как в продольном,
так и в поперечном сечении состоит из электронно-
плотных пластинок, идущих параллельно оболочке
споры, и из менее электронно-плотного материала
между ними. Разработан метод выделения каноэ-
споровой оболочки и проанализирован ее хими-
ческий состав (Fitz-James, Young, 1958). Согласно
данным исследования, основные компоненты ка-

ноэ – фосфор и азот. Белки каноэ-споровой обо-
лочки экстрагированы щелочью. Результаты ком-
бинированного морфологического и химическо-
го анализа показали, что фосфорный компонент
является частью ламеллярной структуры, в то
время как экстрагируемые белки содержатся в
матрице каноэ. Установлено, что в каноэ локали-
зуются токсины против насекомых M. domestica и
A. aegypti (Ruiu et al., 2007). Потеря токсичности
после прогрева свидетельствует о том, что ток-
син имеет белковую природу. Основные поверх-
ностные белки спор Bl охарактеризованы с исполь-
зованием модели комнатной мухи (Marche et al.,
2017). Белки, связанные с оболочкой спор и CSPB,
представляют собой факторы вирулентности, дей-
ствующие против насекомых. Показано, что дан-
ные белки синтезируются во время роста бакте-
рий, спора становится токсичной, когда эти
структуры полностью оформлены. Морфология
клеток и спор Bl штамма SAM19, активного про-
тив личинок Aedes albopictus, и эталонного штам-
ма LMG15441 изучена с помощью ТЭМ – транс-
миссионной электронной микроскопии (Barbieri
et al., 2021). Во время поздней стационарной фазы
(24 ч) на полюсе клетки штамма SAM19 наблюдает-
ся электронно-плотная структура, вероятно, свя-
занная с зарождающимся CSPB. Через 48 ч, когда
споруляция завершена, наблюдается пластинча-
тый CSPB, прочно прикрепленный к одной сто-
роне оболочки споры. Установлено, что морфо-
логия зрелой споры штамма SAM19 похожа на
морфологию эталонного штамма LMG15441 и
других штаммов Bl с энтомопатогенной актив-
ностью против двукрылых. Недавно с помощью
ТЭМ и СЭМ – сканирующей электронной мик-
роскопии – исследована ультраструктура штамма
Bl NRS590, активного против мух на разных эта-
пах роста (De Andrade Pereira et al., 2022). Посред-
ством СЭМ выявлена складчатая поверхность зре-
лых спор. На срезах наблюдается строение спор и
каноэвидного включения. Оболочка имеет высту-
пы, соответствующие складкам поверхности. Ра-
нее обнаружены параспоральные тела, отличные
от CSPB (Montaldi, Roth, 1990), которые иденти-
фицированы как второй тип включений шарооб-
разной и угловатой формы и третий тип – с попе-
речнополосатыми чередующимися параллельны-
ми полосами.

БИОЛОГИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ 
Brevibacillus laterosporus

Известно, что Bl продуцирует биоцидные ве-
щества, активные против насекомых, бактерий,
грибов: инсектициды, антибиотики, бактериоци-
ны, ферменты. Данные по биологической актив-
ности Bl (Ruiu, 2013) представлены в табл. 2.

Также обнаружена антивирусная активность у
Bl. Штамм Bl В8 ингибирует вирус табачной моза-
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Таблица 1. Морфолого-биохимические и культурально-диагностические признаки Brevibacillus laterosporusа

Признак Характеристики штаммов Bl

Палочки:

ширина, мкм
длина, мкм

0.5–0.6
1.5–6.0

Раздутость спорангия ≥90%

Форма споры Эллиптическая

Преобладающее положение споры Центральное и латеральное

Параспоральные кристаллы <10%

Каталаза ≥90%

Анаэробный рост ≥90%

Реакция Фогеса–Проскауэра <10%

Рост в бульоне Фогеса–Проскауэра

при рН < 6
при рН > 7

11–89%
<10%

Образование кислоты из D-глюкозы
L-арабинозы
D-ксилозы
D-маннитола

≥90%
<10%
< 10%
≥ 90%

Образование газа из глюкозы <10%

Гидролиз

казеина
желатина
крахмала
мочевины

≥90%
11–89%

<10%
<10%

Утилизация

цитрата
пропионата

<10%
н. д.

Расщепление тирозина ≥90%

Дезаминирование фенилаланина <10%

Лецитиназа на агаре с яичным желтком ≥90%

Окисление нитрата в нитрит ≥90%

Образование

индола
дигидроксиацетона

11–89%
<10%

Образование газа из нитрата 11–89%

Потребности в NaCl и KCl <10%

Потребность в аллантоине или мочевине <10%

Потребность в ростовых факторах ≥90%

Рост

при рН 5.0
при рН 6.8
при рН 5.7

<10%
≥90%
<10%
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ики (Li et al., 2021). Множественная биологиче-
ская активность Bl позволяет использовать эти
бациллы для биологического контроля (De Olivei-
ra et al., 2004). К антимикробным веществам Bl,
подавляющим рост бактерий, относят антибиотики
и бактериоцины. Выделен (Shoji et al., 1976) новый
биоцид – водорастворимый антибиотик латеро-
спорамин. Сообщается, что латероспорамин ока-
зывает ингибирующее действие in vitro и in vivo на
широкий спектр грамположительных и грамот-
рицательных бактерий: Bacillus subtilis, Bacillus an-
thracis, Staphylococcus aureus, Streptococcus pneumoni-
ae, Streptococcus pyogenes, Escherichia coli, Klebsiella
pneumoniae, Salmonella typhimurium, Pseudomonas
aeruginosa. Обнаружено, что штамм Bl, выделенный
из тропической морской воды на побережье Новой
Гвинеи, продуцирует противогрибковые вещества,
которые также ингибируют бактерии E. coli. Тот же
морской изолят – PBG-276 – продуцирует различ-
ные антибиотики, включая лолоатины, богролы и
липопептид таурамамид. У Bl также найдены
циклодекапептид, латероцидин, ингибиторы
тромбина, бацитроцины A, B, C, ингибитор амино-
пептидазы М лейгистин и противоопухолевый ан-
тибиотик спергуалин (Ruiu, 2013). Антибиотик
спергуалин имеет уникальную структуру и излечи-
вает мышиные лейкозы. Спергуалин также подав-
ляет рост грамположительных и грамотрицатель-
ных бактерий in vitro (Takeuchi, 1984; Umezava,
Takeuchi, 1987). Недавно выделен антибиотик
бревибациллин 2V, активный в отношении грам-

положительных бактериальных патогенов, вклю-
чая устойчивые к антибиотикам Enterococcus fae-
cium, Enterococcus faecalis и St. aureus. Он обладает
гораздо более низкой гемолитической активно-
стью, чем известные бревибациллины (Zhao et al.,
2021). Это предполагает возможность его исполь-
зования в качестве лечебного препарата.

Данные об активности Bl против грибных фи-
топатогенов представлены в работе (Ruiu, 2013). Ре-
зультаты ингибирования грибов получены с помо-
щью изолята Bl ZQ2, выделенного из ризосферы
яблони в Китае. Штамм подавляет рост Rhizocto-
nia solani, Fusarium oxysporum, F. solani, Aspergillus
fumigatus, Alternaria alternata, Colletotrichum
gloeosporioides, Botrytis cinereal, Physalospora piricola.
Противогрибковая активность культурального
фильтрата с уровнем ингибирования около 80%
сохраняется после УФ-облучения, изменения рН
или термообработки при 120°C в течение 30 мин.
Бациллы Bl, найденные в образцах ризосферной
почвы, известны своими противогрибковыми
свойствами, связанными с продукцией противо-
микробных пептидов. Действие антимикробных
пептидов против их мишеней подразумевает взаи-
модействие с клеточной мембраной, когда образо-
вание ионных каналов и трансмембранных пор
приводит к разрыву и лизису клетки. Пептиды
могут проникать в клетку и нарушать синтез бел-
ка, взаимодействуя с ДНК и РНК. Некоторые
штаммы Bl продуцируют хитиназы, которые мо-
гут играть важную роль в деградации клеточной

Примечание: а “–” – 90% или более штаммов проявляют отрицательную реакцию; <10% штаммов проявляют положитель-
ную реакцию; 11–89% штаммов проявляют положительную реакцию; ≥90% штаммов проявляют положительную реакцию;
н. д. – нет данных; б Тm – температурная денатурация, Bd – плавучая плотность, данные относятся к типовому штамму;
в Мезо-ДАПК – диаминопимелиновая кислота; г МК-7 – менахинон-7.

Рост

при 2% NaCl
при 5% NaCl
при 7% NaCl

н. д.
11–89%

<10%

Рост
при 5°С
при 10°С
при 30°С
при 40°С
при 50°С

<10%
<10%
≥90%

11–89%
<10%

Рост при 0.001% лизоцима ≥90%

Автотрофия с Н2+СО2 или СО –

Состав Г + Ц в молекуле ДНК (мол. %) 40.2 (по Тm)б; 40.5 (по Bd)б

Тип муреина Мезо-ДАПКв

Главный изопреноид хинон МК-7г

Признак Характеристики штаммов Bl

Таблица 1.  Окончание
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стенки грибов. Новый изолят Bl Lak1210 из почвы
в Индии при выращивании на среде, содержащей
коллоидный хитин, продуцирует хитиназы. Оце-
нена (Prasanna et al., 2013) активность этих фер-
ментов в отношении фитопатогенного грибка Fu-
sarium equiseti.

Благодаря продукции различных метаболитов
биоактивность Bl имеет широкий диапазон, вклю-
чающий альцигидную активность (Кузнецова и др.,
2006). Штаммы Bl продуцируют, помимо антибио-
тиков, и другие антимикробные вещества –
бактериоцины. В отличие от антибиотиков бак-
териоцины, хотя и не все, имеют узкий спектр
антибактериального действия. Их синтезируют
грамположительные и грамотрицательные бак-
терии. В настоящее время большое внимание
уделяется применению природных и генетически
модифицированных бактериоцинов.

Бактериоцины – антимикробные пептиды, ко-
торые обладают либо узким спектром действия – в
отношении родственных видов, либо широким,
если речь идет об активности против рода. Бакте-
рии, продуцирующие бактериоцины, невоспри-
имчивы к своим собственным бактериоцинам.
Бактериоцины обладают свойствами, которые де-
лают их пригодными для консервирования пище-
вых продуктов. К этим свойствам относится:
нетоксичность для эукариотов; устойчивость к
пищеварительным протеазам и низкому рН;

термоустойчивость; широкий антимикробный
спектр против пищевых патогенов; воздействие на
цитоплазматическую мембрану бактерий; плаз-
мидная детерминированность признака бакте-
риоциногенности (Rameshkumar et al., 2016). До-
бавление бактериоцинов в пищевые продукты
позволяет бороться с бактериями, вызывающими
порчу пищевых продуктов: Listeria monocytogenes,
Clostridium botulinum, Yersinia enterocolitica, St. au-
reus, E. coli, Salmonella enterica subsp. Enterica и Ba-
cillus cereus. Другое направление использования
бактериоцинов – ингибирование бактерий с
множественной лекарственной устойчивостью –
S. aureus, P. aeruginosa, Enterococcus sp., вызываю-
щих опасные заболевания.

В ряде работ приводится классификация бак-
териоцинов (Scholl, 2017; Zimina et al., 2020).

Бактериоцины грамотрицательных бактерий
делят на 4 основных класса: колицины, колици-
ноподобные, подобные фаговым отросткам –
тайлоцины, микроцины.

Бактериоцины, подобные фаговым отросткам
(тайлоцины), разделяют на типы R и F. R-тип эво-
люционно связан с семейством фагов Myoviridae,
особенностью представителей которого являются
фаговые отростки с чехлом, окружающим стержень
и имеющим на конце базальную пластинку для свя-
зывания с белками клеточной стенки. F-тип бакте-
риоцинов в форме отростков без чехла характерен

Таблица 2. Биологически активные соединения Brevibacillus laterosporus

Активные соединения Основная активность

Комплементарные токсины ISP1 и ISP2
(Vip1Da1; Vip2Ad1)

Инсектицидная (Coleoptera)

Дополнительные токсины MIS и RAR
(Vip1Ba1 и Vip2Ba1)

Инсектицидная (Coleoptera)

Инсектицидные кристаллические белки (PB) Москитоцидная

Белки спор и CSPB Инсектицидная (комары, мухи)

Белок с низкой молекулярной массой (2900 Да) Нематоцидная

Щелочная протеаза BLG4 Нематоцидная

Хитиназы (ChiA1, хитодекстриназа) Инсектицидная, фунгицидная

Грамицидины S и D Моллюскоцидная

Разнообразные противомикробные соединения Антибактериальная, фунгицидная

BL-A60-антимикробный пептид Антибактериальная, фунгицидная

Латероспорулин Антибактериальная

Антибиотики и другие лекарственные средства (латероцидин, латеро-
спорамин, тупуселеамиды, базиликамиды, лолоатины, богролы, тара-
мид, бацитроцины ABC, лейгистин, спергуалин, цефалоспоринацилаза)

Антибактериальная, фунгицидная

Ферменты (лигнинпероксидаза, лакказа, аминопирин-N-деметилаза, 
NADH-DCIP-редуктаза и малахитовая зеленая редуктаза)

Обеззараживание, дезинтоксикация, 
биоремедиация
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для фагов семейства Siphoviridae. Хорошо изуче-
ны подобные фаговым отросткам бактериоцины
P. аeruginosa.

Бактериоцины грамположительных бактерий
разделяют на три класса: I, II, III. Класс I – лан-
тибиотики, представляющие собой пептиды с
модифицированными аминокислотами (лантио-
нин, метиллантионин); класс II – небольшие
(<10 кДа), относительно термоустойчивые, немо-
дифицированные бактериоцины; класс III – боль-
шие термолабильные белки. Лантибиотики – это
бактериальные полипептиды, в состав которых
входят тиоэфирные аминокислоты, лантионин и
метиллантионин. Данные вещества имеют широ-
кий антимикробный спектр действия. Механизм
биологического действия лантибиотиков связан с
нарушением проницаемости бактериальных ци-
топлазматических мембран.

Штаммы Bacillus продуцируют бактериоцины
всех трех классов. Представители I класса: субти-
лин, эрицин А, эрицин S, мерсацидин, пенибацил-
лин, субланцин 168, лихеницидин и субтилозин А.
Бактериоцины класса II включают коагулин, про-
дуцируемый Bacillus coagulans, лихеноцин, продуци-
руемый B. licheniformis VPS50, и др. Класс III пред-
ставлен крупными белками, обладающими фермен-
тативной активностью: мегацины, бактериоцины,
продуцируемые штаммами Bacillus megaterium.

Лантибиотики низин и лактицин широко ис-
пользуются в качестве консервантов мясных и мо-
лочных продуктов. Эти бактериоцины также при-
меняются в здравоохранении. Лантибиотик лакти-
цин 3147 проявляет активность против вирулентных
штаммов бактерий с множественной лекарствен-
ной устойчивостью – стафилоккоков MRSA и эн-
терококков, устойчивых к ванкомицину VRE.

Представляют интерес данные по бактериоци-
нам инсектицидных бацилл Вt, которые, возмож-
но, имеют сходство с антибактериальными веще-
ствами Bl. Инсектицидные бациллы Вt занимают
ту же экологическую нишу, что и Bl, и синтезиру-
ют антибактериальные факторы, генетические
детерминанты которых способны к переносу в ге-
терогенные бактерии и имеют плазмидную лока-
лизацию. Бациллы Вt хорошо известны тем, что
синтезируют белки, активные против насекомых.
Представители группы Вt могут стать источником
получения бактериоцинов, обладающих значи-
мой для практических целей активностью. Обнару-
жен (Favret, Younsten, 1989) пептид, синтезируемый
Bt, который назван тюрицином. Имеются сведе-
ния, что тюрицины ингибируют L. monocytogenes
(Salazar-Marroquín et al., 2016). Штамм MRSA –
метициллин-резистентный St. aureus – также ока-
зался чувствительным к тюрицинам. Некоторые
бактериоцины Вt могут также подавлять грибы. На-
пример, бактериоцин Bn1 и энтомоцин ингибиру-
ют рост Aspergillus niger. Авторы считают возможным

широкое использование бактериоцинов Вt, так как
эти бактерии длительно использовались в качестве
биоинсектицидов без побочных эффектов.

В настоящее время появились сообщения о
бактериоцинах и бактериоциноподобных веще-
ствах, вырабатываемых Bl. В некоторых случаях
антибиотики и бактериоцины рассматриваются
вместе. Bl SA14, выделенный из пробы воздуха в
Таиланде, обнаружил продукцию бактериоцина на
восьмой день культивирования. Полученный бак-
териоцин ингибирует грамположительные бакте-
рии, вызывающие внутрибольничные инфекции.
Посредством СЭМ показано, что MRSA разруша-
ется под действием бактериоцина (Somsap, Lert-
canawanichakul, 2013). Бактерии, выделенные из
силоса и идентифицированные как Bl, активны
против штаммов грамотрицательных (Klebsiella
pneumoniae Ni9 и Ps. aeruginosa MMA83) и грамполо-
жительных (St. aureus ATCC 25923 и
L. monocytogenes ATCC 19111) бактерий с множе-
ственной лекарственной устойчивостью. Секве-
нирование генома этих трех изолятов Bl выявило
наличие кластеров генов, связанных с продуци-
рованием бревибациллина, грамицидина S, лате-
роспорулина и бактериоцина, подобного лакто-
кокцину 972 (Miljkovic et al., 2019). Некоторые
штаммы Bl, как уже сообщалось, синтезируют
спергуалин, который является новым противоопу-
холевым антибиотиком, и бацитроцины А, В и С
(Lertcanawanichakul, Chawawisit, 2020).

Как показывают последние исследования,
благодаря антимикробной активности Bl может
использоваться также как пробиотик. На основе
Bl производится коммерческий препарат Flora Bal-
anceTM в виде капсул, содержащих штамм Bl BOD
(Hong et al., 2005).

Из представленных данных следует, что благо-
даря своим антимикробным свойствам вид Bl мо-
жет быть использован в медицине. Он также был
предложен для использования в биоремедиации
(Ruiu, 2013).

МОСКИТОЦИДНЫЕ СВОЙСТВА 
Brevibacillus laterosporus И АКТИВНОСТЬ 

ПРОТИВ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ
О действии Bl на насекомых различных отрядов,

включая двукрылых, жесткокрылых, чешуекрылых,
а также против нематод и моллюсков, сообщается в
различных публикациях (Favret, Younsten, 1985; Riv-
ers et al., 1991; Orlova et al., 1998; De Oliveira et al.,
2004; Benedict et al., 2007; Ruiu et al., 2012; Ruiu,
2013). Известно, что биоинсектициды обеспечи-
вают целенаправленное действие на насекомых.

Биологический метод борьбы с комарами на-
чался с обнаружения бацилл, активных против
двукрылых, – Bt var. israelensis (Goldberg, Margalit,
1977) и Bs (Singer, 1981). Эти два вида бацилл в на-
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стоящее время широко известны. Токсическая ак-
тивность Bt var. israelensis обусловлена тремя кри-
сталлическими белками Cry4Aa, Cry4Ba, Cry11Aa и
цитотоксическим белком Cyt1Aa, гены которых
находятся на плазмиде размером 128 т.п.н. (Вen-
Dov, 2014). Белки Cry10Aa, Cyt2Ba, Cyt1Ca, P19 и
P20 способствуют токсичности Bt var. israelensis
(Palma et al., 2014). Ларвицидная активность ток-
синов Cry и Cyt обусловлена их способностью
связываться с мембранным фосфолипидным сло-
ем и перфорировать мембраны эпителиальных
клеток средней кишки (Du et al., 1999; Bravo et al.,
2007). Один из недостатков биологических пести-
цидов на основе Вt – их низкая устойчивость к
природным факторам, в частности к УФ-излуче-
нию. В связи с этим рецептуру биопестицидов из-
меняют путем добавления различных УФ-защит-
ных средств (Maghsoudi, Jalali, 2017). Используются
также биотехнологические подходы, включающие
получение трансгенных культур или рекомбинант-
ных бактерий, экспрессирующих токсины Bt (Fed-
erici et al., 2003). Кристаллические гены Вt введены в
E. coli, B. subtilis, B. megaterium и Ps. fluorescens. Куль-
тивирование рекомбинантных псевдомонад исполь-
зуется для получения концентрированных водных
составов биопестицидов, состоящих из включений
Cry, инкапсулированных в мертвые клетки этих
бактерий. Инкапсулированные формы Cry-белков
демонстрируют повышенную устойчивость в окру-
жающей среде (Schnepf et al., 1998; Federici et al.,
2003). Имеется возможность возникновения у на-
секомых устойчивости к биопестицидам, так как
в некоторых случаях Bt var. israelensis может сохра-
няться в окружающей среде в течение длительно-
го времени, повышая вероятность появления ре-
зистентных популяций комаров (Goldman et al.,
1986). К недостаткам Вt следует отнести родство с
видами B. anthracis и B. cereus. Известна способ-
ность B. cereus вызывать желудочные заболевания
и секретировать токсин цереулидин (Agata et al.,
1995). Предполагается, что некоторые штаммы Вt
имеют гены для синтеза этого токсина или что не-
которые препараты могут его содержать, так что
требуется полногеномное секвенирование исполь-
зуемых штаммов Вt. Гены ces расположены на мо-
бильном элементе у B. weihenstephanensis, что свиде-
тельствует о возможном горизонтальном переносе
между видами (Kalfon et al., 1984; Baumann et al.,
1991; Mei et al., 2014).

Штаммы Bs также проявляют высокую ак-
тивность против москитов (Park et al., 2010).
Штамм Bs 2362, активный компонент препарата
VectoLex®, вместе с Bt var. israelensis используется
для контроля насекомых во многих регионах мира.
Этот москитоцидный штамм продуцирует различ-
ные типы токсинов: 1 – бинарный токсин, состоя-
щий из протеинов BinA (42 кДа) и BinB (51 кДа),
образующихся при споруляции и ко-кристалли-
зующихся; 2 – растворимые токсины Mtx1, Mtx2 и

Mtx3, образующиеся на стадии вегетативного роста;
3 – двухкомпонентный кристаллический токсин
Cry48Aa1/Cry49Aa1. Токсины Bs при связывании с
мембранами клеток средней кишки интернализу-
ются и вызывают гибель клеток (Wirth et al., 2007).

Высоко эффективные, но имеющие недостат-
ки бациллы Bt var. israelensis и Bs стали стимулом
для поиска альтернативных видов бактериальных
биопестицидов. Выделены штаммы Bl с инсекти-
цидными свойствами, активные против жестко-
крылых, чешуекрылых и комнатных мух. С уче-
том необходимости использования новых препа-
ратов постоянно расширяется поиск возможных
альтернативных биопестицидов, в том числе на
основе Bl. Недавно изолирован штамм Bl с высо-
кой токсичностью против личинок комаров. Этот
штамм выделен в ходе поиска бактериальных
изолятов, активных против Aedes albopictus, рас-
пространенного вида-переносчика многих болез-
ней (Barbieri et al., 2021) – малярии, лихорадки
денге и лихорадки Зика. Эндемичными для них
являются тропические и субтропические регио-
ны. Но изменение климата и интенсивная ком-
мерческая деятельность человека расширяют гео-
графическое распространение многих видов кома-
ров, что способствует передаче болезней в новые
страны. Так, Ae. albopictus распространился из Юго-
Восточной Азии по всему миру и вызвал за послед-
нее десятилетие несколько вспышек лихорадки чи-
кунгунья и лихорадки денге в Европе. В связи с
опасностью этого вида комаров проведена рабо-
та, направленная на выделение новых культивируе-
мых бактериальных штаммов, обладающих инсек-
тицидной активностью в отношении личинок Ae.
albopictus. В процессе этой работы такой штамм
изолирован. Новый изолят может рассматривать-
ся как кандидат для разработки новых составов
биоконтроля, отдельно или в сочетании с Bt var.
israelensis и Bs. Также получены данные о приме-
нении Bl против комнатных мух, развивающихся
в навозе (Ruiu et al., 2014). Пероральное введение
энтомопатогенных бактерий Bl птицам обеспечи-
вает гомогенное включение их активных ингре-
диентов в среду для размножения мух. Фекалии
обработанных Bl бройлеров или кур проявляют
токсичность в отношении взрослых мух и их ли-
чинок. Действие на мух заключается в значитель-
ном увеличении времени развития личинок, в
снижении веса куколок, плодовитости и долголе-
тия взрослых особей. Показано, что патогенность
связана с CSPB, которое состоит из четырех ос-
новных белков: CpbA, CpbB, CHRD и ExsC. По-
глощение домашними мухами лизатов рекомби-
нантных штаммов E. coli, экспрессирующих гены
этих белков, приводит к гибели мух. Это характери-
зует CpbA, CpbB, CHRD и ExsC в качестве инсекти-
цидных токсинов. Перенос токсинов, локализован-
ных на поверхности споры и прочно прикреплен-
ных к жизнеспособным спорам, рассматривается
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как преимущество Bl, по сравнению с другими
бактериями, поскольку, например, полное ин-
сектицидное действие Вt зависит от случайного
совместного проглатывания спор и свободных
кристаллов токсина (Ruiu et al., 2014).

В экспериментах с использованием разных
штаммов Bl и с разными видами жесткокрылых об-
наружено, что некоторые штаммы токсичны для
личинок жесткокрылых видов. Один из изолятов Bl
токсичен против Tenebrio molitor L. (Coleoptera: Ten-
ebrionidae). Установлено, что Bl является средством
биологической борьбы с нематодами. Показана
роль внеклеточных протеаз, продуцируемых штам-
мом Bl G4, в активности против нематод, разруша-
ющих их внешнюю протеиновую кутикулу (Tian
et al., 2007). В обзоре (Ruiu et al., 2007) приводятся
данные о моллюскоцидной активности Bl, заре-
гистрированной против водной улитки
Biomphalaria glabrata (Say) – переносчика паразитов
плоских червей из рода Schistosoma, этиологических
агентов шистосомоза (тропической болезни). В це-
левой диапазон Bl входит также мидия Dreissena
polymorpha (Pallas) – инвазивный вид двустворчатых
моллюсков, оказывающий негативное воздействие
на водные экосистемы. Таким образом, Bl с ши-
роким спектром биологически активных соедине-
ний может быть использован для борьбы против
насекомых-вредителей и переносчиков инфекци-
онных заболеваний, патогенных микроорганиз-
мов (бактерий, грибов), простейших, нематод,
моллюсков. Важное свойство Bl – отсутствие пато-
генности по отношению к нецелевым объектам.

КРИСТАЛЛИЧЕСКИЕ ВКЛЮЧЕНИЯ, 
ОБРАЗУЕМЫЕ БАЦИЛЛАМИ

Кристаллические включения обнаружены у
ряда бацилл. Активность Bt и Bs, энтомопатоген-
ных бактерий, обусловлена главным образом ин-
сектицидными кристаллами, образующимися во
время споруляции. Инсектицидные кристаллы Bt
и Bs хорошо изучены (Смирнова и др., 1984; Bau-
mann et al., 1991; Schnepf et al., 1998).

Наряду с известными инсектицидными кри-
сталлами, белки S-слоя образуют новую группу
параспоральных включений Вt. Показано, что S-
слой состоит из двумерной решетчатой структуры
и является самым внешним компонентом многих
бактерий. Обнаружено, что параспоральное
включение штамма Вt СТС представляет собой не
типичный кристаллический белок, кодируемый
геном cry, а белковое включение, кодируемое ге-
ном S-слоя. Кроме того, CTC-подобные штаммы (с
их параспоральными включениями, кодируемыми
геном S-слоя) широко распространены и составля-
ют 25.4% штаммов Вt. Эти штаммы составляют но-
вую группу Вt, параспоральные включения которых
кодируются геном S-слоя (Guo et al., 2008).

Существуют и другие менее известные энто-
мопатогенные бактерии, которые также образуют
кристаллические белковые включения, обладаю-
щие инсектицидным действием. Например, Paeni-
bacillus popilliae образует параспоральные кри-
сталлы, токсичные для личинок cкарабеев (Bulla
et al., 1978). Инсектицидный и кристаллоносный
штамм Bacillus pumilus 15.1 вызывает гибель личинок
средиземноморской мухи Ceratitis capitate (Garcia-
Ramon et al., 2016). Электронно-микроскопиче-
ски было показано, что этот штамм образует кри-
сталлы, сходные с Вt. Для спорулирующих клеток
характерна гиперпродукция белка с молекулярной
массой 45 кДа, количество которого достигает мак-
симума через 72 ч культивирования. Кристаллы со-
стоят из белка, который идентифицирован как
оксалатдекарбоксилаза. Кристаллы самопроиз-
вольно растворяются при хранении в низких темпе-
ратурах, а образующийся белок устойчив к обра-
ботке трипсином. Нерастворимые кристаллы,
продуцируемые B. pumilus 15.1, не показывают
значительной токсичности против личинок
C. capitata, но после солюбилизации наблюдается
усиление токсичности. Установлено (Garcia-Ra-
mon et al., 2016), что по своей природе кристаллы
B. pumilus являются оксалатдекарбоксилазой; это
стало первым сообщением о естественной про-
дукции параспоральных включений как фермен-
та. Традиционно B. pumilus не относили к инсек-
тицидным видам бацилл. Обнаруженная актив-
ность против C. capitate позволяет рассматривать
B. pumilus как новый энтомопатоген. Ценная осо-
бенность B. pumilus – его устойчивость к УФ-об-
лучению.

У неинсектицидных бацилл B. subtilis также
были найдены кристаллические включения (Ru-
bikas et al., 1987). При электронной микроскопии
ультратонких срезов B. subtilis обнаружены белко-
вые кристаллические включения в неспорулиру-
ющих клетках. Белок, образующий кристаллы,
имеет молекулярную массу 47 кДа. По антигенной
характеристике и аминокислотному составу кри-
сталлообразующий белок сходен с белком споро-
вой оболочки.

Кристаллические включения найдены у спору-
лирующих клеток Bacillus licheniformis ATCC 9945a
при электронной микроскопии ультратонких сре-
зов. Кристаллы располагаются рядом со спорой и
превышают ее по размерам. Они сходны по мор-
фологии с кристаллами Вt. Но у них не обнаруже-
на биологическая активность (Yan et al., 2007).

СВОЙСТВА НОВЫХ КРИСТАЛЛОНОСНЫХ 
ШТАММОВ Brevibacillus laterosporus

Изучены кристаллоносные штаммы Bl 16-92 и
LAT 006. Штамм Bl 16-92 выделен нами. Штамм
LAT 006 получен из Института Пастера. Ранее
кристаллоносные штаммы Bl не были известны.
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Кристаллы Bl сходны по морфологии и инсекти-
цидной активности с Bt, хотя и образуются другой
группой бацилл. Это свидетельствует о еще не
изученном потенциале бацилл, который может
быть использован в биотехнологии. Опубликова-
ны результаты изучения этих штаммов Bl (Зуба-
шева и др., 2017, 2020; Smirnova et al., 1996; Orlova
et al., 1998; Zubasheva et al., 2010, 2011). Ниже пред-
ставлены данные о кристаллоносных штаммах Bl,
демонстрирующие их особенности.

Уникальное свойство Bl, как уже упомина-
лось, – каноэвидное включение, прикрепленное
к споре. При фазово-контрастной микроскопии
включение визуализируется как темное каноэ,
связанное с оптически прозрачной овальной спо-
рой. На препаратах, обработанных амидошвар-
цем (Smirnoff, 1962), каноэ окрашивается, как и
белковые кристаллы Вt, что позволяет предполо-
жить его белковую природу. Кристаллы Bl, обнару-
женные нами при световой микроскопии споро-
кристаллической суспензии, также окрашивают-
ся амидошварцем. Проведено изучение Bl 16-92 и
LAT 006 методами СЭМ и ТЭМ. Кристаллы и спо-
ры хорошо видны при использовании СЭМ (рис. 1).
На рис. 1а представлены споры и ромбические кри-
сталлы штамма Bl 16-92, а на рис. 1б – споры и пря-
моугольные кристаллы штамма LAT 006.

Методом ТЭМ с помощью негативного контра-
стирования также наблюдают споры и кристаллы,
форма которых соответствует видимой при иссле-
довании методом СЭМ (рис. 2а–в). На ультра-
тонких срезах видны кристаллы в виде ромба у
штамма Bl 16-92 и квадратные или в виде пласти-
нок – у LAT 006, в зависимости от плоскости сре-

за (рис. 2г–е). Кристаллы появляются в клетках
после деления и локализуются рядом со спорой.
Освобождаются раздельно от споры при лизисе
спорангия. У штамма Bl 16-92 наблюдаются двой-
ные кристаллы, окруженные общей оболочкой,
имеющей сетчатую структуру (рис. 2ж). У кристал-
лов Вt также наблюдается поверхностная сетка
(Fitz-James et al., 1984). Сдвоенные кристаллы Bl
имеют одинаковую плотность и на срезах не об-
наруживают исчерченности. Этим они отличают-
ся от кристаллов Bt var. israelensis, также окружен-
ных оболочкой. Показано, что включения штам-
ма Bt var. israelensis, активного против двукрылых,
состоят из различных сегментов: осмиофобного –
слегка окрашенного кристаллизованного в виде
решетки с периодом 4.3 нм и осмиофильного –
окрашенного сегмента с кристаллической решет-
кой с периодом 7.8 нм (Insell, Fitz-James, 1985).

Москитоцидное действие кристаллоносных
штаммов Bl показано в опытах по биотестирова-
нию. Установлено, что эти штаммы обладают
токсичностью в отношении личинок комаров Ae-
des aegypti, Anopheles stephensi, Culex pipiens. Ларви-
цидная активность Bl связана со спорами и кри-
сталлическими включениями. Кристаллы моно-
компонентные, содержат белок с молекулярной
массой 68 или 130 кДа. Очищенные белковые кри-
сталлы проявляют различную ларвицидную актив-
ность в отношении личинок комаров A. stephensi и
A. aegypti. Очищенные кристаллы штамма 615 (по-
лучен из штамма LAT 006) – высокотоксичны для
Aedes aegypti и Anopheles stephensi (Orlova et al., 1998;
Zubasheva et al., 2010). Биоинкапсуляция спор и кри-
сталлов кристаллообразующего штамма Bl LAT 006 с

Рис. 1. Сканирующая электронная микроскопия – СЭМ: (а) – споры и кристаллы штамма Bl 16-92; метка 5 мкм; (б) –
споры и кристаллы штамма LAT 006; метка 5 мкм.

(а) (б)
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использованием простейших Tetrahymena pyriformis
и Entamoeba moshkovsky приводит к повышению
ларвицидной активности инкапсулированных
бактерий (Zubasheva et al., 2011). Кристаллообра-

зование у Bl сопряжено со споруляцией (Смирнова,
Азизбекян, 2002). Цитологические особенности Bl
ранее не изучены, за исключением каноэвидного
включения. Основные фазы жизненного цикла

Рис. 2. Трансмиссионная электронная микроскопия – ТЭМ: (а) – кристалл и спора штамма Bl 16-92; негативное контра-
стирование; метка 1 мкм; (б) – кристаллы штамма Bl 16-92; негативное контрастирование; метка 1 мкм; (в) – кристалл и
споры штамма LAT 006; негативное контрастирование; метка 1 мкм; (г) – спора и кристалл штамма Bl 16-92; ультратонкий
срез; метка 1 мкм; (д) – кристалл штамма LAT 006; ультратонкий срез; метка 1 мкм; (е) – кристалл и споры штамма
LAT 006; ультратонкий срез; метка 1 мкм; (ж) – двойной кристалл штамма Bl 16-92; ультратонкий срез; метка 1 мкм; (з) –
спора и кристалл штамма Bl 16-92 в раздувающемся спорангии на фоне лизированных клеток; ультратонкий срез; метка
1 мкм; (и) – лизис спорангия вокруг споры штамма Bl 16-92; ультратонкий срез; метка 1 мкм; (к) – волокнистая капсула
споры штамма Bl 16-92; ультратонкий срез; метка 1 мкм; (л) – кристалл и спора штамма LAT 006; ультратонкий срез; метка
1 мкм.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (л)

(к)

(и)

(з)
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спорообразующих бактерий: вегетативный рост,
спорообразование, созревание спор, прорастание.
При споруляции образуются зрелые метаболически
инертные споры, которые остаются длительное
время в состоянии покоя.

Споры разных видов бацилл имеют в основ-
ном общий план строения (Leggett et al., 2012).
Однако разные группы бацилл характеризуются
своими особенностями структуры. Общими для
спор являются споровая оболочка, наружная мем-
брана, кортекс, внутренняя мембрана, сердцевина.

Зрелые споры Bl имеют типичную структуру,
видимую на срезах: споровую оболочку, кортекс,
сердцевину, но лишены экзоспориума, имеюще-
гося у B. cereus-thuringiensis-anthracis. У Bl после
поглощения проспоры материнской клеткой во-
круг нее формируются новые структуры, харак-
терные для зрелой споры. При этом происходит
раздувание спорангия (рис. 2ж). Одновременно с
созреванием споры происходит лизис цитоплаз-
мы спорангия вокруг споры (рис. 2з). Цитоплазма
заполняется нитевидными волокнами.

У Bs при спорообразовании наружную споро-
вую оболочку окружает светлый ореол, заполнен-
ный фибриллярным материалом, вместо грану-
лярной цитоплазмы материнской клетки. Фиб-
риллы прикрепляются к споровой оболочке, и
спора окружается пушистой массой фибрилл. Эти
фибриллы, предположительно, являются субъеди-
ницами оболочки, не включенными в процесс са-
мосборки этой структуры (Holt et al., 1975).

У Bl избыточный споровый материал остается
первоначально свободным, но впоследствии кон-
центрируется около споры, образуя фибрилляр-
ную капсулу (рис. 2и). Эти фибриллы сходны с
прикрепительными волокнами бацилл Arthromi-
tus, кишечными симбионтами насекомых. Arthro-
mitus прикрепляются волокнами к кишечному
эпителию, растут нитевидно и образуют споры на
своих дистальных концах. На тонких срезах Ar-
thromitus из кишечника видно, что эндоспоры об-
разуют прикрепительные волокна и сохраняют их
при высвобождении из родительской клетки.
Они обнаружены у новых изолятов Arthromitus из
пищеварительного тракта клопов Porcellio scaber,
тараканов Gromphodorhina portentosa, Blaberus gi-
ganteus и термитов Cryptotermes brevis, Kalotermes
flavicollis (Margulis et al., 1998). Возможно, что
фибриллярная капсула спор Bl также выполняет
прикрепительную функцию. На рис. 2и представ-
лена спора с фибриллярной капсулой. Каноэ по-
является позже кристаллов в виде электронно-
плотного ободка с одной стороны проспоры од-
новременно со споровой оболочкой. Электрон-
но-плотный ободок контактирует с плотно приле-
гающим к нему более светлым слоем. В дальнейшем
число параллельно уложенных электронно-плот-
ных и электронно-прозрачных слоев каноэ умно-

жается. При этом они остаются связанными со
споровой оболочкой. Во время прорастания спо-
ровая оболочка остается объединенной с каноэ.

Поверхность спор различных видов бацилл
изучена посредством СЭМ и ТЭМ методами ре-
плик, негативного контрастирования, ультратон-
ких срезов. С помощью реплик исследована по-
верхность спор B. subtilis, B. licheniformis, B. circu-
lans, B. polymyxa, B. brevis, B. sphaericus (Bradley,
Willams, 1957). С помощью СЭМ наблюдались глад-
кие споры у B. subtilis и слегка морщинистые из-за
присутствия экзоспориума у B. cereus-thuringiensis-
anthracis. С помощью СЭМ у B. polymyxa показано
наличие ребристой поверхности спор. Характер-
ные ребра или гребни идут параллельно длинной
оси споры. Методом ТЭМ на поперечных срезах
эти гребни выявлены как выступы споровой обо-
лочки числом от 6 до 9 (Murphy, Campbell, 1969).
Аналогичные гребни обнаружены у B. fastidious и
других бацилл (Leadbetter, Holt, 1968). Образова-
ние гребней размером от 30 до 60 нм, идущих
вдоль всей поверхности спор, а также ряда более
коротких (5–15 нм) обнаружено у спор B. atro-
phaeus (Sella et al., 2014). Изменение размера спор
зарегистрировано с помощью оптической микро-
скопии для спор Bt в ответ на изменения относи-
тельной влажности (Westphal et al., 2003). Гребни
появляются при уменьшении объема спор во вре-
мя обезвоживания при созревании и исчезают,
когда споры набухают во время прорастания и
гидратации (Chada et al., 2003; Sella et al., 2014).
Гребни обеспечивают достаточную гибкость обо-
лочки, чтобы приспособиться к изменениям объ-
ема (Plomp et al., 2005). Не все споры имеют избы-
точные размеры оболочки, которые позволяют
вмещать увеличенную при прорастании спору
(Driks, 2003; Westphal et al., 2003). В формирова-
нии гребней участвуют белки споровой оболочки
CotA и CotB. Открытие того, что размеры спор в
естественных условиях меняются, позволяет пред-
положить, что гибкость оболочки, вероятно, ши-
роко распространена среди спорообразующих
бактерий (Sahin et al., 2012). Некоторые мутации,
влияющие на сборку оболочки и прорастание,
могут быть результатом неспособности сердцеви-
ны полностью гидратироваться из-за того, что
оболочка мутантов не может приспосабливаться
к изменениям объема спор.

С помощью СЭМ мы провели сравнительное
исследование поверхности спор штаммов Bl 16-92 и
LAT 006. На рис. 1а, 1б представлены изображе-
ния спор штаммов Bl 16-92 и LAT 006 со складча-
той поверхностью. Собственно спора погружена
в каноэ. Оболочка штамма Bl 16-92 имеет глубо-
кие складки, напоминающие гребни B. polymyxa.
Складчатая поверхность спор штаммов Bl 16-92
и LAT 006 аналогична поверхности спор штам-
ма Bl NRS590, активного против мух (De Andrade
Pereira et al., 2022). У штамма LAT 006 гребни ме-
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нее выражены. На продольных и поперечных сре-
зах гребни зрелых спор Bl выглядят как выступы
оболочки. Гребни спор Bl появляются в процессе
обезвоживания при созревании споры, когда она
сжимается. Они сглаживаются при прорастании
и увеличении объема споры в процессе поглоще-
ния воды, что показано на срезах. Это подтвер-
ждает гибкость оболочки, реагирующей на переход
споры от дегидратированного состояния к обвод-
ненному. При прорастании оболочка разрывается,
и вегетативная клетка выходит из каноэ, как мы на-
блюдали ранее с помощью ТЭМ (Григорьева и др.,
2003). На рис. 1б видно каноэ, сохранившее свою
форму, но без собственно споры, которая, превра-
тившись в вегетативную клетку, из него вышла.

Важное свойство Bl – антагонистическая ак-
тивность в отношении макроорганизмов и
микроорганизмов, которая подробно обсужда-
лась в данном обзоре. С использованием штамма
Bl получен антибиотик латероцидин (Азизбекян
и др., 2002). Антибактериальной активности кри-
сталлоносного штамма Bl 16-92 посвящена спе-
циальная работа, показавшая, что этот штамм по-
давляет рост грамположительных спорообразую-
щих и грамотрицательных бактерий (Орлова и др.,
1995). Изучение ингибирующего фактора штамма
Bl 16-92 показывает, что он является бактериоци-
ном, который назван нами латероцином. Элек-
тронная микроскопия культуральной жидкости
штамма Bl 16-92 показывает наличие структур,
подобных фаговым отросткам, что позволяет от-
нести их к тайлоцинам. Выявлены чехлы фаговых
отростков, растянутые и сокращенные отростки,
фаговые головки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В обзоре суммированы данные по Brevibacillus

laterosporus – мало изученному, но перспективно-
му виду бацилл. Brevibacillus laterosporus обладает
способностью к продукции инсектицидов, анти-
биотиков, бактериоцинов, а также антагонисти-
ческой активностью в отношении насекомых,
микроорганизмов, ряда беспозвоночных. Особенно
важной является москитоцидная активность Bl. В
настоящее время для производства препаратов
против насекомых отряда двукрылых используются
энтомопатогенные бациллы Bt и Bs. Однако они
имеют ряд недостатков. Обнаружение штаммов Bl с
кристаллами, токсичными для комаров, делает их
перспективными для производства инсектици-
дов, отличных от полученных на основе Bt и Bs.

Особенность Bl – наличие каноэвидного вклю-
чения, прикрепленного к споре. Это включение
связано со споровой оболочкой. В каноэ сосредото-
чены инсектицидные факторы (Marche et al., 2017).
Поглощение насекомыми одновременно спор и
токсинов, локализованных на поверхности спо-
ры в каноэ, рассматривается как преимущество

Bl, по сравнению с Bt, так как полное инсекти-
цидное действие Вt зависит от случайного сов-
местного проглатывания спор и свободных кри-
сталлов токсина (Ruiu et al., 2014). Споры Bl, обес-
печивающие свойства вида, несут на себе и
инсектицид. У кристаллоносных штаммов Bl их
инсектицидный эффект за счет каноэ усиливает-
ся благодаря кристаллам, подобным Bt. Bl облада-
ют также активностью против микроорганизмов.
Показано антибактериальное действие Bl в отно-
шении лекарственно-устойчивых бактерий. Bl
подавляет рост как спорообразующих, так и грам-
отрицательных бактерий. Изучение ингибирую-
щих факторов показывает, что в их состав входит
бактериоцин, названый нами латероцином. Уста-
новлено также, что Bl подавляет рост различных
фитопатогенных грибов и воздействует на сине-
зеленые водоросли. Эти свойства делают Bl цен-
ным источником бактерицидных препаратов.
Высокий биоцидный эффект (антибактериаль-
ный, фунгицидный, цианолитический) позволя-
ет использовать эти штаммы в качестве проду-
центов препаратов с множественной биологиче-
ской активностью. С использованием штамма Bl
получен антибиотик латероцидин (Азизбекян и
др., 2002). Штамм Bl нашел применение как фун-
гицид для защиты картофеля от фитопатогенов
(Азизбекян и др., 2003). Антагонистические свой-
ства Bl позволили использовать его в качестве про-
биотика. На основе Bl производится коммерческий
препарат Flora-Balance, BOD (NOW Foods, USA)
(Hong et al., 2005).

Таким образом, бациллы Bl с их широким
спектром биологической активности могут ис-
пользоваться в качестве средства биологической
борьбы с различными вредителями. Одно из важ-
нейших свойств Bl – отсутствие патогенности по
отношению к нецелевым объектам. Применению
Bl в различных областях биотехнологии препят-
ствует недостаточная изученность и трудность ра-
боты с бактериальными препаратами, по сравне-
нию с химическими.
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The article analyzes and summarizes the literary and own results of studies of the properties of Brevibacillus
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У пациентов, подвергнутых кардиохирургическим операциям в условиях искусственного кровооб-
ращения, применяли продолженную высокообъемную управляемую гемодиафильтрацию. В цирку-
лирующих клетках исследовали до операции и на 3 и 10 сут после нее содержание субпопуляций мо-
ноцитов М1, М2, М3, СD4+ и общих моноцитов. Получены результаты, которые могут быть приме-
нены в диагностике и прогнозировании исходов кардиохирургических вмешательств.
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ВВЕДЕНИЕ

Последнее десятилетие в науке характеризу-
ется существенным подъемом интереса к суб-
популяциям моноцитов, поскольку оказалось,
что эти субпопуляции выполняют конкретные
функции, существенно различающиеся между
собой. Особенно эти подмножества клеток –
классические М1 (СD16+CD14–), промежуточ-
ные М2 (CD16++CD14+) и неклассические М3
(CD16+CD14++) – широко изучаются в кардиохи-
рургии в аспекте диагностики и прогнозирования
исходов операций, поскольку выявлено их суще-
ственное популяционное изменение при стенозе,
при нарушениях целостности клапанного аппа-
рата и его хирургии, при ишемической болезни
сердца, фибрилляции предсердий, при инфарктах
миокарда, инсультах, различных осложнениях
атеросклероза и др. (Земсков и др., 2023).

Набирают популярность исследования приме-
нения при кардиохирургии различных щадящих
процедур, направленных на снижение травматич-
ности операционных вмешательств, на сохранение
при уже состоявшемся хирургическом воздействии
функциональной активности и структуры тканей
сердца, на профилактику послеоперационных

осложнений. В данном случае речь идет об исполь-
зовании продолженной гемодиафильтрации, кото-
рая имеет позитивный эффект во многих из выше-
обозначенных аспектов, но при которой мало из-
вестно о состоянии моноцитарных субпопуляций.

Настало время заполнить образовавшийся про-
бел, особенно с учетом высокой функциональной
полипотентности моноцитов в контроле врожден-
ного иммунитета. Не меньшее внимание мы уделя-
ем анализу уникальной почти не изученной субпо-
пуляции моноцитов с экспрессией рецептора CD4+,
который представляет собой мономерный транс-
мембранный гликопротеин, относящийся к группе
иммуноглобулинов (Graziani-Bowering, Filion, 2000).
Подробные сведения об этой интереснейшей суб-
популяции моноцитов будут даны далее.

Очень важно, что выполнение операций с ис-
пользованием искусственного кровообращения
(ИК) может вызвать развитие неспецифичекой
иммунной реакции организма – системный вос-
палительный ответ. Эта реакция, в свою очередь,
может стать важным звеном формирования кри-
тического состояния и полиорганной недоста-
точности. Одним из способов предупреждения
системного воспаления является применение во
время периода ИК ультрафильтрации крови (Хубу-

УДК 616.9-08-071(076.5)
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лава и др., 2016), сорбции (Григорьев и др., 2018), а
также высокообъемной гемодиафильтрации (Ре-
вишвили и др., 2020). Эти методы позволяют эф-
фективно контролировать объем циркулирующей
крови за счет удаления избыточной жидкости, а
также обеспечивают элиминацию из кровотока
биологически активных молекул определенной
массы. В результате применения данного метода
в послеоперационном периоде наблюдается
меньшая частота развития системной воспали-
тельной реакции и острых органных дисфункций.

В данном исследовании у пациентов, подвергну-
тых кардиохирургическому вмешательству в усло-
виях ИК, мы использовали продолженную гемо-
диафильтрацию.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Обследовано 15 больных с сердечно-сосуди-
стой патологией: 6 мужчин и 9 женщин, средний
возраст соответственно 55.6 и 59.3 года. Кроме
хирургических манипуляций, пациенты подвер-
гались продолженной высокообъемной управля-
емой гемодиафильтрации для смягчения деструк-
тивного влияния указанных воздействий на сердеч-
но-сосудистую систему и для элиминации
воспалительного осложнения. Учитывалось: дли-
тельность ИК более 60 мин, наличие коморбид-
ной патологии со стороны дыхательной, почеч-
но-выделительной и эндокринной систем, а так-
же планируемая гипотермия тела ≤34°C. При
этом профиль выполненных оперативных проце-
дур представлен, как правило, сложными рекон-
структивными сочетанными оперативными вме-
шательствами, направленными на коррекцию
приобретенных пороков сердца, на прямую коро-
нарную реваскуляризацию и на хирургическое
лечение нарушений ритма сердца.

При поступлении в клинику все пациенты на-
ходились в удовлетворительном состоянии. В ка-
честве группы сравнения обследованы 32 первич-
ных донора.

Гемодиафильтрацию выполняли у всех паци-
ентов однократно в день операции, у троих –
многократно в послеоперационный период.

Иммунный анализ выполнен: в день операции
до хирургического вмешательства (д/о), на 3 сут-
ки (3 сут) и на 10 сутки (10 сут) после него.

В эти сроки у пациентов определены абсолют-
ное (млрд/л) и относительное (%) содержание
субпопуляций моноцитов М1, М2, М3, CD4+ и
общих моноцитов.

Использован фенотипический анализ субпо-
пуляций моноцитарных клеток на проточном ци-
тофлуориметре FACSCalibur (Becton Dickinson,
USA) с применением моноклональных антител
CD14, меченых фикоэритрином (клон MøP9), и
CD16, меченых FITC (клон NKP15) компании
“BD Biosciences, Becton, Dickinson and Co.”, USA
(Земсков и др., 2015, 2023).

Статистический анализ выполнен методом до-
верительных интервалов с использованием ис-
ключения выскакивающих значений, вычисле-
ния p при уровне значимости p < 0.05 – методами
Стьюдента и Фишера с n = 1 (Ашмарин, Воро-
бьев, 1962), доверительные интервалы рассчита-
ны с использованием функции t.interval из биб-
лиотеки scipy.stats среды функционального
программирования Python 3.0. Существенно,
что данная библиотека постоянно обновляется, а
последняя версия (Version 1.11.1) вышла совсем не-
давно (June 28, 2023, https://docs.scipy.org/doc/), что
говорит о востребованности данного метода. О
том же свидетельствует и большое количество со-
временных публикаций (Ярмамедов, Липатов,
2016; Евгина, Савельев, 2019; Курбацкий, 2020; Га-
ничева, Ганичев, 2022). Очень важно подчерк-
нуть, что “…несмотря на то, что методы построе-
ния доверительных интервалов разработаны доста-
точно давно, эта проблема остается по-прежнему
важной и актуальной…” (Ганичева, Ганичев, 2022,
стр. 212). “О важности данной проблемы свиде-
тельствует наличие ГОСТов по статистическим ме-
тодам определения доверительных, толерантных,
предикционных интервалов. Актуальность пробле-
мы подтверждается многочисленными современ-
ными научными публикациями в России и за ру-
бежом” (Ганичева, Ганичев, 2022, стр. 212).

Проведено сравнение показателей здоровых
доноров и пациентов в день операции – до и по-
сле кардиохирургических вмешательств, а также
показателей прооперированных на 3 и 10 сут по-
сле операции с дооперационными показателями.

Распределение моноцитов по субпопуляциям,
выявленное нами, соответствует по тенденции
данным из сообщений (Титов, 2018; Аникина,
Цыганкова, 2020; Hristov et al., 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Вначале исследовано относительное содержа-

ние субпопуляций клеток. Обнаружено, что со-
держание субпопуляций М1- и М3-моноцитов во
все сроки анализа остается в пределах физиоло-
гических колебаний, не выходя за уровень нормы
(рис. 1а, в).

То же отмечено и по процентному содержа-
нию общих моноцитов (рис. 2а).

У пациентов, в сравнении с контролем, субпо-
пуляция М2 достоверно подавлена во все исследо-
ванные сроки: до оперативного вмешательства и на
3 и 10 сут после комбинированного воздействия хи-
рургической травмы, ИК и гемодиафильтрации
(рис. 3а), причем ее содержание до операции и на
3 и 10 сут после нее не различается между собой.

Существенно, что и субпопуляция CD4+-мо-
ноцитов снижена на 10 сут, а особенно на 3 сут
после оперативного вмешательства, в сравнении
с группой доноров, тогда как в дооперационный
период находилась в пределах физиологической
нормы (рис. 3в).
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ЗЕМСКОВ и др.

Таким образом, если анализировать модифи-
кацию относительного содержания субпопуляций
моноцитов, можно предположить, что комбиниро-
ванное воздействие хирургического вмешательства,
ИК и гемодиафильтрации не сопровождается из-
менениями процентного содержания фагоцитар-
ной субпопуляции М1 и патрулирующей субпо-
пуляции М3.

Поскольку сегодня мало известно о функцио-
нальной активности субпопуляции CD4+, ее от-
носительные изменения после комбинированно-

го воздействия пока не могут быть объяснены, так
как они обнаружены впервые, и еще предстоит
выяснить значение этого явления.

В то же время постоянство процентного содер-
жания общих моноцитов у пациентов в нашем ис-
следовании также позволяет предполагать отсут-
ствие существенных воспалительных изменений
сердечно-сосудистой системы (подробное обсуж-
дение этой идеи см. в рубрике “Обсуждение”).

Иные данные получены при сравнении у па-
циентов абсолютного содержания субпопуляций

Рис. 1. Относительное (а, в) и абсолютное (б, г) количество субпопуляций М1- и М3-моноцитов в дооперационный и
послеоперационный (3 и 10 сут) периоды у кардиохирургических пациентов, подвергшихся оперативному вмешатель-
ству в условиях ИК и продолженной гемодиафильтрации. Здесь и на рис. 2 и 3: * – различия в сравнении с донорами
(контроль), # – различия в сравнении с дооперационным периодом, p < 0.05.
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Рис. 2. Относительное (а) и абсолютное (б) количество общих моноцитов в дооперационный и послеоперационный (3 и
10 сут) периоды у кардиохирургических пациентов, подвергшихся оперативному вмешательству в условиях ИК и про-
долженной гемодиафильтрации.
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клеток. Так, субпопуляция М1 возрастает на 10 сут,
в сравнении с донорами и показателями до опера-
ции (рис. 1б). М2 достоверно снижена в доопера-
ционный период, а далее восстанавливается до
физиологической нормы на 3 и 10 сут после опе-
рации (рис. 3б). Наконец, субпопуляция М3-мо-
ноцитов резко возрастает на 3 и 10 сут, в сравне-
нии с контролем и дооперационным периодом,
тогда как до операции показатели – в пределах
нормы (рис. 1г).

ОБСУЖДЕНИЕ

Достаточно сложно обсуждать особенности од-
новременной модификации субпопуляций моно-
цитов при относительном и абсолютном содержа-
нии клеток, которые не всегда совпадают. Однако
все эти изменения несут ценнейшую информацию
о результативности комбинирования хирургиче-
ского воздействия с применением ИК и продол-
женной гемодиафильтрации.

На основании полученных результатов можно
предположить, что комбинированное воздействие
на сердечно-сосудистую систему в общем не сопро-
вождается существенными структурно-воспали-
тельными изменениями тканей. В отличие от
ожогов, при которых не только отмечается силь-
нейшее системное и местное воспалительное по-
вреждение тканей, но и развивается глубочайший
дефицит М3-субпопуляции, которая является клю-

чевой в тканевой репарации (Земсков и др., 2023).
Другие субпопуляции моноцитов резко меняются
при различной кардиохирургической патологии
и осложнениях.

У кардиохирургических пациентов после ком-
бинированного воздействия операции, ИК и про-
долженной гемодиафильтрации происходит досто-
верное нарастание субпопуляции М3 во все сроки,
по сравнению с контролем и дооперационным пе-
риодом. По-видимому, организм пациентов остро
нуждается в реализации репарации поврежден-
ных тканей и в нивелировании тканевого разру-
шения, что обеспечивает комбинированное воз-
действие. В общем, таким же изменениям подверг-
лось абсолютное содержание общих моноцитов и
субпопуляции CD4+-моноцитов, которые также
достоверно возрастали после поступления в кли-
нику, в сравнении с показателями доопреацион-
ного уровня и контроля (рис. 2б и 3г). Результаты
анализа субпопуляции моноцитов CD4+, как и
М1, М2 и М3, получены впервые и являются уни-
кальными. Этот вопрос, естественно, требует в
перспективе детального изучения.

По мнению ряда авторов (Chapman et al., 2004),
содержание общих моноцитов может оказаться
более информативным, чем уровни С-реактивно-
го белка и фибриногена и гипертензия, в качестве
фактора риска сердечно-сосудистых заболеваний и
наличия воспаления. В то же время отсутствие из-
менения % общих моноцитов у пациентов в на-

Рис. 3. Абсолютное (а, в) и относительное (б, г) количество М2- и CD4+-моноцитов в дооперационный и послеопера-
ционный (3 и 10 сут) периоды у кардиохирургических пациентов, подвергшихся оперативному вмешательству в условиях
ИК и продолженной гемодиафильтрации.
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шем исследовании также позволяет предполагать
отсутствие существенных воспалительных изме-
нений сердечно-сосудистой системы.

Вместе с тем, можно думать, что оперативное
вмешательство вместе с ИК и продолженной ге-
модиафильтрацией способствовали восстановле-
нию абсолютного дефицита субпопуляции М2-
моноцитов, нормализуя таким образом протека-
ние воспалительного процесса (рис. 3б). При ана-
лизе относительного содержания этой субпопу-
ляции моноцитов во все сроки исследования отме-
чался все тот же дефицит, который не усугублялся
после применения комбинированного воздей-
ствия, что позволяет предположить отсутствие и
нормализующего влияния, и существенного из-
менения в негативную сторону структурно-вос-
палительного ответа.

Важно отметить, что при сильнейшем воспа-
лительно-деструктивном процессе при ожоговой
травме, как уже говорилось, нами впервые выяв-
лено на ограниченном контингенте пациентов
развитие дефицита субпопуляции CD4+-моноци-
тов. Однако значение этого феномена, в том чис-
ле и у кардиохирургических пациентов, пока не
выяснено. В связи с этим представим информа-
цию, известную на настоящий момент, о функци-
ональной активности этой загадочной субпопу-
ляции моноцитов.

Антиген СD4 – мономерный трансмембран-
ный гликопротеин, относящийся к группе имму-
ноглобулинов и имеющий молекулярную массу
55 кДа. В норме CD4 экспрессируется на зрелых
Т-лимфоцитах, моноцитах, макрофагах, дендрит-
ных клетках и других иммунных клетках. На дан-
ный момент наиболее широко и детально описан-
ными клетками, экспрессирующими CD4, являют-
ся Т-клетки, в частности Т-хелперы (Kawakami,
1962; Scriba et al., 1997; Borst et al., 2018; Ruterbusch
et al., 2020). Экспрессия же CD4 на моноцитах,
хотя и подтверждена, в современной литературе
освещена поверхностно, и уже на протяжении
долгого времени ее функциональная роль остает-
ся неясной (Szabo et al., 1990; Kampalath et al.,
1998; Zhen et al., 2014).

Способность экспрессировать СD4 уникальна
для моноцитов человека. Известно, что активация
CD4 посредством взаимодействия с главным ком-
плексом гистосовместимости класса II (MHC-II)
запускает экспрессию цитокинов и дифференци-
ровку моноцитов человека в функциональные
зрелые макрофаги. CD4 является одной из мише-
ней ВИЧ, лигирование CD4 с помощью MHC-II
повышает восприимчивость моноцитов крови к
некоторым штаммам ВИЧ и способствует после-
дующему инфицированию (Crowe et al., 1987; Ruff
et al., 1987; Geleziunas et al., 1991; Zhen et al., 2014).
Взаимосвязь CD4+-моноцитов и ВИЧ изучается
давно, доказано участие CD4 в гиперпродукции
IL-10. Также изучалась разница в экспрессии ви-
русной мРНК между популяциями CD4+- и CD4–-
моноцитов. Однако тема исследований остается не-

популярной, и знания, полученные на данный мо-
мент, обрывочны и противоречивы (Kazazi et al.,
1989; Ji et al., 2005).

CD4 экспрессируют и зрелые, и незрелые моно-
циты. Поскольку моноциты и клетки миелоидного
происхождения имеют общего предшественника,
предпринимались попытки исследовать клетки
миелоидного лейкоза на предмет экспрессии мо-
лекул CD4. В ряде клеточных линий результат
был положительным (Neudorf et al., 1989). Прак-
тического применения этому предложено не бы-
ло, и дальнейших исследований экспрессии CD4
в опухолевых тканях не проводилось.

В экспериментах на животных показано, что
популяция CD4+-моноцитов сокращается под воз-
действием IFNγ. Предлагалось гипотетическое
объяснение эффекта (Neudorf et al., 1989), но де-
тально механизм описан не был.

В культурах CD4+-моноцитов наблюдается
постепенное снижение концентрации CD4. В хо-
де экспериментов обнаружено, что снижение экс-
прессии CD4 не зависит от присутствия в культуре
липополисахаридов, гранулоцитарно-макрофа-
гального колониестимулирующего фактора, мак-
рофагального колониестимулирующего фактора
или IL-10. Кроме того, отрицательная регуляция не
зависит от типа антикоагулянта, с которым контак-
тировала собранная периферическая кровь, или от
наличия/отсутствия лимфоцитов в культурах. Пред-
полагается, что снижение моноцитарного CD4 свя-
зано с дифференцировкой культуральных моноци-
тов в макрофаги (Graziani-Bowering, Filion, 2000).

Исследована способность Candida albicans и
Cryptococcus neoformans модулировать экспрессию
CD4 на моноцитах человека. Полученные данные
указывают на то, что поверхностная экспрессия
CD4 на моноцитах человека повышается после
воздействия C. neoformans или C. albicans. GXM (gluc-
uroxylomannan) из C. neoformans выделен из культу-
ральной жидкости путем дифференциального оса-
ждения этанолом и бромидом цетилтриметиламмо-
ния. Очищенный GXM не влияет напрямую на экс-
прессию CD4 на моноцитах, но избирательно
уменьшает активацию CD4, индуцированную не-
которыми штаммами (Pietrella et al., 1998).

Несмотря на то, что не удалось обнаружить
прямого взаимодействия между CD4 и какими-
либо киназами, продемонстрировано, что CD4 не
является инертным остатком, наследуемым от
плюрипотентного предшественника гемопоэти-
ческих стволовых клеток, общего как для лимфо-
идных, так и для миелоидных клеток. Вероятнее
всего, CD4 – это активная сигнальная молекула,
способная реагировать на различные стимулы.
Так, например, установлено, что CD4+-моноциты
способны передавать сигналы независимо от других
поверхностных рецепторов. Вестерн-блот-анализ
лизатов моноцитарной культуры THP-1, стиму-
лированных анти-CD4+-кроличьей сывороткой,
показал, что полученный белковый комплекс GST-
CD4cyt взаимодействует с рядом фосфорилирован-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

АНАЛИЗ СУБПОПУЛЯЦИЙ МОНОЦИТОВ У ПАЦИЕНТОВ 585

ных тирозинкиназ с молекулярной массой ~140,
110, 90, 85, 55 и 45 кДа (Graziani-Bowering et al.,
2002).

Молекула CD4 способна взаимодействовать
с MHC-II, обеспечивая таким образом работу
Т-лимфоцитов. Роль экспрессии CD4 у моноцитов
изучена на CD4+- и CD4–-культурах, инкубируе-
мых со столбнячным анатоксином. Показано, что
CD4+-моноциты могут выполнять роль антиген-
презентирующих клеток и усиливать за счет этого
Т-лимфоцитарную активность (Szabo et al., 1990).

Работы по исследованию CD4+-моноцитов на
данный момент немногочисленны, а имеющиеся
в них данные разрознены и неполны. Тем не ме-
нее, выводы, предлагаемые авторами рассмот-
ренных работ, хотя и требуют уточнения, в даль-
нейшем могут иметь для медицины и иммуноло-
гии практическое значение. Изучение CD4+-
моноцитов, их роли в формировании воспали-
тельной реакции и активности в тех или иных
условиях необходимо для понимания фундамен-
тальных механизмов работы иммунной системы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, результаты анализа содержа-
ния общих моноцитов и субпопуляций М1, М2,
М3, CD4+ позволяют предположить, что у паци-
ентов, подвергнутых кардиохирургическому вме-
шательству в условиях искусственного кровооб-
ращения с применением продолженной высоко-
объемной управляемой гемодиафильтрации, не
происходит существенных структурно-воспали-
тельных изменений тканей. Анализ субпопуля-
ций моноцитов произведен впервые, полученные
результаты являются уникальными.

Исследования показателей общих моноцитов
и субпопуляций М1, М2, М3 широко представле-
ны в кардиохирургии и важны как для диагности-
ки, так и для прогнозирования исходов операций.
Те или иные их изменения описаны для различ-
ной кардиологической патологии (стенозы, ише-
мическая болезнь сердца, фибрилляции и др.) и
ее хирургии. Работы по исследованию CD4+-мо-
ноцитов на данный момент немногочисленны, их
роль в кардиологической патологии не изучена. Все
это обусловливает необходимость дальнейшего де-
тального изучения субпопуляций моноцитов.
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Особенности структурно-функциональной организации каждого вида животных органично вписы-
ваются в жизнь биосферы. Чтобы понять их место и роль, необходим новый подход в методах изуче-
ния. На основании многолетних исследований (1975–2022 гг.) экологии и поведения волка пред-
принята попытка понять особенности структурно-функциональной иерархии жизненной страте-
гии этого вида. Показано с аргументацией: стратегия особи – адаптироваться к обитанию в
окружающей среде; стратегия пары – сформировать “территорию” и вписаться в общую структуру
популяции; стратегия семьи – вырастить и воспитать потомство; стратегия популяции – сохранить
генетическое разнообразие, закрепленные адаптации и устойчивость в окружающей среде обита-
ния; стратегия вида – сохранить ареал обитания; стратегия в сообществе (биоценозная) – участие в
сохранении и формировании определенного видового биоразнообразия; стратегия в экосистеме
(биогеоценозная) – участие в структурных, функциональных и энергетических процессах.
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ВВЕДЕНИЕ
Согласно пониманию А.А. Любищева (Люби-

щев, 1982), само положение объекта в естественной
системе характеризует основные его свойства. Что-
бы понять место и значение каждого вида живот-
ных в любой природной системе, необходим
подход, аналогичный периодическому закону
Менделеева, сведенному в таблицу, например
паспортизация каждого вида по определенной
стандартной форме. Первый этап в этом направле-
нии – показать возможный вариант особенностей
многоуровневой организации жизнедеятельности
волка как вида.

Парадигма иерархической организации живот-
ного мира является основополагающей при изуче-
нии структурно-функциональной организации ви-
да. Согласно концепции (Карпенков, 1997), струк-
турные уровни различаются не только по классам
сложности, но и по закономерностям функцио-
нирования. При этом каждый последующий уро-
вень включает в себя предыдущий, образуя таким
образом единое целое, где низший уровень содер-
жится в высшем.

Даже незначительная ошибка в понимании за-
кономерностей структурно-функциональной ор-
ганизации того или иного уровня может привести

к искаженному восприятию жизнедеятельности
всей системы. Но каковы особенности этой иерар-
хии и закономерности ее проявления примени-
тельно к конкретному виду или экологической
группе в конкретной экосистеме?

Рассматривая роль хищников в биоценозах и
биогеоценозах, исследователи акцентируют вни-
мание на взаимоотношениях хищник–жертва,
отмечая регуляторные, селекционные и санитар-
ные функции хищников, но не рассматривают
многомерную роль этой группы животных в жиз-
недеятельности сообществ и экосистем.

Экологическая система обладает, по меньшей
мере, двумя свойствами – видовым разнообрази-
ем и устойчивостью. Чем сложнее биоценоз, чем
больше число трофических связей, тем шире диапа-
зон компенсаторных механизмов, тем выше ста-
бильность. Следовательно, стабильность сообще-
ства – это функция числа связей, в первую очередь
трофической сети. Если видовой состав сокраща-
ется, то увеличивается подвижность животных,
усиливается изменчивость их численности и сни-
жается устойчивость системы (Одум, 1975).

Каждый вид и совокупность видов конкретно-
го трофического уровня выполняют определен-
ные функции в биогеоценозе и взаимосвязаны с
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другими видами и уровнями. Следовательно, ком-
фортное сосуществование видов налагает на кон-
кретный вид определенные обязанности перед
сообществом и экосистемой.

Роль хищников в функционировании биогео-
ценозов изучена недостаточно, а их значение го-
раздо шире и глубже, чем принято было считать ра-
нее. Установлено, что живая материя имеет слож-
ную иерархическую структурно-функциональную
организацию: от атомов до биосферы.

Каждому виду животных прописано свое ме-
сто и роль в биосфере, которые можно понять, в
том числе, и через изучение особенностей их жиз-
ненной стратегии. Цель данной работы – пока-
зать возможный вариант организации жизненной
стратегии на примере вида Canis lupus L. на разных
уровнях: особи, пары, семьи, популяционном, ви-
довом, биоценозном и биогеоценозном.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В течение длительного периода (1975–2022 гг.)
изучались экология и поведение волка на кон-
трольной территории площадью 1000 км2: запо-
ведное ядро и охранная зона Центрально-Лесного
биосферного заповедника (ЦЛБЗ), прилегающие
участки охотничьих хозяйств. Основные методы
сбора полевого материала – тропление и маршрут-
ное обследование. По следам волка во все сезоны
года пройдено около 2500 км, а по маршрутам –
более 19000 км (пешком, на лошади, на велосипе-
де, на снегоходе).

Ежегодно определялась численность популяци-
онной группировки волка, ее половая, возрастная,
социальная, территориальная и пространственная
структуры, особенности питания, охотничьего
поведения, взаимоотношений с дикими и домаш-
ними животными.

Особое внимание уделялось многоплановым ис-
следованиям взаимоотношений в системе хищ-
ник–жертва на примере волк–лось. В снежный
период методом тропления следов восстанавли-
вали процесс охоты хищника. По возможности ре-
гистрировалось поведение и каждого члена стаи, и
лося: местонахождение особей на разных этапах
охоты, последовательность их перемещений, пред-
намеренные и опережающие события действия;
особенности местности.

Картирование позволило восстановить про-
цесс охоты и поведение особей на разных этапах с
учетом реакций хищника и жертвы друг на друга
и на особенности местности. Осмотрено 189 жертв
диких и домашних животных, 127 охот волков на
лосей. Выделены и классифицированы способы
охоты волка на лося (прием, который применяет
хищник, чтобы добыть жертву) и процесс охоты
(детализированное отражение охоты от поиска
жертвы до ее умерщвления). Такое разделение
позволило не только глубже понять проявления
интеллектуального поведения волка и лося, но и
выявить наличие защитных механизмов жертвы
от пресса хищника.

Материалы полевых наблюдений формирова-
лись по биологическим (а не календарным) го-
дам: с мая текущего года по апрель следующего
года (05.1978–04.1979), то есть от рождения щен-
ков волка в семьях до их расселения по террито-
рии. Более подробно методики и объем собран-
ного материала изложены в статьях автора (Ко-
четков, 2007, 2015).

“Территорией” мы будем называть часть су-
ши, на которой проживают одиночка или семья
волков, формируя здесь определенную структуру
жизненного пространства обитания и не допус-
кая на нее другие семьи волка. Чтобы отличить
территорию от участка обитания, мы будем ис-
пользовать кавычки (см. след. статью).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ обработанного полевого материала поз-

волил выявить особенности динамики основных
показателей жизнедеятельности популяции вол-
ка за 45-летний период и прийти к пониманию
жизненной стратегии этого вида, которую можно
представить в виде схемы (рис. 1).

Стратегия особи – адаптироваться к обитанию
в окружающей среде, используя полученные жиз-
ненные навыки в семье и свое предназначение в
дикой природе. Материалы исследований пока-

Рис. 1. Схема организации иерархической структуры
волка.

Экосистема
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Популяция

Семья
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Особь
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зали, что социальную структуру популяционной
группировки волка в ЦЛБЗ составляют одиноч-
ные особи, пары и семьи (табл. 1).

Молодые особи уходят из семьи и покидают
“территорию”. С этого момента начинают жить са-
мостоятельно. Одни из них или погибают, или же
ведут одиночный образ жизни. А наиболее удачли-
вые или, возможно, приспособленные, выживают,
формируют “территорию” и в случае появления
на “территории” одиночки взрослой особи про-
тивоположного пола могут образовать пару, а за-
тем и семью.

Отмечен случай, когда место погибшего летом
самца из Устинской семьи занял полувзрослый са-
мец из этой же семьи и помогал самке в выращива-
нии волчат, но остался ли он затем с самкой – не-
известно.

Одиночки формируют индивидуальную “терри-
торию” с сетью постоянных и временных маршру-
тов с ольфакторными метками. “Территория” оди-
ночных особей, по наблюдениям в ЦЛБЗ, занимает
часть “территорий” нескольких (до 3–4) семей.
Объекты их охот – бобр, заяц-беляк, мышевид-
ные грызуны, тетеревиные птицы и домашние жи-
вотные, а также падаль домашних животных и
остатки лося, кабана. Ведут одиночный образ жиз-
ни и при хорошей обеспеченности кормами конку-
ренцию парам и семьям в кормовом отношении
не составляют, несмотря на агрессию семей к ним
возле остатков жертвы. В связи со спецификой
кормового рациона, их маршруты сформированы
с учетом размещения объектов их охот: места
концентрации зайца-беляка, бобровые поселе-
ния, населенные пункты. Следовательно, их эко-
логическая ниша (трофическая, топическая, био-
топическая, структурная) отличается от семей.

При низкой численности основного корма
волка – лося и кабана, как это наблюдается в по-
следние годы, в питании семей и пар возросла до-
ля кабана, бобра и существенно снизилась эф-

фективность охот на лося. Увеличилась частота по-
сещения рек, ручьев; произошли изменения и в
построении суточных маршрутов. При такой ситуа-
ции одиночки становятся конкурентами для се-
мей и пар.

Стратегия пары (основа будущей семьи, самец
и самка) – сформировать “территорию” и впи-
саться в общую структуру популяции волка. В це-
лом пара – это временное явление, так как ее пред-
назначение – выполнение семейных функций,
но при потере самкой детородных функций по
разным причинам пара по-прежнему занимает
“территорию”. Например, это регистрировалось
у Горбуновской семьи (табл. 1).

Процесс формирования пар не изучен, а моло-
дые особи покидают “территорию” родителей вес-
ной и в текущем году. Даже если они сформируют
пару, выводка у них не будет. Размеры “террито-
рий” пар не уступают семьям.

Наблюдения в ЦЛБЗ и Тверской обл. показа-
ли, что границы семей весьма лабильны и в фазе
роста численность популяции существенно уве-
личивается за счет уплотнения при образовании
новых пар, а затем и семей.

Если в период стационарной численности
(1969–1974 гг.) в популяции волка Тверской обл. от-
мечены колебания числа пар в пределах от 6 до 13,
семей – от 8 до 24, то в фазе роста (1975–1982 гг.) от
11 до 46 – для пар и от 44 до 163 – для семей. При
низкой численности волка размеры “террито-
рий” в районе исследований были не менее 1100–
1200 км2 при высокой обеспеченности кормовы-
ми ресурсами: дикими и домашними животными.
В период роста популяционной группировки зи-
мой 1975/1976 гг. размеры “территорий” состав-
ляли 625–675 км2 при плотности около 8 особей на
1000 км2, а зимой 1978/1979 гг. – 135–500 км2 при
плотности 15 особей на 1000 км2 (Кочетков, 2007).

Таблица 1. Наличие пар и семей (залитый квадрат) волка на “территории” конкретной семьи

Семья
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Горбуновская 2 2 2 2 2 2 2 2

Белейкинская 2 2 2

Столоватская 2 2 2 2 2

Устинская 2 2 2 2 2

Дулинская

Могилицкая 2 2 2 2 2 2

Черноверховская 2 2 2 2
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Стратегия семьи – вырастить и воспитать вол-
чат: научить их приемам охот (самостоятельно
охотиться на определенные виды потенциальных
жертв), организации использования “территории”
семьи и этикету жизни в природе. Воспитание на-
чинается с логова: молодые особи запоминают схе-
му расположения троп от логова к местам охот, тип
водопоя, выбор места для щенения, то есть здесь за-
кладываются знания для формирования семейно-
гнездовой инфраструктуры (Кочетков, 2015).

Молодые волки запоминают территориально-
пространственную организацию, где центром
“территории” семьи служит логово, которое в пе-
риод рождения волчат является точкой, а в пери-
од выкармливания и воспитания – это безопас-
ное место, где обитает выводок.

По мере взросления волчат родители вначале
знакомят их с запахом и вкусом диких и домаш-
них животных – потенциальных будущих жертв
этого хищника. Затем учат умерщвлять неболь-
шую жертву. Когда молодые окрепнут, родители
расширяют границы “территории”, осваивая но-
вые местообитания вместе с ними, знакомя с ме-
стами размещения диких и домашних животных,
правилами общения с соседними семьями, дру-
гими животными, обучая охотам на диких и до-
машних животных.

Приоритет в охотах отводится диким копыт-
ным животным.

Анализ питания в ЦЛБЗ шести семей в период
1976–1997 гг. (n = 1228) показал, что процент
встречаемости в экскрементах волка остатков ло-
ся составил от 46.2 до 67% (в среднем 54%), каба-
на – 6.3–22.2% (13%). В период роста численно-
сти популяционной группировки (1975–1985 гг.)
встречаемость лося составила от 34.7 до 88.8% (в
среднем 59%), кабана – от 2.6 до 24.3% (7%) по се-
ми семьям (n = 828). Приобретя навыки в охотах
на определенные виды потенциальных жертв, но-
вые семьи будут добывать в первую очередь их. Но
в зависимости от принадлежности к той или иной
популяции акцент в выборе приоритетной жертвы
может меняться. Например, успешные охоты на ка-
бана в ЦЛБЗ регистрировались с 1972 г., в Дарвин-
ском заповеднике (Вологодская и Ярославская
обл.) за длительный период успешные охоты реги-
стрировались очень редко (Вишневский, 1982), в
Жигулевском заповеднике (Самарская обл.) волки
на кабанов не охотились (Белянин, 1979).

Молодые волки не только проходят обучение в
постановке ольфакторных меток внутри и на гра-
нице “территории”, но и в расшифровке меток
соседних семей.

Стратегия популяции – сохранить генетиче-
ское разнообразие, закрепленные адаптации и
устойчивость в окружающей среде обитания. Для
популяции циклическая динамика численности
является закономерной и представляет собой

проявление внутренних механизмов регуляции.
При сравнении основных популяционных изме-
нений в популяционной группировке или популя-
ции с другими популяциями в пределах ареала оби-
тания этого хищника установлено, что временное
прохождение фаз популяционного цикла во мно-
гих популяциях совпадает (Кочетков, 2007).

Численность любого вида непостоянна и на вре-
менном отрезке меняется, а колебания численно-
сти не хаотичны (как полагали ранее), а подверже-
ны определенным закономерностям, и такие коле-
бания назвали волнами жизни. При этом, одна
волна представляет собой полный популяцион-
ный (или экологический) цикл, включающий сле-
дующие фазы: низкая численность, рост численно-
сти, пиковая (то есть максимальная для данной по-
пуляции) численность, снижение численности и
вновь низкая (стационарная) численность.

Если в популяции включается механизм пере-
хода из одной фазы в другую, то происходят со-
путствующие этой фазе изменения, то есть тенден-
ция (или направленность) происходящих в популя-
ции изменений будет связана именно с этой фазой.
При этом смена фаз сопровождается не только
количественными, но и качественными измене-
ниями, так как действие внутрипопуляционных
механизмов саморегуляции проявляется не толь-
ко в регулировании смертности и рождаемости,
но и затрагивает популяционные структуры: по-
ловую, возрастную, социальную, топическую и
территориальную (Кочетков, 2007).

Главная функция популяции – организация
размножения и использование ресурсов “терри-
тории”, а показателем, указывающим на внутри-
популяционные флуктуации, служит динамика
численности особей. И это не только процесс ин-
дивидуального приспособления, но и особый тип
популяционной адаптации (Наумов, 1967), при
котором любая популяция способна в принципе
регулировать свою численность таким образом,
чтобы не подрывались возобновляемые ресурсы
местообитания (Chitty, 1960).

В стационарном состоянии популяции ее ге-
нофонд минимален, но в фазе роста численности
в генофонде происходят следующие изменения:
увеличивается число щенков аборигенных семей
(со своим генотипом), к ним подключаются щен-
ки вновь образованных семей, внося свои фено- и
генотипы в популяцию, появляются расселяющие-
ся особи, и на пике численности популяция выбра-
сывает на арену жизни максимальный генофонд.

Следует учитывать, что основателями новых
семей могут стать особи из других популяцион-
ных группировок или популяций со своим гено-
типом и адаптациями к жизни в родной среде
обитания. В результате дисперсии в пространстве
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происходит регулярное перемешивание особей,
что ведет к обогащению генофонда и структурно-
функционально-топическим изменениям.

При снижении численности происходит от-
бор, и в фазе стационарной численности гено-
фонд вновь минимален, но его состав определяет
уже иной набор генотипов и адаптаций, наиболее
приспособленный к новым условиям среды оби-
тания. Таким образом, при меняющихся услови-
ях среды обитания и при наличии дисперсии
формируются популяционные группировки и по-
пуляции с определенным укладом жизни.

Стратегия вида – сохранить ареал обитания.
Первое условие – устойчивость популяций волка.
Второе – дисперсия, то есть способность особей
волка к расселению и образованию новых семей.
Максимальное расстояние перемещения от роди-
тельского дома может достигать 700 и более кило-
метров (Gese, Mech, 1991; Mech et al., 1998), по-
этому интересы популяции и вида оказались выше
интереса семьи. Третье условие – наличие пусково-
го механизма, определяющего переход популяции в
ту или иную фазу популяционного цикла.

Характерно, что и для волка, и для лося, не
подверженных влиянию антропогенных факто-
ров, наблюдаются такие же волны жизни, как и в
эксплуатируемых популяциях этих видов. Следо-
вательно, пресс охоты, не являясь определяющим
для колебаний численности волка, может влиять
на этот процесс, вероятно, замедляя или удлиняя
прохождение фаз.

Фактически одновременный рост численно-
сти популяций волка на обширной территории
бывшего СССР (Кочетков, 2007) указывает на то,
что вид обладает внутривидовым механизмом,
синхронизирующим переход в фазу роста числен-
ности если не всех популяций, то, по крайней ме-
ре, части из них.

Анализ многолетней динамики численности
фактически изолированной популяции волка в
национальном парке Айл-Ройал (Isle Royale Nation-
al Park, USA) (Vucetich, Peterson, 2013) и в Тверской
обл. показал большое сходство между популяция-
ми в прохождении фазы роста численности. Ста-
тистический анализ подтвердил, что группиров-
ки этого хищника в Тверской, Пермской обл. и
национальном парке Айл-Ройал относятся к раз-
ным популяциям (x2 = 201.92, 20 df, p < 0.001). До-
стоверна синхронность и идентичность роста
численности популяций волка при сравнении по-
пуляций: в национальном парке Айл-Ройал, в
Тверской (r2 = 0.92, p < 0.001), Пермской (r2 = 0.77,
p < 0.001), Кировской (r2 = 0.72, p < 0.01) областях, в
Киргизии (r2 = 0.94, p < 0.001), на Северо-Западе
СССР (РФ) (r2 = 0.78, p < 0.001), на европейской ча-

сти СССР (РФ) (r2 = 0.84, p < 0.001), в Предкавка-
зье (r2 = 0.65, p < 0.01) (Кочетков, 2007).

Следовательно, на видовом уровне механизмы
внутривидовой саморегуляции проявляются в син-
хронном переходе популяций в фазу роста числен-
ности и идентичном прохождении этой фазы. Дей-
ствие внутривидовых и внутрипопуляционных ме-
ханизмов саморегуляции сохраняется и при
длительном антропогенном воздействии на попу-
ляции волка.

Стратегия в сообществе (биоценотическая) –
участие в сохранении и формировании опреде-
ленного видового биоразнообразия, – вероятно,
одна из важнейших функций волка как вида в ди-
кой природе.

Изъятие волка из национальных парков Се-
верной Америки сказалось на видовом биоразно-
образии экосистем: одни виды животных поки-
нули территорию парка, но появились другие.
Это вызвало ответные реакции в экосистемах: из-
менилась не только численность определенных
видов животных, но и территориально-простран-
ственное размещение; у тополя и ивы исчезли
подрост и поросль, приостановилось возобновле-
ние роста многих растений.

Отсутствие волка в биоценозах сказалось от-
рицательно и на жизнедеятельности биоты рек и
ручьев (Beschta, Ripple, 2008a, 2008b). Следова-
тельно, волк не только играет определенную по-
ложительную роль в системе хищник–жертва, но
и задействован в более глубоких взаимоотноше-
ниях в биоценозах, оказывая не только прямое,
но и косвенное влияние на видовое разнообра-
зие, в первую очередь через трофические цепи.

Волк обеспечивает кормами других животных
в зимний период, когда доступность белковой
пищи для многих из них ограничена, не поедая
убои крупной жертвы полностью. В Саяно-Шу-
шенском заповеднике (Красноярский край) за
25-летний период наблюдений на остатках добы-
чи волка было зафиксировано 28 видов животных
в том числе 17 видов млекопитающих и 11 видов
птиц (табл. 2).

В Окском заповеднике (Рязанская обл.) среди
животных-комменсалов регистрировали большую
синицу, сороку, вóрона, лисицу, енотовидную со-
баку, кабана, а в лесной зоне Евразии на убоях лося
отмечали синиц (больших и гаичек), кукшу, дятла,
большеклювую ворону, кедровку, сойку, голубую
сороку. В южных регионах – большого подорлика,
ястребов – тетеревятника и перепелятника, зимня-
ка, серую неясыть, сойку, грача, галку, скворца,
полевого воробья, озерную чайку, беркута, степ-
ного орла, могильника, орлана-белохвоста, боро-
дача, сипа, грифа, болотного луня, серую ворону.
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Согласно наблюдениям исследователей, в за-
висимости от поведения волков около убитых
жертв комменсалы потребляют или незначитель-
ную часть остатков или подбирают все полностью.
В Кызыл-Агачском заповеднике (Азербайджан)
птицы-комменсалы полностью очищали от мяса
убитого волком кабана за 1–1.5 сут (в поле зрения
насчитывали до 60 болотных луней). В Атыра-
уской обл. (до 1991 г. Гурьевской обл., Казахстан)
на трупе сайгака одновременно кормились до 15
грачей и серых ворон и до 9 орланов-белохвостов,
которые съели жертву за двое суток. В Бадхыз-
ском заповеднике (Туркменистан) отмечали на од-
ной жертве до 22 особей сипов и грифов, в низовьях
Иргиза – до 28 орлов-могильников (Бибиков, Ма-
тюшкин, 1985). В ЦЛБЗ неоднократно регистри-
ровали встречи медведя возле убоев лося, добыто-
го волками.

Не изучено значение волка в жизни насеко-
мых, хотя в утилизации остатков лося участвуют
жуки-навозники, кожееды, моли, жуки-могиль-
щики. Также необходимые элементы для жизне-
деятельности насекомые находят и в экскремен-
тах волка. Таким образом, волк способствует под-
держанию жизнедеятельности и этих видов,
снабжая их макро- и микроэлементами.

Стратегия в экосистеме (биогеоценозная) –
участие в структурных, функциональных и энер-
гетических процессах. В жизнедеятельности био-
геоценозов участвуют все виды животных и рас-
тений. Проследить роль каждого сложно, но на
примере волка мы можем частично показать уча-
стие вида в этом процессе.

Общепризнано, что основные функции хищ-
ников в экосистеме – регуляторные, так как они
ограничивают численность популяций потенци-
альных жертв, и селективные, так как в первую
очередь из популяций жертв изымаются живот-
ные больные, ослабленные и травмированные.

Современные исследования экологии и пове-
дения волка показали, что значение хищников
гораздо шире и глубже. Например, после истреб-
ления волка в национальных парках Северной
Америки в экосистемах произошли изменения,
отрицательно сказавшиеся на одних видах и по-
ложительно – на других (Beschta, Ripple, 2008a,
2008b, 2009). Возвращение волка повлияло на
структуру и функционирование экосистем.

Оказывая воздействие на численность и биото-
пическое размещение копытных животных, волки
способствуют активному росту подроста в фитоце-
нозах, а реинтродукция волка в исторические ме-
ста его ареала дала возможность выявить степень и
направленность этого воздействия. В течение 75 лет
его экологическая ниша оставалась свободной, и
это вызвало негативные изменения в сообще-
ствах и экосистемах на видовом, пространствен-
ном и энергетическом уровнях.

В Йеллоустонском парке (Yellowstone National
Park, USA) число оленей быстро возросло, соот-
ветственно, нагрузка на растительность значи-
тельно увеличилась (волки поддерживали такую
численность копытных, при которой последние
не уничтожали полностью поросль ив и тополей),
расширился диапазон активно посещаемых оле-
нями биотопов. Из-за отсутствия молодых дере-
вьев, основной пищи бобров, последние покину-
ли парк, возводимые ими плотины размыло, ис-
чезли влаголюбивые растения, в результате этого
не стало и медведя.

Когда волков вернули в парк, они наполовину
сократили популяцию оленя, что привело к ак-
тивному росту многих растений. Из-за пресса оле-
ней в период отсутствия волка все больше и больше
сокращалась численность тополей среднего раз-
мера и их поросли. Если бы не волки, тополя ис-
чезли бы полностью. С появлением молодых де-
ревьев в парк вернулись бобры.

Возвращение волков отразилось и на жизни
других обитателей парка – койотов, гризли, ры-
жих лисиц, воронов и даже мелких птиц. Анало-

Таблица 2. Видовой состав и частота встреч млекопи-
тающих и птиц у остатков жертв волка (по: Кожечкин,
Хританков, 2013)

Вид животного Число встреч %

Млекопитающие 356 60

росомаха 147 25

кабан 122 20

соболь 57 10

рысь 19 3.2

норка 3 0.5

колонок 2 0.3

лисица 3 0.5

белка 1 0.2

заяц-беляк 2 0.3

Птицы 237 40

ворон 172 29

беркут 14 2.4

коршун 5 0.8

мелкие птицы 46 7.8
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гичные изменения биологи наблюдали в Нацио-
нальном парке Банф (Banff National Park, Canada),
когда в него в 1980-х гг. вернулись волки: через не-
сколько лет после их появления здесь снова вырос-
ли ивы, вдвое увеличилось видовое разнообразие
и численность певчих птиц. По мнению ученых,
волк – главный фактор, ответственный за фор-
мирование экосистемы.

Основной компонент экосистемы, подвергаю-
щийся прямому и косвенному воздействию со
стороны волка, – дикие копытные. Взаимоотно-
шения хищника с копытными в основном трофи-
ческие (питание), территориальные (размещение
по сезонам, по зонам), топические (сокращают
жизненное пространство местообитания) и биоце-
нотические (в зависимости от соотношения чис-
ленности волка и копытных меняется величина
пресса на остальные виды; остатками жертв пита-
ются и другие животные).

Фактически на всем протяжении ареала волка
основу его питания составляют дикие копытные,
оказывая воздействие на которых, волк тем са-
мым влияет и на функционирование системы
волк–копытные–пастбища. От степени и харак-
тера воздействия хищника на жертву зависит со-
стояние и направленность изменений в коренных
лесах. Копытные животные, поедая лиственные
породы, способствуют сохранению хвойных ле-
сов, объедая и обламывая ивняки, они приторма-
живают их развитие, что способствует зараста-
нию ветровалов и вырубок хвойными породами.

Хвойный густой лес снижает интенсивность
снеготаяния и увеличивает его продолжительность,
снижает сток малых обычно не замкнутых водосбо-
ров, делает его распределение в течение года более
равномерным; замедляя сток талых и дождевых вод,
благоприятствует не только переводу поверхност-
ного стока в почвенные, грунтовые и подземные
воды, но и, в конечном счете, – поддержанию бо-
лее высокой водоносности рек в летний период и
сохранению видового разнообразия.

Энергетика у хвойных и лиственных лесов раз-
лична, следовательно, через влияние волка на ко-
пытных животных, а тех – на лес, поддерживается
или меняется структура, функциональность и энер-
гетика биогеоценозов. Изменения в цепочке волк–
копытные–пастбища влияют и на жизнедеятель-
ность других видов животных и растений прямо или
косвенно, что также отражается на структурно-
функциональных и энергетических особенностях
экосистем.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Каждому структурному уровню у волка как ви-

да соответствует определенная жизненная страте-

гия, но вышестоящий уровень всегда доминирует
над нижестоящим. При низкой численности попу-
ляции размеры “территорий” семей увеличивают-
ся вне зависимости от кормовых свойств угодий,
что способствует сохранению ареала обитания
вида. Волк может вести одиночный образ жизни,
в паре и семейный. Но именно семья является ос-
новой для выполнения волком биоценотических
и биогеоценотических функций в природе.

Многолетние наблюдения показали, что волк
очень пластичен в поведении, но консервативен в
запрограммированной видовой стратегии жизне-
деятельности в природе. Размеры “территорий”
не постоянны, но остаются неизменными их
структура и организация. Ежегодно молодые вол-
ки покидают “территорию” семьи. Таким обра-
зом расселяющиеся особи не только способству-
ют передаче генов, поддерживая тем самым бо-
гатство популяционного генофонда на высоком
уровне, но сохраняют и передают в следующие
поколения экологические и поведенческие тра-
диции семьи. В зависимости от состояния среды
обитания видовой и количественный состав кор-
мов семей меняется, но никогда не утрачивается
способность к добыче копытных животных.

Сравнивая жизнедеятельность волка из разных
популяций, легко выявить особенности их адапта-
ций и консерватизм, что в последующем может
лечь в основу планов по управлению популяция-
ми этого хищника через воздействие на опреде-
ленные популяционные группировки волка.

Элиминация отдельных родительских пар и
семей приводит к их разрушению, увеличению
количества одиночных особей и таким образом
влияет на структуру экологической ниши попу-
ляции, снижая пресс на копытных и увеличивая
воздействие на других животных – потенциаль-
ных жертв этого хищника.
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Wolf (Canis lupus L.) as a Model in Studies of the Structural 
and Functional Hierarchy of the Species Life Strategy

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

*e-mail: kvaldai@mail.ru

Structural and functional vital activity of each animal species organically fits into the life of the biosphere. To
understand their place and role, a new approach to study methods is needed. Based on many years of research
(1975–2022) on the ecology and behavior of the wolf, an attempt was made to understand the features of the
structural and functional hierarchy of the life strategy of this species. Shown with argumentation: the strategy
of the Individual is to adapt to living in the environment; the couple’s strategy is to form a habitat and fit into
the general structure of the population; the Family’s strategy is to raise and educate wolf cubs; Population
strategy — to preserve genetic diversity, fixed adaptations and sustainability in the environment; the strategy
of the Species is to preserve the habitat; strategy in the Community (biocenosis) — participation in the con-
servation and formation of certain species biodiversity; strategy in the Ecosystem (biogeocoenosis) — partic-
ipation in structural, functional and energy processes.

Keywords: wolf, ecology, behavior, life strategy, structure, adaptation
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Организация жизненного пространства популяций животных разнообразна, но в обобщенном ва-
рианте характеризуется двумя понятиями – “территория” и “участок обитания”. Первое преду-
сматривает защиту “территории” одиночными особями, семейными парами, семьями, стаями с ис-
пользованием акустических сигналов и ольфакторных меток для обозначения границ. Второе не
предусматривает столь строгой защиты местообитания. Общепризнано, что для семей волка характерен
образ жизни по типу “территория”. Многолетние исследования экологии и поведения семей волка
(1975–2022 гг.) в Центрально-Лесном биосферном заповеднике (ЦЛБЗ) не подтверждают этого мнения:
представлены аргументированные сомнения в “территориальности” волков. Характер изменения раз-
меров “территорий”, особенности расстановки меток, отсутствие конфликтных ситуаций позволяют
предположить организацию жизненного пространства по типу “участок обитания”.

Ключевые слова: волк, популяционная группировка, семья, территориальность, участок обитания,
ольфакторный сигнал, мочевые точки
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ВВЕДЕНИЕ

Общепризнанно, что каждая особь живет в
определенных границах местообитания: индиви-
дуально или в группе, например в составе пары,
семьи, стаи, поселения. В зависимости от органи-
зации жизненного пространства поведение жи-
вотных различается. В 1920 г. в опубликованной
книге “Территория в жизни птиц” Э. Говард (по:
Одум, 1986) впервые определил понятие террито-
рии как “охраняемый индивидуальный участок”.
Если он не перекрывается с соседним местооби-
танием антагонистической особи, пары, семьи и
активно охраняется, то его называют “территори-
ей” (Одум, 1986). Последующие исследования этого
феномена выявили способность особей к переходу
от территориального к нетерриториальному об-
разу жизни. При высокой обеспеченности корма-
ми местообитания соседей малы и не перекрыва-
ются; антагонистические контакты редки. При
низкой обеспеченности ресурсами – велики и пе-
рекрываются; количество территориальных кон-
фликтов увеличивается. Неперекрывающиеся зо-
ны предлагается считать “территориями”, а пере-
крывающиеся – “участками обитания” (Jenkins,
1961). Образ жизни по типу “территория” или
“участок обитания” генетически закреплен в
рамках жизненной стратегии вида (Панов, 1983).

Еще один характерный посыл авторов, иссле-
дующих особенности “территориальности” – на-
личие антагонизма между особями, семейными
парами, семьями, стаями. Например, выселение
молодых особей с родительской “территории” по
достижении ими самостоятельности или половой
зрелости связывают с переходом отношений ро-
дителей с отпрысками в антагонистическую фазу
(Панов, 1983), но исключают из анализа второй
вариант проявления жизненной стратегии: само-
стоятельный переход обученного молодняка к
жизни вне семьи.

Исследователями не только предложены вари-
анты и причины проявления стратегий “террито-
рия” и “участок обитания”, показаны значения
среды обитания, визуальных, акустических и оль-
факторных сигналов, но и указаны различные про-
явления той или иной формы использования ме-
стообитаний на видовом уровне. Предложена схема
для углубленного исследования функциональной и
поведенческой роли отдельных зон. Например,
выделены поле активности, поле изоляции и поле
агрессивности (Wasser, Wiley, 1979 по: Панов,
1983).

Основной вывод исследователей: размеры “тер-
ритории” и “участка обитания” связаны с обеспе-
ченностью кормовыми ресурсами. Если границы
“участка обитания” лабильны, то при вхождении

УДК 599.742.11:591.524:591.58



596

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

КОЧЕТКОВ

популяции в фазу роста численности происходит
ее уплотнение за счет уменьшения размеров “участ-
ков обитания”. Какие же механизмы обеспечивают
рост численности популяции “территориальных”
видов с постоянными границами? Этот вариант
не рассматривался.

Волка относят к категории животных с “терри-
ториальным” образом жизни. В обоснование “тер-
риториальности” приводятся следующие аргумен-
ты: защита жизненного пространства семьи, посто-
янство границ и постановка пограничных знаков.
Роль предупреждающих знаков выполняют вой и
сигнальные биологические поля ольфакторных
знаков: экскременты и мочевые метки. Принято
считать, что предупреждающие метки ставятся по
границам “территории” семьи, препятствуя втор-
жению других семей. В этом случае границы и
размеры “территорий” должны быть постоянны-
ми и не перекрываться с соседними семьями. Но
как в таком случае интерпретировать значение
мочевых меток, которые наносятся в течение года
семейными и одиночными особями не только по
границам, но в других частях “территории”?

Многолетние наблюдения ученых за радиоме-
чеными особями выявили непостоянство границ
и размеров семейных “территорий”. Характерно,
что флуктуации происходили ежегодно в нацио-
нальном парке Денали на Аляске (Denali National
Park and Preserve, USA) с 1986 по 1993 гг. (Mech et al.,
1998), в Подразделении охотничьего хозяйства
GMU 13 (Game Management Unit 13, USA) в юж-
но-центральной части Аляски с 1976 по 1982 гг.
(Ballard et al., 1987), в Зоне исследований Бервил-
ля BSA (Bearville Study Area, USA) в северо-цен-
тральной части Миннесоты (Fuller, 1989) и в нацио-
нальном парке Айл-Ройал (Isle Royale National Park,
USA) с 1993 по 2014 гг. (Vucetich, Peterson, 2013).

Исследователи не рассматривали наличие вза-
имосвязи между “территориальностью” и фазами
популяционного цикла волка, которые являются
определяющими в динамике численности попу-
ляций этого хищника.

Цель настоящей работы – рассмотреть осо-
бенности организации и использования жизнен-
ного пространства семьями волка в ЦЛБЗ; вы-
явить факторы, определяющие флуктуации раз-
мера местообитания семей и их границ; определить
значение маркировочных меток; установить, по ка-
кому типу, “территория” или “участок обитания”,
организована пространственная структура семей
волка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводились в период с 1975 по

2022 гг. на контрольной территории в 1000 км2 в
ЦЛБЗ: заповедное ядро, его охранная зона и при-
легающие к нему угодья охотничьих хозяйств.

Основные методы сбора полевого материала –
маршрутный и тропление следов. С 1975 г. по 1981 г.
по маршрутам было пройдено около 10000 км
(пешком, на лошади, на велосипеде и на снегохо-
де), по следам волка – около 1000 км.

С 1975 г. по 1981 г. основное внимание было уде-
лено “территориям” семей волка. В летне-осенний
сезон месторасположение логова устанавливали
методом подвывки и по направлению постоян-
ных переходов взрослых особей на кольцевых
маршрутах. Родителей семей различали по разме-
ру оттиска правой передней стопы на грунте, а по
удаленности от логова обнаруженных следов се-
мейной пары – размер “территории”. С отпечатка
следа делали гипсовый слепок, а по нему уже сни-
мали точные промеры длины и ширины следа (Ко-
четков, 2007). Уточняли наличие семьи на конкрет-
ной “территории” по следам молодых особей. Каж-
дой семье было присвоено индивидуальное имя.

Количественный, возрастной и половой со-
став семьи в снежный период устанавливался по
следам, лежкам и мочевым меткам (молодая до 1 го-
да и взрослая особь). С использованием снегохо-
да в марте при образовании наста после пороши в
течение нескольких дней по следам проводились
учеты семей, пар и одиночных особей. Получен-
ные данные наносили на карту и определяли раз-
меры “территории” семьи.

При регистрации мест обнаружения мочевых
меток отмечали их расположение на местности (с
максимально точной привязкой), объект мечения
и наличие поскребов (царапаний) возле метки.

Для выявления реакции семей волка на моче-
вые метки незнакомых им волков в обработанные
пробирки собирались ледышки мочевых меток в
феврале 1980 г. от Белейкинской семьи и в марте –
от Могилицкой.

При троплениях следов волка использовали
планшеты из миллиметровой бумаги, а с внедрени-
ем в практику исследований навигаторов – Garmin
GPSmap 60 и 62s. Созданы базы данных в про-
граммах Excel и MapInfo. При анализе жизнедея-
тельности волка только за период 1975–1981 гг. ис-
пользованы данные: по мочевым меткам – 441 точ-
ка, по размерам следа – 224 точки (не считая
многочисленных промеров, которые не заносились
в дневник, когда было понятно, какой особи при-
надлежит этот след).

В процессе полевых исследований обнаружено
в разных местах пять елей с маркировочными
знаками от когтей и клыков. По прилипшим к
смоле волоскам идентифицирована их принад-
лежность медведю, волку и кабану.

При статистическом анализе данных исполь-
зовался коэффициент корреляции (R2) в про-
грамме Excel.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Чтобы понять, какой тип организации жиз-
ненного пространства, “участок обитания” или
“территория”, характерен для популяций волка,
на примере ЦЛБЗ выявлены факторы, определя-
ющие стабильность или вариабельность семей-
ных “территорий”. При низкой численности вол-
ка в зимний период в начале 1970-х гг. размер
“территории” в среднем составлял не менее 1100–
1200 км2 (две семьи), зимой 1974/75 гг. – 625–
675 км2 (три семьи), при плотности около 8 осо-
бей на 1000 км2, а зимой 1978/79 гг. – 135–500 км2

(шесть семей) при плотности 15 особей на 1000 км2

(Кочетков, 2007). Флуктуировали не только раз-
меры, но и границы “территорий” (рис. 1, 2).

Аналогичные изменения наблюдались и в дру-
гих популяциях волка (Ballard et al., 1987; Fuller,
1989; Mech et al., 1998; Vucetich, Peterson, 2013).

В 1970-х гг. большие размеры “территории”
семей отмечались на фоне высокой численности
лося, кабана, зайца-беляка, птиц семейства Тете-
ревиные. Только в совхозах и колхозах скот со-
держали на 30 фермах. В последние годы большие
размеры “территории” (до 2500 км2) регистрирова-
лись при низкой численности диких, в первую оче-
редь копытных (лось, кабан), и домашних живот-
ных. Наблюдалось снижение численности и коли-
чества семей в популяционной группировке
волка (рис. 3).

Величина семейной “территории” волка взаи-
мосвязана с его популяционной ячейкой: оди-
ночка, пара и семья. В период 1975–1981 гг. “тер-
ритории” пар были меньше, чем у семей, а у оди-
ночек – 300–350 км2. Размеры “территорий”
семей представлены в табл. 1.

При статистическом анализе взаимосвязи
между размером семьи и площадью “территории”
R2 = 0.13; между количеством семей и средним раз-
мером их территорий за период 1976/77–1980/81 гг. –
R2 = 0.6; y = –0.0079x + 8.0496, то есть чем боль-
ше семей, тем меньше средний размер семей-
ной “территории”. Достоверность коэффици-
ента корреляции взаимосвязи между размерами
семьи и “территорией” для семей была следую-
щей: Белейкинская – R2 = 0.3, Горбуновская –
R2 = 0.06, Могилицкая – R2 = 0.5, Столоватская –
R2 = 0.74, Устинская – R2 = 0.3.

Для всех семей показатели среднего размера
“территории” выглядели следующим образом: из
трех особей – 403 км2, из четырех – 218, из пяти –
428, из шести – 425, из семи – 575 км2 (R2 = 0.5;
y = 55.1x + 134.3).

Для отдельных семей эти показатели были сле-
дующими: Устинская – средний размер семьи за
4 года составил 3.0 особи, а средний размер
“территории” за эти же годы – 288 км2, Столо-
ватская – 3.2 особи (за 5 лет) и 347 км2, Белей-
кинская – 3.8 особи (за 5 лет) и 358 км2, Черно-
верховская – 5.0 особей (за 2 года) и 325 км2,
Могилицкая – 5.2 особи (за 5 лет) и 405 км2,
Горбуновская – 5.3 особи (за 6 лет) и 492 км2.
При статистическом анализе связи между сред-
ними размерами семей волка и усредненными раз-
мерами “территорий” R2 = 0.5; y = 47.774x + 166.13.

Семейные “территории” не были постоянны-
ми как в сезонном, так и в многолетнем аспектах.
В весенне-летний период их размеры составляли
около 65 км2. В течение 2–3 мес. размеры “терри-

Рис. 1. Картосхема территориального размещения се-
мей волка зимой 1974/75 гг. 1 – Черноверховская, 2 –
Горбуновская, 3 – Белейкинская.
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Рис. 2. Картосхема территориального размещения се-
мей волка зимой 1979/80 г. 1 – Черноверховская, 2 –
Горбуновская, 3 – Белейкинская, 4 – Столоватская,
5 – Могилицкая, 6 – Устинская; цифры в прямо-
угольниках – длина и ширина следа волка в мм: верх-
ний ряд – самец, нижний – самка.
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тории” увеличивались до 120–150 км2 и зимой до-
стигали максимума за счет освоения новых ме-
стообитаний.

При высокой плотности популяционной груп-
пировки волка “территории” обитания в целом
меньше, а при низкой – больше. Изменяются
размеры, изменяются и их границы, но не вся по-
граничная линия, а лишь отдельные части. Гра-
ницы “территории” перекрываются лишь частич-
но. Характерно, что перекрывание наблюдалось не
только зимой, но и в конце лета: зарегистрировано
у Горбуновской, Столоватской, Могилицкой и
Белейкинской семей. За весь период наблюдений
(1975–2022 гг.) конфликтных ситуаций между се-
мьями не отмечалось, чему способствовали выстав-

ляемые волками мочевые метки. На рис. 4 показано
размещение этих меток на “территории” семьи.

Проанализируем размещение меток у семей
при передвижении по “территории”.

А – с 14 января 1979 г. Могилицкая семья из
пяти особей прошла в поисках добычи 46 км.
Оставила 55 мочевых меток и лишь одна с поскре-
бами, 34 экскремента. Отмечена одна неудачная
охота на лося и три – на зайца-беляка (одна удач-
ная), 57 пересечений следов лося и четыре – каба-
на. Были на месте удачной охоты на лося. Ели яб-
локи в четырех заброшенных деревнях, грызли
череп собаки.

Б – с 15 февраля 1979 г. пара волков (Столоват-
ская семья) прошла в южной части заповедного
ядра 67 км в западном направлении, затем верну-

Рис. 3. Численность популяционной группировки волка (экз./1000 км2), количество семей и одиночных особей.
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Таблица 1. Величина семей и размеры “территорий”

Семьи
Зимы

1975/76 1976/77 1977/78 1978/79 1979/80 1980/81

Белейкинская 3
≥625

6
>525 нет 5

≥450
3

>350
2

>200

Горбуновская 5
5

>500
5

>575
7

≥500
5

>300
5

>400

Могилицкая нет 7
≥650

3
≥325

5
400

6
>400

5
>250

Столоватская нет 3
≥500

3
400

4
135

3
400

3
>300

Устинская нет нет 5
300

2
275

3
>325

2
>250

Черноверховская нет нет нет нет 6
>350

4
>300
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лась и ушла в восточном направлении. Активно
искали жертву. Оставили 72 мочевые метки.

В – 24 февраля 1976 г. пара волков (Столоват-
ская семья) в поисках жертвы прошла по лесовоз-
ной дороге 9 км. 26 мочевых меток (19 с поскреба-
ми). При нападении на лося волк-самец получил
травму внутренних органов от удара копытом. На
лежке самца видны сгустки темной внутренней
(при повреждении внутренних органов) крови.
Несколько меток оставили на маршруте, покидая
место неудачной охоты.

Г – 19 февраля 1980 г. Горбуновская семья из
пяти особей преследовала самку лося 32 км. Оста-
вила 28 мочевых меток.

Семья оставляла в среднем 1 метку на 1 км.
Только у Столоватской пары в 1976 г. этот показа-
тель равен 3 меткам на 1 км, и у нее высокая частота
размещения меток с поскребами (73%), тогда как у
других семей их не было (лишь у Могилицкой семьи
одна метка с поскребом). В целом же, из 441 метки
на долю с поскребами приходится 37%.

Волки оставляют мочевые метки в местах
успешной охоты, что позволяет им точно находить

останки лося, кабана. Выходят к такой точке по
прямолинейному маршруту (максимум за 500 м), а
уже на месте ориентируются по оставленным ра-
нее мочевым меткам. Посещение таких мест мо-
жет быть неоднократным, и после каждого посе-
щения они вновь оставляют метки. Например, на
срезе выкопанной волком в снегу ямки к убою ло-
ся были видны четыре полосы от мочевых меток
на разном удалении от почвы.

Мочевые метки волки ставят в двух вариантах –
с поскребами (царапанье снега или почвы) и без.
В зиму 2021/22 гг. отмечен новый вариант нанесе-
ния поскребов: не за мочевой меткой или до нее,
как обычно, а вокруг метки, как это показано на
примере Столоватской и Могилицкой семей на
пограничных точках (рис. 5).

Если волки оставляют поскребы, значит это
имеет какое-то значение. Некоторые исследовате-
ли полагают, что таким образом они разбрасывают
метку для усиления запаха. Но волки царапают не
саму мочевую метку, а грунт возле и даже на рас-
стоянии от нее. На пограничных участках волки
оставляют, наряду с заметными, и малозаметные

Рис. 4. Картосхема территориального размещения мочевых меток семей волка.  – год и месторасположение логова
семьи;  – мочевая метка (n = 276);  – мочевая метка с поскребами (n = 165); А, Б, В и Г – перемещения семей волка
(пояснения в тексте); квартальной сеткой выделено заповедное ядро.

1971
А

1972

1973

1976
Г

2 км

Б

В 1977

1978
1979

1979

1975

●



600

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 143  № 6  2023

КОЧЕТКОВ

метки, возле которых поскребов не наблюдалось.
Следовательно, можно предположить, что поскре-
бы с учетом острого обоняния волка увеличивают
зону запахового (от лап) и визуального усиления
сигнального поля, а также его статусность.

В местах соприкосновения границ отдельных
зон разных семей не отмечалось случаев уничтоже-
ния чужих меток. У каждой семьи были свои точки,
как постоянные, так и дополнительные (рис. 6).

В марте 1980 г. собранные мочевые метки от Мо-
гилицкой семьи были нанесены на “территории”
Белейкинской, а от Белейкинской – на “террито-
рии” Горбуновской семьи. Границы этих семей не
соприкасались друг с другом. Белейкинская се-
мья отреагировала на искусственные метки: ме-
тила маршрут в 2–3 раза чаще, чем обычно, и с

поскребами. Метки Белейкинской семьи размыл
тающий снег при затяжной оттепели.

Зафиксирован еще один вариант маркировоч-
ных меток на стволе дерева: медведем и волком –
когтями, кабаном – клыками (рис. 7).

На рисунке видны следы потертостей на кор-
нях от тел этих животных. Но значение этих объ-
ектов, так называемых реперных точек, в жизни
волка, медведя и кабана еще непонятно. Такие
точки характерны не только для нашего района
исследований. Фотоловушки регистрируют их и в
других заповедниках (например, в Рдейском за-
поведнике Новгородской обл.).

ОБСУЖДЕНИЕ
В районе ЦЛБЗ площадь “территории” семьи

не зависела от размера семьи, R2 = 0.13. Аналогич-
но и в GMU 13, R2 = 0.42 (Ballard et al., 1987). Такая
закономерность продиктована особенностями про-
цесса формирования семейной “территории”.
В летне-осенний период размер “территории” в
среднем составлял 34% от максимального в зим-
ний период. Величина выводка на размер “терри-
тории” не влияла, так как формировали ее роди-
тели семей, то есть пара особей. В зимний сезон, в
период максимального расширения “территории”
обитания, мочевые метки информировали о при-
сутствии хозяев и препятствовали возникновению
конфликтных ситуаций. Поэтому каждая семья
владела той “территорией”, которая была сфор-
мирована в силу определенных факторов. Такой ал-
горитм постепенного увеличения семейной “тер-
ритории” (лето → зима) является проявлением
генетически закрепленной жизненной стратегии
вида в поведении волка и не изменяется.

Трофический акцент при формировании раз-
мера семейной “территории” не являлся главным
аргументом для родительских пар. Зимой 1975/76 гг.
в ЦЛБЗ обитали три семьи, а зимой 1979/80 гг. –
шесть. Существенных изменений в кормовой ба-
зе волка за этот период не произошло. Видимо,
при наличии достаточных для полноценного пи-
тания кормовых ресурсов “территории” большей
площади им не требовалось.

Что послужило причиной увеличения числа
семей к зиме 1979/80 г.? Если волку присущ образ
жизни по типу “территория”, а не “участок обита-
ния”, то изменений границ и, естественно, разме-
ров жизненного пространства семей не должно бы-
ло произойти. Есть две причины объяснения этому:
для волка характерен вариант “участок обитания”, а
не “территория”, или же это проявление внутрипо-
пуляционных механизмов саморегуляции, допус-
кающих внедрение вновь сформированных семей
на определенной фазе популяционного цикла.

В период 1971–1981 гг. популяция волка в
Калининской обл. (с 1991 г. Тверской) и в других
регионах СССР перешла в фазу роста: числен-
ность увеличилась от 110 до 1085 особей, количе-

Рис. 5. 9 марта 2022 г. размещение поскребов возле
мочевых меток Столоватской и Могилицкой (даль-
няя) семей.

Рис. 6. 19 февраля 2019 г. постоянные мочевые метки
семейной пары и семьи, пять особей.
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ство пар – от 6 до 32, семей – от 10 до 157 (Кочет-
ков, 2007). Уплотнение пространственной струк-
туры популяционной группировки волка в ЦЛБЗ
наблюдалось в период 1975–1981 гг. – от трех до се-
ми семей. Это вызвало увеличение числа семейных
“территорий”, но уменьшение их размеров, зо-
нальное изменение границ и увеличение секто-
ров их перекрывания: площадь “территорий” от-
дельных семей сократилась в 1.2–3.7 раза (табл.
1). Если принять гипотезу, что в фазе роста вклю-
чаются популяционные механизмы, способству-
ющие уплотнению популяции за счет новых се-
мей, то как объяснить динамику границ и размеров
семейных “территорий” в остальных фазах популя-
ционного цикла – снижение и стационарная чис-
ленность, которая наблюдалась и в других популя-
циях волка (Ballard et al., 1987; Fuller, 1989; Mech et
al., 1998; Vucetich, Peterson, 2013)? Следовательно,
необходимо признать факт, что в популяциях волка
жизненное пространство семей организовано по
типу “участок обитания”, а не “территория”. Под-
тверждает это и определенная особенность разме-
щения мочевых меток семей – как на границе “тер-

ритории”, так и внутри нее, которая расходится с
общепризнанным мнением, что они исполняют
роль пограничных знаков.

Волки оставляют мочевые метки не только на
лесных просеках и дорогах, которые могут указы-
вать на границу семьи, так как именно здесь наи-
более часто ставятся метки с поскребами, но и
при перемещениях внутри семейной “террито-
рии”. По частоте и интенсивности мечения раз-
личий между метками на границе и внутри “тер-
ритории” не обнаружено. Но отмечалось интен-
сивное мечение всеми членами семьи возле убоев
лося. Снежный холмик походил на ледяную гор-
ку. Не фиксировалось присутствия соседних се-
мей на чужих убоях лося, кабана. Периодически пе-
ремещения семей отклонялись от пограничных
маршрутов на “территорию” соседней семьи, но и
там члены семьи оставляли мочевые метки. В таких
зонах семья-хозяин метила маршрут чаще, усили-
вая статус меток количеством и интенсивностью
поскребов возле объекта мечения. Конфликтных
ситуаций между семьями в пограничных зонах и в
секторах вторжения не регистрировалось.

Следовательно, мочевые метки выполняют две
функции – предупреждающего сигнала для дру-
гих волков на пограничных участках и ориенти-
рующего знака на семейной “территории”.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассмотрим основные доводы в подтвержде-

ние организации жизненного пространства семей
волка по типу “участок обитания”.

“Территория” семьи начинает формироваться
с рождения волчат, постепенно увеличиваясь и
достигая максимума зимой. С расширением “тер-
ритории” изменяются и ее границы. Но непосто-
янство границ является одним из условий для ор-
ганизации жизненного пространства по типу “уча-
сток обитания”.

Размеры “территорий” и их границы изменя-
лись на всех фазах популяционного цикла как в
ЦЛБЗ, так и в других популяциях волка. Непре-
менное условие для варианта “территория” – ан-
тагонистическое поведение соседних особей (се-
мей) волка. Но конфликтных ситуаций между ними
за весь период наблюдений не регистрировалось.

Маркировочные (мочевые) метки выполняют
функцию сигнального биологического поля: на
границе семей особи предупреждают других вол-
ков о своем присутствии, а внутри “территории”
метки помогают при поиске жертвы и значимых
точек в пространстве. Такой вариант понимания
значения ольфакторных знаков в жизни волка ха-
рактерен для “участка обитания”.

Таким образом, обобщая анализ влияния на ор-
ганизацию жизненного пространства семей волка
фаз популяционного цикла, динамики размеров
территорий обитания и их границ, значения мочевых
меток и трофических условий можно констатиро-

Рис. 7. Ель – реперная маркировочная точка для вол-
ка, медведя и кабана.
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вать, что для популяций волка характерен образ жиз-
ни по типу “участок обитания”, а не “территория”.
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Wolf (Canis lupus L.): Territory or Habitat
V. V. Kochetkov*

Central Forest State Natural Biosphere Reserve, village Reserve, Tver region, Russia
*e-mail: kvaldai@mail.ru

The organization of the living space of animal populations is diverse, but in the generalized variant it is char-
acterized by two concepts – “territory” and “habitat area”. The first provides for the protection of the “ter-
ritory” by single individuals, married couples, families, f locks using acoustic signals and olfactory labels to
mark boundaries. The second does not provide for such strict habitat protection. It is generally recognized
that wolf families are characterized by lifestyle according to the “territory” type. But long-term studies of the
ecology and behavior of wolf families (1975–2022) in the Central Forest Biosphere Reserve do not confirm
this opinion: reasoned doubts about the “territoriality” of wolves are presented. The nature of the change in
the size of the “territories”, the features of the placement of labels, the absence of conflict situations suggest
the organization of living space according to the type of “habitat”.

Keywords: wolf, population group, family, “territoriality”, “habitat area”, olfactory signal, urinary points
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Обобщены и систематизированы результаты исследований отечественных и зарубежных авторов,
отражающие популяционно-генетические особенности основных представителей рода Betula pendula
Roth, произрастающих в лесной зоне Европы: береза повислая Betula pendula Roth, береза пушистая Bet-
ula pubescens Ehrh., карельская береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hamet-Ahti. Приводятся
сведения о формировании здесь популяций березы и о путях ее миграции при реколонизации после
ледникового периода. Показано, что определенная географическая и климатическая приурочен-
ность способствовали возникновению здесь гибридных зон разных видов березы, которые повлия-
ли на дальнейшую эволюцию этого рода. Рассматривается роль гибридизации в формировании ге-
нетической структуры популяций березы, расположенных на территории северо-западной части
континентальной Европы, где в результате интрогрессии могли появиться необычные генотипы и
гаплотипы, среди которых, предположительно, выделилась карельская береза. Предполагается, что
интрогрессивная гибридизация видов, периодически наблюдаемая в роде Береза, может являться
одной из главных причин, которая затрудняет четкую таксономическую идентификацию березы
повислой и березы пушистой. Отмечается также, что карельская береза, несмотря на ее соответ-
ствие общепринятым биологическим критериям вида, по-прежнему считается разновидностью бе-
резы повислой (Hämet-Ahti et al., 1992). На основании анализа популяционно-генетических осо-
бенностей представителей рода Betula L. авторы пришли к заключению о целесообразности сохра-
нения видового статуса для березы повислой и березы пушистой, несмотря на определенные
трудности с их идентификацией, и о желательности выделения карельской березы в качестве само-
стоятельного биологического вида. Подчеркивается важность и актуальность изучения популяци-
онно-генетических особенностей как широко распространенных, так и редких представителей рода
Betula L. в плане разработки эффективных способов и мер по их селекции и воспроизводству наи-
более ценных генотипов в качестве надежной научной основы устойчивого лесопользования.

Ключевые слова: береза повислая Betula pendula Roth, береза пушистая Betula pubescens Ehrh., карель-
ская береза Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, гибридизация, популяции, гене-
тическое разнообразие и дифференциация, таксономия
DOI: 10.31857/S0042132423060108, EDN: CKVZDK

ВВЕДЕНИЕ

В целом ряде регионов мира и даже в некото-
рых странах, подобно России, березы восприни-
маются как один из национальных символов, ко-
торый неизменно привлекает к себе внимание не
только ученых и специалистов, но и обычных лю-
дей, что объясняется разными причинами, в част-
ности их широкой представленностью в дендро-
флоре. Например, на территории лесной зоны
Евразии среди лиственных древесных пород наи-
более распространенной является береза повис-
лая Betula pendula Roth, которая произрастает

здесь во всех климатических зонах, кроме тундры.
Почти повсеместно ей сопутствует береза пуши-
стая Betula pubescens Ehrh. Однако наиболее часто
они встречаются в Северной Европе и европей-
ской части России. В Скандинавии и странах
Балтии доля березы в общем объеме древостоя
колеблется от 11 до 28% (Hynynen et al., 2010), а в
Московской области она занимает более 40% от
общей площади лесов (Маслов и др., 2019). При
этом оба вида, имея в значительной степени пере-
крывающиеся ареалы, различаются по отноше-
нию к факторам внешней среды: освещенности,
влажности и трофности. Береза повислая занима-

УДК 582.632.1;575.8+57.063
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ет первый ярус в древостое и предпочитает сухие,
затененные места с пониженным содержанием
азота. Береза пушистая, напротив, чаще выступа-
ет в качестве примеси к лесообразующим поро-
дам, но, произрастая в более разнообразных био-
топах, в результате охватывает больше фитоцено-
тического пространства, чем береза повислая (85
и 72% соответственно) (Попов, 2017). Еще один
аборигенный представитель европейской лесной
дендрофлоры – карельская береза Betula pendula
Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti. Однако
лесов она не образует и предпочитает хорошо осве-
щенные места на землях, менее благоприятных по
плодородию для других древесных пород. Возмож-
но, изначально ареал карельской березы был
сплошным, но в связи с низкой численностью ее
популяций (за исключением территории Белару-
си), обусловленной разными причинами, в настоя-
щее время он приобрел явно выраженную дискрет-
ность, а сама она оказалась в группе редких расте-
ний (Ветчинникова, Титов, 2019).

Интересно, что в силу значительного сходства
при описании березняки, произрастающие в бо-
реальных лесах, часто рассматриваются в рамках
одной формации без разделения на виды (береза
повислая или береза пушистая) (Василевич, 1996;
Морозова и др., 2022). Среди причин этого следу-
ет назвать высокий полиморфизм и внутривидо-
вое разнообразие, которые в целом характерны
для рода Betula L. Видимо, поэтому еще Регель
(Regel, 1865; Natho, 1964) подчеркивал сложность
таксономической обработки рода Betula L. Нали-
чие деревьев со смешанным проявлением морфо-
физиологических признаков, характерных для
березы повислой и березы пушистой, свидетель-
ствует, скорее, об их гибридном происхождении,
что при оценке видовой принадлежности затрудня-
ет применение тех или иных диагностических кри-
териев (Маслов и др., 2019; Маслов, 2021; Ash-
burner, McAllister, 2013; Linda et al., 2017; Amphlett,
2021). Карельская береза, в отличие от своих бли-
жайших сородичей обладающая уникальной
узорчатой древесиной, согласно существующей
ботанической номенклатуре, считается разно-
видностью березы повислой. Особенности струк-
туры ее популяций (пространственной, экологиче-
ской, возрастной, половой и генетической) описа-
ны нами ранее (Ветчинникова, Титов, 2019,
2020а).

В настоящей работе предпринята попытка обоб-
щения и систематизации данных отечественных и
зарубежных авторов с целью выявления популяци-
онно-генетических особенностей березы повис-
лой, березы пушистой и карельской березы, а так-
же определения тех трудностей, которые связаны
с их видовой идентификацией и установлением
таксономического статуса.

ФОРМИРОВАНИЕ ПОПУЛЯЦИЙ 
БЕРЕЗЫ В СЕВЕРНОЙ ЕВРОПЕ

Хорошо известно, что те или иные изменения
в структуре биоценозов, в том числе появление од-
них видов и исчезновение других, часто связаны с
крупномасштабными климатическими сдвигами
(Tkachuck, 1983; Grimm, Renner, 2013). На основа-
нии реконструкции динамики популяций березы
повислой показано, что, несмотря на длительную
историю вида в целом (примерно 65 млн лет), уве-
личение эффективной численности ее популя-
ций и их генетического разнообразия произошло
лишь в течение последних 1–2 млн лет (Salojärvi
et al., 2017). Зарегистрированы также и резкие спады
численности популяций березы повислой, кото-
рые, как и у многих других видов, происходили, как
правило, в соответствии с хорошо известными пе-
риодами глобальных изменений природной среды
и климата: мел–палеоген (K–Pg), эоцен–олиго-
цен (E–Og), средний миоцен (M) и плейстоцен
(Ple). Заметим, что график изменений численно-
сти популяций березы повислой, первоначально
опубликованный авторами, был построен на ос-
новании произвольной частоты мутаций нуклео-
тидов, равной 1 × 10–9 на одно поколение. Однако
для долгоживущих видов до сих пор существуют
определенные трудности в оценке данной вели-
чины, а также времени одной генерации (то есть
времени между двумя последовательными поко-
лениями). В связи с этим, специально для березы
повислой время одной генерации было пересмот-
рено в расчетах на 10, 40 и 80 лет. Это связано с
тем, что в репродуктивную фазу береза повислая
вступает примерно в возрасте 10 лет, а продолжи-
тельность жизни может достигать 120–150 лет.
Позднее с учетом этого были опубликованы скор-
ректированные графики (Salojärvi et al., 2019). В
результате общая динамика величины эффектив-
ной численности популяций березы повислой со-
хранилась, но абсолютные даты ее изменений
сместились. Так, по уточненным данным, наибо-
лее резкое начальное сокращение численности по-
пуляций березы повислой произошло 34 млн лет
назад, а не вблизи границы мела и палеогена, как
предполагалось ранее, а последнее – примерно
2.6 млн лет назад. Указанные различия отражают
проблемы, возникающие перед исследователем
при изучении эволюционной истории многолет-
них древесных растений, для которых пока сохра-
няется неопределенность с принципами расчета
частоты мутаций и с установлением продолжи-
тельности времени смены одного поколения дру-
гим для каждого конкретного вида.

Считается, что становление и развитие совре-
менной растительности на значительной части
территории Европы началось примерно 12000–
10000 лет назад, когда отступающий ледник осво-
бодил обширные территории для ее расселения
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(Елина и др., 2000; Волкова, 2015; Willis et al., 2000;
Consensus…, 2003). Палеоботанические и палеогео-
графические исследования показали, что активное
формирование популяций березы на территории
Северной Европы наблюдалось в период поздне-
ледниковья–голоцена, когда палеорастительность
Фенноскандии была представлена белой тайгой, а
затем березовыми и сосново-березовыми лесами
(Елина, Филимонова, 2007; Lamb, 1977; Huntley,
Birks, 1983) (табл. 1).

Территория повторно заселялась за счет расте-
ний, преадаптированных к сходным суровым
условиям (альпийские виды из прилегающих гор-
ных областей) (Savile, 1972; Jadwiszczak, 2012), или
же за счет сохранившихся видов из аналогичных
экологических ниш прошлых эпох (Толмачев,
1962). В дальнейшем периодически происходили
изменения ареалов произрастающих здесь видов
растений. Так, к началу суббореального периода
(около 4700 лет назад) в связи с колебаниями кли-
мата береза почти полностью была вытеснена
хвойными породами, сформировавшими после-
ледниковые леса (табл. 1). Заметим, что различать
видовой статус, например березы, по ископае-
мой пыльце не всегда представляется возможным
(Jadwiszczak, 2012).

Прогресс, наблюдаемый за последние два де-
сятилетия в области молекулярной филогеогра-
фии, не только открывает, но и уже в определен-
ной степени демонстрирует новые возможности
для реконструкции миграционных путей отдельных
видов растений в позднеледниковье (Palmé et al.,
2003, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Jadwiszczak,
2012). Для этого, как правило, используется метод
анализа микросателлитных последовательностей
хлоропластной ДНК. У березы, как и у других лист-
венных пород, хлоропластная ДНК передается
только по материнской линии (Баранов и др.,
2016, 2019; Dumolin et al., 1995) и не подвергается
половой рекомбинации, поэтому на ее основе в
общей популяционной выборке можно выделить
группы генетически родственных деревьев. Так, у
всех видов березы, произрастающих в Европе,
выявлены две основные группы гаплотипов А и С
(рис. 1а, б). По мнению ряда исследователей, гап-
лотипы А и С в силу широкого распространения,
вероятно, являются наиболее древними (Watter-
son, Guess, 1977) и, скорее всего, присутствовали
у общих предков изученных видов березы (Järvin-
en et al., 2003). При этом установлено, что гапло-
тип А преобладает в популяциях березы пушистой,
березы повислой и березы карликовой в западной и
северо-западной части Европы (Palmé et al., 2003,

Таблица 1. Динамика растительности Южной Карелии в голоцене в соответствии с климатохронологической
шкалой (по: Елина, Филимонова, 2007, с изменениями)

Примечание: виды-доминанты выделены полужирным шрифтом; климатические стадии и их подстадии: PB – пребореаль-
ный, BO – бореальный, AT – атлантический, где индексы 1, 2, 3 означают соответственно потепление, похолодание и потеп-
ление; SB – субборельный, где индексы 1, 2, 3 означают соответственно похолодание, потепление и похолодание, SA – суб-
атлантический, где индексы 1, 2 означают соответственно похолодание и потепление; подзоны: ЛТ – лесотундра, СТ – се-
верная тайга, СрТ – средняя тайга, ЮТ – южная тайга, ПодТ – подтайга.

Рубежи, 
лет назад

Климат от современного 
уровня Климатические 

стадии 
и их подстадии

Виды-доминанты 
и содоминанты Подзона

∆T°С года ∆ осадки, 
мм/год

9300 –6 –175 РВ Betula pubescens, B. nana + Salix sp. ЛТ
8900 –4 –150 ВО1 Betula pubescens + Pinus + B. nana + Salix sp. ЛТ
8300 –1 (–3) –75 ВО2 Betula pubescens + Pinus + B. nana + Salix sp. СТ
8000 –2 –50 ВО3 Betula pubescens + Pinus СрТ
7000 +1 –25 АТ1 Pinus + Betula pubescens, эмпирическая граница 

Picea
СрТ

6000 0 175 АТ2 Pinus + Betula pubescens Ср–ЮТ
4700 +2.5 0 AT3 Pinus + Picea + Betula + широколиственные 

породы
ЮТ (ПодТ)

4300 0 +50 SB1 Picea + Pinus + широколиственные породы ЮТ
3200 +2 +25 (+50) SB2 Picea + Pinus + широколиственные породы ЮТ
2500 +1 +50 SB3 Picea + Pinus (широколиственные породы) ЮТ (СрТ)
1800 +0.5 –50 SA1 Picea + (Pinus) СрТ
800 +1 +25 (–25) SA2 Picea + Pinus СрТ
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2004), а гаплотип С – в основном в восточной и
юго-восточной (Maliouchenko et al., 2007; Jad-
wiszczak, 2012). Редкий гаплотип Т, чаще выявля-
емый у березы пушистой и березы карликовой
(рис. 1а), вероятнее всего, появился относительно
недавно в результате интрогрессии и распростра-
нился на локальном уровне, в частности в Скан-
динавии (рис. 1б). Такое генетическое распреде-
ление указывает на существование двух основных

центров происхождения березы, один из которых
расположен к северу от Альп, а другой – у подно-
жия Уральских гор (Palmé et al., 2004; Jadwiszczak,
2012) или у оз. Байкал (Tsuda et al., 2017). Геогра-
фическая структура в распределении митотипов у
сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. подтверди-
ла гипотезу о возможности послеледниковой ее
реколонизации из рефугиумов Европы и Урала
(Semerikov et al., 2018).

Рис. 1. Частота встречаемости отдельных гаплотипов хлоропластной ДНК в абсолютных (а) и относительных (б) еди-
ницах у разных видов березы на территории различных стран в европейской части их ареалов. Диаметр каждого круга
(б) примерно пропорционален частоте гаплотипа (по: Palmé et al., 2004, с изменениями).
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Интересно, что на основании анализа хлоро-
пластной, а затем и ядерной ДНК (Palmé et al.,
2003, 2004; Maliouchenko et al., 2007; Jadwiszczak,
2012; Wang et al., 2016) для березы повислой, про-
израстающей в Европе, установлено существова-
ние двух предковых популяций, условно разде-
ленных на европейские (западные, юго-запад-
ные) и азиатские (восточные, юго-восточные), с
наличием зон вторичной интрогрессии на терри-
тории Финляндии (рис. 2) (Hewitt, 2001; Järvinen
et al., 2003; Salojärvi et al., 2017). Это означает, что
после того, как лед начал отступать, береза повис-
лая, являясь раннесукцессионной породой, ак-
тивно занимала подходящие ей местообитания и
быстро распространялась на север. Более того,
реколонизация ею данной территории после оле-
денения происходила как с запада, так и с востока
(Palmé et al., 2003). При этом в Скандинавии пре-
обладали популяции западной гаплогруппы, а в
Финляндии – восточной (~70–90%). Высказано
предположение, что распространение на терри-
торию Финляндии популяции восточной гапло-
группы березы повислой происходило более ак-
тивно, чем западной, поскольку Скандинавские
горы замедляли или полностью препятствовали
распространению последней через Норвегию и
Швецию (Järvinen et al., 2003). Возможно, это от-
ражает географическое разделение и других видов
во время последнего ледникового периода и их
воссоединение после отступления ледника, как
было показано ранее в результате изучения хло-
ропластной ДНК (Lascoux et al., 2004). Аналогич-
ные результаты получены также на основании
изучения митохондриальной ДНК сосны обык-
новенной Pinus sylvestris L. (Semerikov et al., 2018).

Важнейшими факторами становления каждой
популяции в отдельности и популяционной

структуры вида в целом являются адаптивные
приспособления к условиям существования (Жи-
вотовский, 2016). На основании секвенирования
ядерного генома березы повислой, произрастаю-
щей в разных природно-климатических условиях в
бореальных лесах Евразии, получены первые ре-
зультаты по изучению ее адаптаций, связанных с
геномом (Salojärvi et al., 2017). Установлено, что в
процессе эволюции у березы повислой происхо-
дили полногеномные дупликации и тандемные
дупликации. Изменение плоидности способство-
вало увеличению количества транскрипционных
факторов, связанных с регуляцией роста и разви-
тия растений, а тандемные дупликации способ-
ствовали увеличению количества генов, участву-
ющих в адаптации растений к факторам внешней
среды. В ходе этих исследований у березы повислой
обнаружены светочувствительные гены PHYC и
FRS10, контролирующие рост, развитие и плодо-
ношение растений, активность которых связана с
природно-климатическими условиями мест ее
произрастания. Другие два гена, также впервые
обнаруженные в геноме березы повислой, – KAK
и MED5A – экспрессируются в клетках камбия и
определяют соотношение ксилемы и флоэмы в
ходе формирования ее сосудистой системы.

Следует также добавить, что не у всех суще-
ствующих к настоящему времени видов растений
можно проследить последствия далеких палео-
географических событий, оказавших влияние на
формирование современной генетической струк-
туры их популяций. Считается, что для листвен-
ных пород генетические процессы внутри ареа-
лов конкретных видов до сих пор не завершились,
поскольку 12–10 тыс. лет, прошедшие после от-
ступления последнего ледника, для древесных
растений не значительны по продолжительности,

Рис. 2. Пространственное распределение (по: Salojärvi et al., 2017, с изменениями) изученных особей березы повислой
и выявленные у них на основании анализа ядерной ДНК фрагменты генома европейской (западной) (светло-серый
цвет) и азиатской (восточной) (темно-серый цвет) предковых популяций с наличием гибридной зоны на территории
Финляндии; кружками и цифрами обозначены места сбора образцов (n – количество образцов). 1 – Ирландия, n = 4;
2 – Норвегия, Drøbak, n = 4; 3–8 – Финляндия: 3 – Rovaniemi, n = 5, 4 – Vehmersalmi, n = 5, 5 – Loppi, n = 4, 6 – Kiittilä,
n = 5, 7 – Posio, n = 5, 8 – Punkaharju, n = 23; 9 – Германия, n = 1; 10–13 – Россия: 10 – Воронеж, n = 4, 11 – Екатерин-
бург, n = 4, 12 – Красноярск, n = 4, 13 – Якутск, n = 4.
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если соизмерять с числом их последовательных
поколений. На современном этапе благодаря на-
личию зон вторичной интрогрессии и продолжа-
ющегося действия естественного отбора могли
возникнуть уже новые необычные генотипы и га-
плотипы, соответствующие, например, карель-
ской березе. Ее появление исключительно на севе-
ро-западе континентальной Европы, скорее всего,
стало результатом особого направления в эволюции
рода Береза, сопровождавшейся сложными генети-
ческими процессами, обусловленными природ-
но-климатическими изменениями в данном мак-
рорегионе в период глобального похолодания,
отмеченного в течение Малого ледникового пе-
риода (примерно между 1300 и 1850 гг.) (Ветчин-
никова, Титов, 2016, 2021). А высокая генетиче-
ская полиморфность и адаптивный характер ряда
анатомо-морфологических и физиолого-биохи-
мических признаков, сформировавшихся в этих
специфических природно-климатических усло-
виях, позволили, как нам представляется, карель-
ской березе закрепиться на данной территории.

РОЛЬ ГИБРИДИЗАЦИИ В ФОРМИРОВАНИИ 
ПОПУЛЯЦИОННОЙ СТРУКТУРЫ 

ОСНОВНЫХ ВИДОВ РОДА Betula L.

Высокая концентрация близкородственных
перекрестноопыляемых видов березы на терри-
тории северо-западной части Европы, вероятно,
стала важной предпосылкой для возникновения
здесь зон вторичной интрогрессии, которые
обусловливают существенное повышение гено-
типического и фенотипического разнообразия.
Гибридизацией также можно объяснить геогра-
фическое распределение генотипов и гаплотипов
(Palmé et al., 2004). В частности, у деревьев березы
повислой и березы пушистой более высокое сход-
ство наблюдается в симпатрических популяциях,
по сравнению с аллопатрическими.

На возможность гибридизации разных видов
березы неоднократно указывали многие авторы
(Махнев, 1987; Данченко, 1990; Цвелев, 2002; Ко-
ропачинский, 2013; Odland, 1994; Thórsson et al.,
2007; Schenk et al., 2008). Однако интрогрессивная
гибридизация наблюдается только в зоне пере-
крывания ареалов родственных видов, при нару-
шении репродуктивной изоляции и совпадении
сроков цветения этих видов, а также при наличии
экологических ниш, пригодных для распростране-
ния интрогрессантов. В противном случае есте-
ственная гибридизация между ними не происхо-
дит. Так, при продвижении на восток вероят-
ность скрещивания березы повислой и березы
пушистой резко снижается (Махнев, 1987; Мига-
лина и др., 2009; Natho, 1959), поскольку климат
приобретает все более континентальный харак-
тер. В результате между этими видами усиливают-

ся различия не только в сроках цветения, но и по
условиям их местообитаний.

Исследования последних десятилетий пока-
зывают, что многие виды рода Betula L. характе-
ризуются высоким уровнем разнообразия (Wag-
ner et al., 2000) в связи с тем, что их изменчивость
если не полностью, то в своей значительной части
обусловлена комплексом двойных и тройных ги-
бридов и бэккроссов разных поколений (Цвелев,
2002; Коропачинский, 2013; Palmé et al., 2003, 2004).
Результатом более ранней гибридизации считает-
ся и появление березы пушистой, что отчасти яв-
ляется причиной ее более высокого полиморфиз-
ма, по сравнению с березой повислой. Долгое время
существовала точка зрения, согласно которой бере-
за пушистая – автотетраплоид, образовавшийся
путем удвоения набора хромосом, имеющегося у
березы повислой. Однако к настоящему времени
многие авторы пришли к выводу, что береза пу-
шистая – не автотетраплоид, а аллотетраплоид,
то есть в ее генотипе присутствуют два разных ди-
плоидных генома, только один из которых соот-
ветствует геному березы повислой (Howland et al.,
1995; Tsuda et al., 2017). Что касается источника
второго генома, составляющего тетраплоид бере-
зы пушистой, то здесь мнения расходятся. Одни
авторы называют источником второго генома бе-
резу карликовую Betula nana L. (Баранов, 2003;
Anamthawat-Jónsson et al., 2010; Wang et al., 2014),
другие – березу приземистую Betula humilis (Wal-
ters, 1968), а третьи – такой диплоид, который,
по-видимому, уже не существует в природе (How-
land et al., 1995). Однако береза повислая и береза
пушистая, имея определенные морфологические
различия (табл. 2), весьма близки друг другу по
многим физиолого-биохимическим показателям,
а выявляемые между ними различия не столь ве-
лики и носят преимущественно количественный
характер (Lundgren et al., 2011).

Это свидетельствует не только об их филогене-
тической близости, но и о возможности гибриди-
зации между ними (что и подтверждается много-
численными фактами, зафиксированными в есте-
ственных условиях). Аллотетраплоидность березы
пушистой, или присутствие в ее генотипе (2n = 56)
генома березы повислой (2n = 28), очевидно, об-
легчает гибридизацию между этими видами, име-
ющими разную плоидность. Однако наличие
деревьев со смешанным проявлением внешних
признаков затрудняет определение их видовой
принадлежности в полевых условиях (Маслов,
2021; Brown et al., 1982; Atkinson et al., 1997).

Карельская береза, несмотря на гибридное
происхождение, по морфологическим признакам
побегов, форме листовой пластинки и в целом
кроны, а также по эдафическим условиям в ме-
стах произрастания проявляет большое сходство
с березой повислой (рис. 3), очевидно, поэтому
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она считается ее разновидностью. С другой сто-
роны, целый ряд авторов (Любавская, 1978; Hin-
tikka, 1922) указывают на сходство карельской бе-
резы с березой пушистой. Об этом, в частности,
свидетельствует наличие у обеих различных форм
роста: от высокоствольной до короткоствольной
и кустообразной. В пределах ареала карельская
береза обычно произрастает совместно с березой
повислой и березой пушистой. Финские исследо-
ватели неоднократно отмечали, что при посеве
семян карельской березы обнаруживается и бере-
за пушистая (Sarvas, 1966). Признаком гибридно-
го происхождения карельской березы может вы-
ступать также и сам факт появления в ее семен-
ном потомстве (от свободного опыления) особей
с признаками, характерными для березы повис-
лой или березы пушистой. Но главная отличитель-
ная особенность карельской березы (рис. 3в) – уни-
кальная узорчатая древесина (Ветчинникова, Ти-
тов, 2019), которая внешне, наряду с другими
косвенными признаками, прижизненно проявля-
ется в виде утолщений или выпуклостей на поверх-
ности ствола и отсутствует у других видов березы
(рис. 3а, б).

ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
И ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ 

РАЗНЫХ ВИДОВ БЕРЕЗЫ

Как известно, на основе биологических особен-
ностей вида, его взаимодействия с другими видами
и под влиянием факторов внешней среды форми-
руется структура популяций (Динамика…, 2004).
Несмотря на то, что последняя реколонизация бе-
резой повислой европейской части России прошла
около 10 тыс. лет назад, она могла оставить опреде-
ленный след в генетической структуре ее совре-
менных популяций. Являясь анемофильным рас-
тением, береза повислая характеризуется интен-
сивным потоком генов (так как пыльца и семена,

имеющие крылатки, переносятся ветром на зна-
чительные расстояния), который мог внести изме-
нения в первоначальную генетическую структуру
популяций. Хлоропластная ДНК, передаваемая по
материнской линии, как правило, поддерживает
первоначальную генетическую структуру популя-
ций дольше, чем ядерная, но сокращает межпо-
пуляционный поток генов (Järvinen et al., 2004).
Двойное оплодотворение, характерное для бере-
зы повислой, как и для других покрытосеменных
растений, и отсутствие гаплоидной ткани гамето-
фита в семенах (в отличие от хвойных видов, име-
ющих гаплоидный эндосперм) затрудняют изуче-
ние системы скрещивания и не позволяют уста-
навливать аллельные частоты в пулах мужских и
женских гамет (Падутов, 2001; Динамика…, 2004;
Pekkinen et al., 2005). Поэтому популяционно-ге-
нетические исследования, проводимые на лист-
венных древесных растениях, как правило, огра-
ничиваются анализом генетического разнообра-
зия популяций, уровня их внутри- и межвидовой
дифференциации и инбридинга без дополнитель-
ных возможностей, имеющихся при изучении
хвойных пород (Динамика…, 2004).

Анализ генетической структуры популяций
березы повислой, произрастающей на террито-
рии Северной Европы, показал довольно высо-
кий уровень генетической изменчивости внутри
ее популяций и низкую дифференциацию между
популяциями на основании изучения как алло-
зимных локусов (Rusanen et al., 2003), так и ядер-
ных генов (Järvinen et al., 2004). Отсутствие гене-
тической дифференциации свидетельствует о
том, что ее ареал может формироваться за счет од-
ной крупной непрерывной популяции, имеющей
высокую эффективную численность (Järvinen et al.,
2004). Изучение южных популяций березы по-
вислой, расположенных, например, на террито-
рии Италии, наоборот, показало, что они харак-
теризовались слабо выраженным потоком генов

Таблица 2. Некоторые морфологические признаки березы повислой и березы пушистой (по: Ветчинникова,
2004, с изменениями)

Признак Береза повислая Береза пушистая

Форма листьев

От ромбовидной до треугольно-яйцевид-
ной с вытянутой вершиной (часто загнутой 
вбок) и широким клиновидным основа-
нием

От яйцевидной до широкояйцевидной с 
коротко заостренной вершиной, закруг-
ленным основанием и опушением в углах 
жилок на нижней стороне листа

Поверхность стебля 
молодых побегов

С многочисленными смолистыми “боро-
давками” Опушенная, без “бородавок”

Форма кроны Ветви I порядка направлены вверх под 
углом <45°, остальные свисают вниз

Ветви направлены вверх под углом >45°, 
вниз не свисают

Поверхность ствола Кора грубо трещиноватая, чечевички едва 
заметны

Береста белая с хорошо выраженными 
чечевичками

Крылатка (плод) Крыло шире орешка ~ в 2 раза Крыло равно орешку или немного шире его
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и, будучи длительно изолированными, имели бо-
лее низкое генетическое разнообразие, незначи-
тельный дрейф генов и высокий уровень инбри-
динга (De Dato et al., 2020). По мнению ряда авто-
ров (Palmé et al., 2003; Jadwiszczak, 2012), в
послеледниковый период миграции березы по-
вислой из этих регионов в Европу не было, этому
препятствовали Альпы и Пиренеи. При изучении
генетического разнообразия и дифференциации
восточных популяций березы повислой, произ-
растающих, например, на Урале, выявлен вклад
гена, кодирующего изофермент NADHdh-1-де-
гидрогеназы, в разделение южноуральских и
предуральских популяций на две группы – рав-
нинные и горные. Равнинные и горные березня-
ки имеют близкие значения наблюдаемой НО
(0.523 и 0.522 соответственно) и ожидаемой НЕ
(0.479 и 0.489 соответственно) гетерозиготности.
При этом влияние инбридинга на генетическую
структуру популяций вида фактически отсутству-
ет (Коновалов и др., 2001; Коновалов, 2003).

Как уже отмечалось, среди широко распро-
страненных видов рода Betula L. редким растени-
ем является карельская береза. Наблюдаемое в
последние 100 лет значительное сокращение чис-
ленности ее популяций с большой вероятностью
сопровождалось обеднением ее генофонда и не
могло не сказаться кардинально на генетической
структуре ее популяций и уровне генетического
разнообразия (Ветчинникова и др., 2021).

Существование различий в генетической струк-
туре популяций березы повислой и карельской бе-
резы, произрастающих в условиях Беларуси, ра-
нее было показано с помощью изоферментного
анализа (Баранов, Марковская, 2003). Наиболь-
шее расхождение между популяциями обнаруже-
но по локусу Gpi-2 (глюкозофосфатизомераза), у
которого частоты аллелей 1.00 и 1.30 у березы по-
вислой составляют 77.2 и 18.6% соответственно, а
у карельской березы – 47.9 и 51.1% соответствен-
но. Важно отметить, что у более чем 90% деревьев
карельской березы Gpi-2 находится в гетерозигот-

Рис. 3. Листовые пластинки, поверхности и поперечные спилы ствола березы пушистой (а), березы повислой (б) и ка-
рельской березы (в).

(а) (б) (в)
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ном состоянии по аллелям 1.00 и 1.30 или в гомо-
зиготном по аллелю 1.30, а для березы повислой
более характерно присутствие аллеля 1.00. Со-
гласно авторам, отличия, выявленные у карель-
ской березы по гену Gpi-2, обусловлены ее ги-
бридным происхождением, а относительно высо-
кий процент (18.6%) у березы повислой аллеля
1.30 – генным потоком между видами.

Микросателлитный анализ ядерного генома
позволил выявить (Ветчинникова и др., 2012, 2021;
Koivuranta et al., 2008) у карельской березы довольно
высокое аллельное разнообразие – от 4 до 15 на
один локус, тогда как у березы повислой и березы
пушистой, например в условиях Беларуси (Ки-

рьянов и др., 2019), оно существенно ниже – 1–2
и 2–4 соответственно (табл. 3).

Вместе с тем аллельное разнообразие у карель-
ской березы несколько ниже в северной части ее
ареала (Финляндия и Россия, Карелия), по срав-
нению с южной (Беларусь) – 26.5–27 и 29 аллелей
на геном соответственно (табл. 4), что, по всей ве-
роятности, обусловлено значительно более высо-
кой численностью ее популяций и менее выражен-
ной фрагментацией ареала на территории Респуб-
лики Беларусь.

Для северных популяций карельской березы
характерно также превышение значений ожидае-
мой гетерозиготности над наблюдаемой, что сви-
детельствует о преимущественном накоплении

Таблица 3. Количество аллелей в ядерных SSR-локусах, выявленных у карельской березы, березы повислой, бе-
резы пушистой и гибрида между березой повислой (♀) и березой пушистой (♂)

Примечание: прочерк означает отсутствие данных; * – по: Ветчинникова и др., 2012; ** – по: Кирьянов и др., 2019.

Локус Карельская береза* Береза повислая** Береза пушистая** Б. повислая (♀) × 
Б. пушистая (♂)**

L2.2 – 1–2 4 2–3

L2.3 10 – – –

L5.4 6 2 4 2–3

L7.8 – 1–2 3–4 3

L3.1 – 2 4 3

L7.3 8 1–2 2–3 1

L7.4 – – – –

L022 7 1–2 3–4 2–3

L1.10 – 1–2 1–4 2–3

Таблица 4. Число аллелей и величины наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности для пяти ядерных микроса-
теллитных локусов (L2.3, L5.4, L7.3, L7.4, L022) в популяциях и субпопуляциях карельской березы, находящихся
в северной и южной частях ее ареала (по: Ветчинникова и др., 2021)

Популяция, 
субпопуляция

Число аллелей
FIS

Гетерозиготность

всего на один локус наблюдаемая (НО) ожидаемая (HЕ)

Северная часть ареала
Карельская 1

Прионежская А 28 7.00 ± 2.55 0.6056 0.51 ± 0.18 0.71 ± 0.06
Прионежская Б 26 6.50 ± 0.87 0.7785 0.44 ± 0.17 0.71 ± 0.07

Карельская 2
Заонежская А 26 6.50 ± 1.12 –0.2475 0.56 ± 0.20 0.57 ± 0.17
Заонежская Б 26 6.50 ± 1.70 0.2505 0.31 ± 0.16 0.73 ± 0.10

Среднее 26.5 6.63 0.46 0.68
Финская 27 6.75 ± 1.10 0.3305 0.45 ± 0.10 0.75 ± 0.09

Южная часть ареала
Белорусская 29 7.25 ± 2.50 –0.2022 0.38 ± 0.22 0.75 ± 0.06
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гомозигот, следовательно, о повышении в пер-
спективе риска деградации ее популяций. Изме-
нения соотношения ожидаемой НЕ и наблюдае-
мой НО гетерозиготности в сторону уменьшения
последней (Ветчинникова и др., 2021) – отраже-
ние инбридинга и дрейфа генов в популяциях с
низкой численностью (Динамика…, 2004; Паду-
тов и др., 2008; Шигапов и др., 2014; Ellstrand,
Elam, 1993). О дефиците гетерозигот в северных
популяциях карельской березы свидетельствуют
также различия, выявленные на основании F-ста-
тистики Райта, характеризующей уровень инбри-
динга особи относительно отдельной популяции –
FIS (табл. 4). FIT по значениям оказывается выше и
обнаруживает 33.51%-ный недостаток гетерози-
гот у особей относительно вида, тогда как FST со-
ставляет лишь 0.1450. Последнее указывает не толь-
ко на значительную дифференциацию популяций,
но и на наличие в них большого числа близкород-
ственных скрещиваний, происходящих, вероятно,
вследствие пространственной изоляции северных
популяций и, соответственно, ослабления потока
генов между ними (Ветчинникова и др., 2021).

Показатели генетического сходства (в преде-
лах от 0.92 до 0.77) подтверждают выявленные ге-
нетические различия между северными и южной
популяциями карельской березы. Так, согласно
дендрограмме генетического сходства (рис. 4) в
одном из кластеров оказываются деревья, пред-
ставляющие северные популяции (Россия, Каре-
лия и Финляндия), которые хотя и удалены друг
от друга на 400 км, но расположены в сходных
природно-климатических условиях; а в другом –
южная популяция (Беларусь). По всей вероятности,
это обусловлено географической отдаленностью
изученных популяций и действием фактора изоля-
ции расстоянием (Алтухов, 2003; Видякин и др.,
2015). В целом полученные результаты позволяют
выявить общие черты современных популяций
карельской березы (высокий уровень аллельного
разнообразия, превышение ожидаемой гетерози-
готности над наблюдаемой и др.). Некоторые раз-

личия, обнаруженные при оценке их генетиче-
ского разнообразия, скорее, обусловлены биологи-
ческими особенностями вида и его эволюционной
историей, чем природно-климатическими особен-
ностями местообитания ее северных и южной по-
пуляций.

ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СТАТУС 
ОСНОВНЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 

РОДА Betula L.

Таксономическая идентификация видов рода
Betula L. до сих пор считается весьма проблематич-
ной (Коропачинский, 2013; Маслов, 2021; Ashburn-
er, McAllister, 2013; Linda et al., 2017; Amphlett,
2021). Это обусловлено, главным образом, высо-
ким полиморфизмом и внутривидовым разнооб-
разием составляющих его видов, а также доволь-
но высокой частотой их гибридизации. Не слу-
чайно при таксационной характеристике лесных
насаждений, как правило, береза повислая и бе-
реза пушистая не разделяются и учитываются как
единая древесная порода – береза (Маслов и др.,
2019; Морозова и др., 2022). Другая ситуация сло-
жилась с карельской березой: до сих пор не завер-
шена окончательно дискуссия относительно ее
таксономического статуса.

Как известно, в течение длительного времени
понятие “вид” в биологии основывалось прежде
всего на изучении и выявлении морфологических
различий между организмами (Майр, 1974; Алту-
хов, 1997). В настоящее время активно использу-
ются ДНК-маркеры (ядерные, хлоропластные и
митохондриальные), которые имеют определен-
ные преимущества, по сравнению с морфофизио-
логическими показателями, поскольку наряду с
другими достоинствами они непосредственно от-
ражают генетические особенности организмов и
являются более многочисленными. Так, в послед-
ние десятилетия многие исследователи для оценки
степени родства между видами березы используют
инвертированные повторы ДНК или RAPD (ran-

Рис. 4. Дендрограмма, отражающая степень генетического сходства популяций карельской березы, находящихся в се-
верной (Финская, Карельские (субпопуляции Прионежская А и Б и Заонежская А и Б) и южной (Белорусская) частях ее
ареала, с помощью микросателлитных маркеров (по: Ветчинникова и др., 2021).
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dom amplified polimorphic DNA) (Баранов, 2003;
Матвеева и др., 2008; Howland et al., 1995;
Dąbrowska et al., 2006; Nowakowska, 2011), филоге-
нетический анализ и таксономическую иденти-
фикацию видов на основе маркеров AFLP (ampli-
fied fragment length polymorphism) (Schenk et al.,
2008) и последовательностей внутренних транскри-
бируемых спейсеров рибосомальных генов – ITS
(internal transcribed spacer) (Tarieiev et al., 2019;
Jadwiszczak et al., 2020). Тем не менее, даже с их
помощью часто трудно различить между собой бе-
резу повислую и березу пушистую. Считается, что
причиной этого, скорее всего, является аллополи-
плоидная природа генома березы пушистой
(Wang et al., 2014). Как уже отмечалось, несмотря
на тетраплоидность березы пушистой при сов-
местном ее произрастании с березой повислой
между ними возможна гибридизация, что и
усложняет определение их видовой принадлеж-
ности.

Еще более сложная задача – идентификация и
генетическая оценка редких разновидностей в
роде Betula, например карельской березы. В на-
стоящее время геномные исследования, направ-
ленные на выявление генетических факторов,
обусловливающих узорчатую текстуру в ее древеси-
не, ведутся в Республике Беларусь, России, Фин-
ляндии и Польше, а количество публикаций по-
степенно растет (Можаровская и др., 2018; Бара-
нов и др., 2019; Jadwiszczak et al., 2020; Shestibratov
et al., 2021). Секвенирование хлоропластного гено-
ма карельской березы белорусскими учеными поз-
волило выявить 130 кодирующих локусов, а его
общий размер составил 161.1 т.п.н. (Баранов и др.,
2018, 2019; Кирьянов и др., 2018). Исследования
показали, что по структурно-функциональной
организации хлоропластного (а также и митохон-
дриального) генома карельская береза очень схо-
жа с березой повислой. Небольшие различия между
ними выявлены в некодирующих областях, вклю-
чая те, которые содержат короткие тандемно повто-
ряющиеся последовательности ДНК (Кирьянов
и др., 2018), а позднее определены и в кодирую-
щих (Shestibratov et al., 2021).

Трудности, с которыми сталкиваются исследо-
ватели при поиске новых диагностических крите-
риев видов, вероятно, связаны с тем, что использу-
емые молекулярно-генетические подходы пред-
ставляют собой сборную группу методов, которые
направлены на установление разных генетиче-
ских параметров, например: локализации генов в
геноме, характера наследования (доминантный,
кодоминантный), механизмов передачи (обоеполое
наследование или только по линии одного из роди-
телей) и уровня изменчивости (мономорфность,
гипервариабельность). Кроме того, при проведе-
нии молекулярно-генетических исследований
полученные результаты во многом зависят и от
используемого оборудования (его аналитических

возможностей), биологических особенностей
объекта изучения и даже квалификации персона-
ла и др. (Матвеева и др., 2011; Ковалевич и др., 2015;
Li et al., 2007).

Березы представляют собой сложную таксоно-
мическую группу не только из-за разнообразия их
морфологических признаков и частой гибридиза-
ции, но отчасти и из-за путаницы, связанной с
бинарной номенклатурой ее видов (Järvinen et al.,
2003, 2004; Wielgolaski, 2005; Ashburner, McAllister,
2013). Еще в середине XVIII в. Линней описал ев-
ропейские древовидные березы как один вид –
Betula alba L. Спустя почти полвека Эрхардт (Eh-
rhardt) на основании морфологических призна-
ков разделил вид Betula alba (береза белая) на два
разных вида: березу бородавчатую Betula verrucosa
Ehrh. и березу пушистую Betula pubescens Ehrh.
Однако в середине XX в. выяснилось (Васильев,
1964; Natho, 1959, 1964), что еще до Линнея не-
мецкий ботаник Рот (Roth) выделил и описал в
качестве вида березу повислую Betula pendula, ко-
торая по характеристике соответствует березе бо-
родавчатой, позднее выделенной Эрхардтом. Со-
гласно правилам установления приоритета, офици-
альное подтверждение получило название береза
повислая Betula pendula Roth. Для березы пуши-
стой в таком случае корректным было бы назва-
ние Betula alba L. (Евдокимов, 1989; Данченко,
1990; Natho, 1964). Но некоторые авторы предла-
гают вовсе отказаться от использования названия
Betula alba и приводят веские аргументы (Gov-
aerts, 1996). Широкое использование названия
Betula pubescens для березы пушистой обусловле-
но, очевидно, еще и тем, что оно в большей степе-
ни соответствует описанию данного вида.

Вопрос о том, считать ли карельскую березу са-
мостоятельным видом или разновидностью, также
не столь прост. Уже К.Е. Мерклин (Мерклин,
1857), давая латинское название карельской бере-
зе, подчеркнул ее обособленность от березы по-
вислой и березы пушистой, которые считались
тогда одним видом – березой белой Betula alba L.
Нами показано, что, согласно общепринятыми
критериями вида (морфологическим, биохимиче-
ским, генетическим, репродуктивным, географиче-
ским и экологическим), карельская береза вполне
соответствует таксономическому рангу вида (Вет-
чинникова, Титов, 2020б). Однако в геноме ее
различия с березой повислой, вероятно, незначи-
тельны, поэтому до сих пор с помощью наиболее
популярных маркеров ДНК, которые использу-
ются для такого рода задач, они не обнаружены.
И, согласно существующей ботанической номен-
клатуре, она по-прежнему считается разновидно-
стью березы повислой.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Появление и становление популяций основ-
ных видов рода Betula L. на территории Европы
имеет длительную историю, а их численность, ге-
нетическая структура и генетическое разнообра-
зие в значительной степени сформировались под
влиянием абиотических и биотических факторов
среды, сложившихся здесь в послеледниковый пе-
риод. Определенный след в генетической структуре
популяций березы оставила последняя реколони-
зация ею данной территории, которая прошла
около 10 тыс. лет назад.

В последние годы с развитием методов моле-
кулярной филогеографии появились новые воз-
можности для реконструкции миграционных пу-
тей отдельных видов растений в позднеледнико-
вье. Например, как было показано выше, на
основании анализа хлоропластной ДНК у всех
видов березы, произрастающих в Европе, выяв-
лены две основные группы гаплотипов, что поз-
волило говорить о существовании двух предковых
популяций, один из центров происхождения кото-
рой располагается к северу от Альп, а другой – у
подножья Уральских гор. Показано также, что бе-
реза повислая, являясь раннесукцессионной по-
родой, активно занимала подходящие ей эколо-
гические ниши после последнего оледенения и
быстро распространялась на север, причем реко-
лонизация ею данной территории совершалась
как с запада, так и с востока. При этом высказано
предположение, что распространение популяции
восточной гаплогруппы березы повислой проис-
ходило быстрее, чем западной. В результате, на
территории Финляндии образовались зоны вто-
ричной интрогрессии с высокой концентрацией
перекрестноопыляемых видов. В их потомстве
могли появиться необычные гаплотипы и геноти-
пы – к таковым, по нашему мнению, можно отне-
сти карельскую березу, главным отличительным
признаком которой является узорчатая древеси-
на. Гибридизацией можно объяснить и большое
сходство деревьев березы повислой и березы пуши-
стой, которое наблюдается у них по морфофизио-
логическим показателям. Таким образом, аллотет-
раплоидность березы пушистой, очевидно, с од-
ной стороны, облегчает гибридизацию между
этими видами, имеющими разную плоидность, а
с другой – затрудняет точное установление их ви-
довой принадлежности.

Изучение генетической структуры популяций
березы повислой выявило достаточно высокий
уровень их генетического разнообразия. Наблюдае-
мое отсутствие генетической дифференциации
между популяциями свидетельствует в пользу мне-
ния о том, что популяция березы повислой могла
сформироваться как единая благодаря присущей
ей высокой эффективной численности. Для по-
пуляций карельской березы характерны довольно

высокое аллельное разнообразие и одновременно
с этим превышение значений ожидаемой гетеро-
зиготности над наблюдаемой, что говорит о пре-
имущественном накоплении в популяциях гомо-
зигот, ослаблении потока генов между ними и,
соответственно, повышении риска дальнейшей
их деградации, особенно северных, численность
которых в силу разных причин резко сократилась
в конце XX–начале XXI вв.

Следует отметить, что в последние десятиле-
тия обозначился определенный поворот от био-
логической концепции вида в сторону филогене-
тической и от типологической концепции таксо-
на к популяционной. В связи с этим в таксономии
все шире используются молекулярно-генетиче-
ские методы исследования. Однако пока сохра-
няются определенные трудности их применения,
особенно в случаях, когда различия в геноме ви-
дов невелики. Поэтому для характеристики видов
и оценки их видового статуса необходимо при-
влекать данные и других биологических дисци-
плин (ботаники, цитогенетики, биохимии и др.).
Только при комплексном подходе можно с боль-
шей степенью надежности ответить на дискусси-
онные вопросы, касающиеся таксономии пред-
ставителей рода Betula L. Это особенно важно, так
как интрогрессивная гибридизация видов, пери-
одически наблюдаемая в роде Betula L., обуслов-
ливает появление смешанных форм, что, в част-
ности, затрудняет четкую видовую идентифика-
цию березы повислой и березы пушистой. Иная
ситуация сложилась с карельской березой, кото-
рая, хотя и отличается от березы повислой нали-
чием узорчатой текстуры в древесине (наряду с дру-
гими признаками), тем не менее до сих пор считает-
ся ее разновидностью. Поэтому резонно говорить о
целесообразности сохранения видового статуса для
березы повислой и березы пушистой и желатель-
ности выделения карельской березы в качестве
самостоятельного биологического вида.

Наконец, следует сказать, что изучение попу-
ляционно-генетической структуры широко рас-
пространенных (березы повислой и березы пуши-
стой) и редких (карельской березы) представителей
рода Betula L., помимо теоретического, представля-
ет значительный практический интерес в плане
разработки эффективных способов и мер по их
селекции и воспроизводству наиболее ценных ге-
нотипов, создавая тем самым надежную научную
основу для устойчивого лесопользования.
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Features and Taxonomy Problems
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The article summarizes and systematizes the results of studies by Russian and foreign authors related to the
population-genetic features of the main members (silver birch Betula pendula Roth, downy birch Betula pu-
bescens Ehrh, curly (or Karelian) birch Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti) of the birch
genus (Betula L.) growing in the forest zone of Europe. Information is provided about forming of birch pop-
ulations in the region and about its migration pathways when recolonizing the territory after the Ice Age. We
demonstrate that due to certain geographic and climatic affiliations there appeared zones of hybridization be-
tween different birch species, which had an effect on the subsequent evolution of this genus. Attention is given
to the role of hybridization in shaping the genetic structure of the birch population in the north-western part
of continental Europe, where introgression has generated unusual genotypes and haplotypes, among which
curly birch has probably become differentiated. We argue that the introgressive hybridization of species ob-
served now and then in the birch genus may be of the main reasons for the problems with definite taxonomic
identification of silver birch and downy birch. It is also remarked that curly birch, although meeting the con-
ventional biological criteria of a species, is still regarded a variety of silver birch. Having analyzed the popu-
lation-genetic features of members of the genus Betula L., the authors conclude that the species status of silver
birch and downy birch should be retained in spite of the identification difficulties and that instating curly
birch as a separate biological species is advisable. We emphasize the importance and relevance of studying the
population-genetic features of both common and rare members of the Betula genus to enable the develop-
ment of efficient methods and practices of their selective breeding and reproduction of the most valuable gen-
otypes as a solid scientific foundation for sustainable forest management.

Keywords: silver birch Betula pendula Roth, downy birch Betula pubescens Ehrh., curly birch Betula pendula Roth
var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, hybridization, populations, genetic diversity and differentiation, taxonomy
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В современном мире человеческая деятельность оказывает значительное влияние на растительный
покров и ландшафты, что создает проблемы по сохранению природных функций экосистем, обес-
печивающих условия жизни человека. Одним из путей решения представленной проблемы являют-
ся исследования ключевых видов, определяющих состав и структуру экосистем, а также редких ви-
дов, чье разнообразие имеет важное значение для поддержания биоразнообразия, экологического
равновесия и обеспечения жизненно важных условий для человека. Представлены результаты
оценки видового состава мелиттофильной флоры геопарка “Торатау”, расположенного на террито-
рии Ишимбайского, Гафурийского, Мелеузовского и Стерлитамакского районов Республики Баш-
кортостан. В ходе исследований определен видовой состав, включающий 127 видов нектароносных
растений из 29 семейств, из которых 57 видов из семейств Asteraceae, Fabaceae и Rosaceae являются
преобладающими.

Ключевые слова: лесные биоценозы, флора, нектар, время цветения, место обитания, медоносная
пчела, Республика Башкортостан
DOI: 10.31857/S004213242306008X, EDN: CKICLQ

ВВЕДЕНИЕ

Пчелы как основные опылители покрытосе-
менных энтомофильных растений образуют с ни-
ми уникальную по своим масштабам и структуре
симбиотическую систему. Видовое разнообразие
пчел-опылителей и цветковых мелиттофильных
растений (растения, обеспечивающие пчел пыль-
цой и нектаром в течение всего теплого времени
года) сформировалось в ходе их параллельной и
продолжительной эволюции, что привело к появ-
лению энтомофилии – опылению цветков насе-
комыми. И именно насекомые повлияли на фор-
мирование основных морфологических структур
покрытосеменных, прежде всего цветка. В насто-
ящее время в современной флоре Европы насчи-
тывается до 80% видов энтомофильных растений
(Фегри, ван дер Пэйл, 1982; Песенко, 1995; Черны-
шев, 1996; Бойценюк, Желонкина, 2018; Michener,

2007). В этой связи из всех показателей внешней
среды первостепенное значение для Apis mellifera
имеет кормовая база, представленная нектаро- и
пыльценосными энтомофильными растениями
(Клименкова и др., 1981; Маннапов и др., 2020а,
2020б). Из-за глобальных изменений климата и
связанных с ними природных катаклизмов про-
исходят ежегодные изменения сроков цветения
растений и характера их нектаровыделения. Сле-
довательно, проведение тщательного мониторинга
кормовой базы необходимо для выявления измене-
ний парцеллярных экосистем, находящихся вблизи
стационарных пасек, которые полностью зависят
от кормовых ресурсов, сосредоточенных в прилега-
ющих естественных и трансформированных экоси-
стемах (Карташова, 1965; Иванов и др., 2017; Бойце-
нюк, Желонкина, 2018; Мадебейкин И.Н., Маде-
бейкин И.И., 2020; Проскуряков, 2020; Наумкин,
Велкова, 2023).

УДК 638.132
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САМСОНОВА и др.

В лесных биоценозах Южного Урала распро-
странены более 280 видов нектаро- и пыльценос-
ных растений, образующих мелиттофильную флору
(Клобукова-Алисова, 1958). Из них к настоящему
времени описано около 155 видов с точными сведе-
ниями по ареалу, срокам цветения, пыльценосно-
сти и нектароносности (Кучеров, Сираева, 1980).
Помимо Tilia cordata – основного ресурса нектара
у медоносных пчел в Республике Башкортостан
(РБ), важную роль играют также другие нектаро- и
пыльценосные растения: Acer platanoides, Lonicera
tatarica, Prunus padus, Rubus idaeus, Ribes nigrum, Salix
alba, Sorbus aucuparia, которые обеспечивают пче-
лам более 20% медосбора (Хисамов, Кулагин, 2014;
Ишемгулов и др., 2020). Из наиболее распростра-
ненных нектароносных растений в РБ произраста-
ют Angelica sylvestris, Epilobium hirsutum, Filipendula
vulgaris, Sanguisorba officinalis, Serratula centauroides
(Хисамов, Кулагин, 2014; Ишемгулов и др., 2020).

В липовых лесах, помимо обычных видов нек-
тароносных и пыльценосных растений – Acer pla-
tanoides, Hypericum perforatum, Leonurus cardiaca, Mat-
ricaria chamomilla, Origanum vulgare, Plantago major,
Rosa majalis, Salix alba, Salvia pratensis, Taraxacum
officinale, также произрастают редкие виды фло-
ры: Astragalus karelinianus, Cicerbita uralensis, Dian-
thus acicularis, D. uralensis, Hedysarum razoumovianum,
H. argyrophyllum, Knautia tatarica, Lathyrus litvinovii,
Linum uralense, Oxytropis gmelinii, O. approximata, Po-
tentilla eversmanniana, Tanacetum uralense (Хисамов,
Кулагин, 2014; Золина, Маннапов, 2017; Фархутди-
нов и др., 2020; Самсонова, Саттаров, 2021а, 2021б).
Такое видовое разнообразие флоры формирует
уникальные физико-химические, биохимические и
органолептические свойства медов, получаемых на
территории РБ (Маннапов и др., 2020а, 2020б).

Геопарк “Торатау” создан в 2018 г. для сохране-
ния геологического, биологического, истори-
ко-культурного наследия, а также для туризма. В
2020 г. утверждены его границы в муниципальных
районах: Гафурийский (53°53′41′′ с.ш. 56°28′07′′ в.д.),
Ишимбайский (53°28′37′′ с.ш. 56°30′43′′ в.д.), Ме-
леузовский (52°57′00′′ с.ш. 55°55′59′′ в.д.) и Стерли-
тамакский (53°37′59′′ с.ш. 55°57′00′′ в.д.) (Сагитов и
др., 2022). Геопарк условно ограничен на западе до-
линой р. Белая, а с востока охватывает Южное
Предуралье и западный склон Южного Урала. Тер-
ритория находится в глубине евроазиатского ма-
терика, удалена от влияния морей и океанов;
здесь преобладает континентальный тип климата
с относительно теплым летом и продолжитель-
ной умеренно-холодной зимой (Данукалова,
Осипова, 2020). По сведениям специалистов (Ар-
дисламов и др., 2019), на территории геопарка рас-
положены 48 природных объектов, 27 из которых
являются особо охраняемыми природными терри-
ториями. По физико-географическим признакам
геопарк относится к природному комплексу Юж-
ного Урала. Многие исследователи подчеркивают,

что благодаря природно-климатическим особенно-
стям, наличию биоразнообразия флоры и фауны
данная территория представляет собой уникальную
природную зону (Кучеров, Сираева, 1980; Петров,
1980; Ишемгулов и др., 2020; Сагитов и др., 2022).

В настоящее время масштабы научных и при-
кладных исследований по данной территории не
очень велики, хотя эксперты и ученые проводят
целый ряд работ: определены границы геопарков,
составлены списки уникальных геологических,
природных, археологических, исторических и куль-
турных объектов, составлены тематические карты,
но ботанические и зоологические исследования
единичны (Ардисламов и др., 2019; Данукалова,
Осипова, 2020; Соколов, Смирнов, 2020; Смир-
нов, Соколов, 2020).

В современных условиях антропогенной транс-
формации растительного покрова и ландшафтов
остро встает проблема сохранения природных
функций экосистем, обеспечивающих жизненно
важные условия для человека. При этом из всего
биоразнообразия региональной флоры прежде все-
го необходимо исследовать ключевые виды, опре-
деляющие специфику состава и структуры экоси-
стем, и редкие виды, разнообразие которых обеспе-
чивает устойчивое функционирование сообществ
(Фардеева, 2014).

Цель работы – оценить видовое разнообразие
мелиттофильной флоры по характеру медосбора
и времени цветения на территории геопарка “То-
ратау” РБ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования выполнены в июне–августе

2022 г. Изучение видового состава флоры прово-
дили по маршрутно-геоботаническому методу. Для
учета нектароносных растений по характеру медо-
сбора, времени цветения и месту произрастания
закладывали учетные площадки на опушках леса
и безлесных участках геопарка “Торатау” (рис. 1)
на территории Ишимбайского, Гафурийского,
Мелеузовского и Стерлитамакского районов РБ.

Количество обнаруженных видов нектаронос-
ных растений приводили по виду угодий. Протя-
женность маршрутов, а также принцип подбора
участков для учета растений описаны в полевой
методике учета численности нектароносной рас-
тительности в кормовом балансе пасеки (Самсо-
нова, 2023). Сроки сбора нектара пчелами установ-
лены по летной активности пчел на медоносных
растениях и методом взвешивания пчел. Тип опы-
ления определялся по цвету пыльцевой обножки и
методом взвешивания пчел, по некоторым видам –
уточнялся с помощью литературных источников.

В каждом подобранном пункте закладывали не
менее двух–трех маршрутных ходов с учетом охвата
всех типичных растительных ассоциаций на каж-
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дом из доминирующих медоносных угодий. Для
определения количественного участия нектаро-
носных растений закладывали учетные площадки
в количестве от 25 до 50 через 25, 30, 50, 100 м.

Нектароносные растения классифицировали
по времени цветения, биологическим особенно-
стям и эколого-ценотическим группам (Самсоно-
ва, Саттаров, 2021а, 2021б). Предложенная нами
классификация нектароносных растений при-
ближена к классификации Е.Т. Клименковой
(Клименкова и др., 1981) по ряду признаков: по
времени цветения – ранневесенние, весенние, ран-
нелетние, летние, позднелетние, осенние; по виду
угодий, на которых они преимущественно встре-
чаются, – лесные, луговые, пастбищные, полевые,
нектароносы огородов и садов; по форме произрас-
тания – древесные, кустарниковые, полукустарни-
ковые, кустарничковые и травянистые (в свою оче-
редь делятся на многолетние и однолетние); по ха-
рактеру медосбора – нектароносы, пыльценосы и
нектаропыльценосы.

Для разработки классификации нектароносных
ресурсов приняты сокращения: П – пыльценосы,
Нп – нектаропыльценосы, Н – нектароносы; Л –
лесные, Лп – лугопастбищные, П – полевые, Р –
рудеральные (распространенные повсеместно),
Впр – водно-прибрежные; В – ранневесенние и ве-
сенние, Л – раннелетние и летние медоносы, Пл –
позднелетние, Рс – с растянутым сроком цветения.
При идентификации видов использовали
“Определитель высших растений Башкирской
АССР” (Алексеев и др., 1988), базу данных Plants of
the World Online (POWO) (plantsoftheworldon-
line.org) и Международный кодекс фитосоциологи-
ческой номенклатуры (Weber et al., 2000).

РЕЗУЛЬТАТЫ

На территории геопарка “Торатау” обитает
127 видов нектароносных растений из 29 семейств,
из которых 23 вида относятся к семейству Astera-
ceae, 20 видов – к семейству Fabaceae и 14 видов –
к семейству Rosaceae. Все другие семейства пред-
ставлены не более чем пятью видами.

На основе особенностей фенологии нектаро-
носные растения в горнолесной зоне можно раз-
делить на группы ранневесенних, весенних, позд-
невесенних, раннелетних, летних, позднелетних
и осенних. К ранневесенним нектароносным рас-
тениям, цветущим в апреле, относятся различные
виды из семейств Asteraceae, Lamiaceae, Betulace-
ae: Glechoma hederacea, Tussilago farfara, Corylus avella-
na и др. Весенние и раннелетние растения (40 ви-
дов), цветущие с мая по июнь: Crataegus sanguinea,
Lonicera tatarica, Lathyrus gmelini и др. Летние нек-
тароносы (49 видов), цветущие с июня по июль:
Epilobium angustifolium, Tilia cordata и др., различ-
ные виды из семейств Apiaceae, Fabaceae, Lamiace-
ae. Позднелетние нектароносные растения (10 ви-

дов), цветущие с июля по сентябрь: Aster tripolium
и др., различные виды Carduus.

По нашим наблюдениям, в геопарке “Тора-
тау” сбор нектара у пчел начинается с цветения
первых нектароносов в апреле–мае – 24.2% всех
растений. В мае–июне сбор нектара у пчел про-
должается на летних нектароносах – 20.2%. С
июля завершается сбор нектара у пчел с поздне-
летних и осенних растений – 8.1% от всех видов.
Рациональное использование человеком расте-
ний, цветущих с апреля по сентябрь в геопарке “То-
ратау” в горнолесной зоне, способствует получе-
нию пчелами непрерывного нектаросбора (некта-
роносный конвейер) (Лапердин, Венгеров, 2010;
Сироткин, 2010; Самсонова, Саттаров, 2021б).

В геопарке “Торатау” среди энтомофильных
растений значительное количество нектароносов –
49.2% медоносных растений из семейств Apiaceae,
Fabaceae, Lamiaceae, а также нектаро-пыльцено-
сов – 43% медоносных растений из семейств Faba-
ceae и Asteraceae. При этом пыльценосов неболь-

Рис. 1. Географическое расположение геопарка “То-
ратау” (Республика Башкортостан).
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Таблица 1. Характеристики нектароносной флоры геопарка “Торатау”

Примечание: П – пыльценосы, Нп – нектаропыльценосы, Н – нектароносы; Л – лесные, Лп – лугопастбищные, П – поле-
вые, Р – рудеральные; Впр – водно-прибрежные, В – ранневесенние, весенние и поздневесенние, Л – раннелетние и летние
медоносы, Пл – позднелетние и осенние, Рс – с растянутым сроком цветения.

Семейства Кол-во 
видов

Характер медосбора Эколого-ценотическая группа Время цветения
П Нп Н Л Лп П Р Впр В Л Пл Рc

Aceraceae 1 – 1 – 1 – – – – 1 – – –
Ulmaceae 3 2 1 3 – – – – 3 – – –
Apiaceae 5 – 1 4 2 1 – 2 – – 5 – –
Asteraceae 23 – 16 7 3 12 – 17 2 3 7 6 7
Betulaceae 3 3 – – 3 – – – – 3 – – –
Boraginaceae 3 – – 3 1 1 – 2 – 2 – – 1
Brassicaceae 2 – – 2 1 1 – 2 – – 1 – 1
Caprifoliaceae 2 – 1 1 2 – – – – 2 – – –
Campanulaceae 3 2 1 – 2 3 1 2 – – 2 – 1
Caryophyllaceae 4 – 1 3 2 4 – – – – 4 – –
Convolvulaceae 1 – – 1 – – – 1 – – – – 1
Dipsacaceae 1 – – 1 – 1 – 1 – – – – 1
Fabaceae 20 1 10 9 5 19 1 8 1 4 15 1 –
Fagaceae 1 – 1 – 1 – – – – 1 – – –
Geraniaceae 1 – – 1 – 1 – 1 – – – – 1
Grossulariaceae 1 – – 1 1 – – – – 1 – – –
Hypericaceae 1 – 1 – – 1 – – – – – – 1
Lamiaceae 13 – 2 11 8 6 – 5 – 1 10 1 1
Malvaceae 1 – – 1 – – – 1 – – – – 1
Onagraceae 1 – – 1 1 – – 1 – – 1 – –
Polygonaceae 1 – – 1 1 – – – – – – 1
Primulaceae 2 – 2 – 1 1 – 1 – – 1 – 1
Ranunculaceae 4 – 4 – 4 – – – 4 – – –
Rosaceae 14 – 9 5 14 5 – 2 1 7 3 1 2
Rhamnaceae 2 – 2 – 2 – – – – 2 – – –
Salicaceae 7 3 1 3 7 – – – – 7 – – –
Scrophulariaceae 5 – 1 4 1 4 1 3 – 1 1 1 2
Tiliaceae 1 – – 1 1 – – – – – 1 – –
Crassulaceae 1 – – 1 – – – 1 – – 1 – –
Итого 127 9 55 62 66 62 3 50 4 43 52 10 22

шое количество – 7.8% растений из рода Salix и
семейства Betulaceae.

По произрастанию нектароносные растения
подразделяются на лесные, полевые, луговые,
пастбищные, водно-прибрежные и распростра-
ненные повсеместно (синантропные). Таксоно-
мическое разнообразие максимально в лесных
фитоценозах – 66 видов растений (35.6%), в луго-
вых и пастбищных фитоценозах обнаружено 62 ви-
да (33.5%) (табл. 1).

Существенное количество нектароносных видов
выявлено среди рудеральных растений – 50 видов
(27.0%) (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
По результатам наших исследований, нектаро-

носная флора прогалин, редин, вырубок и гарей
геопарка “Торатау” представлена видами: Aegopo-
dium podagraria, Angelica sylvestris, Archangelica offic-
inalis, Chamerion angustifolium, Geranium sylvaticum,
Heracleum sibiricum, Pulmonaria оbscura, Rubus

idaeus и др. Необходимо отметить, что вырубки и
гари в исследуемой работе рассматриваются как
категории земель лесного фонда. На вырубках
нектароносы начинают появляться на второй год
и сохраняются в течение 5–6 лет, затем их посте-
пенно подавляет подрастающий молодняк леса.
На гарях нектароносная флора сохраняется зна-
чительно дольше, чем на вырубках. На вырубках
и гарях максимальное разрастание кипрея и ма-
лины наблюдается на 3–6 год и сохраняется в те-
чение 10–15 лет. По предыдущим данным, число
видов травянистых нектароносных растений гео-
парка “Торатау” варьирует от 28 на выпасаемых
опушках до 81 на лесных полянах (Ишбирдина и
др., 2015). Чем выше таксономическое разнообра-
зие, тем устойчивее сообщества вырубок и гарей.

В предгорных остепненных районах и на воз-
вышенных лесных участках геопарка “Торатау”
встречаются важные для питания пчел нектаро-
носные растения: Echium vulgare, Medicago falcata,
Origanum vulgare, Phlomis tuberosa, Thymus serpyl-
lum, Trifolium pratense, Vicia cracca и др.
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На территории геопарка “Торатау” преоблада-
ют леса Tilia cordata, которые характеризуются
бедным составом травянистых растений из-за об-
разуемого тенистого полога. Выявлено, что траво-
стой исследуемых липняков представлен 127 вида-
ми травянистых растений и состоит из пяти подъ-
ярусов. Видовое богатство ограничивается 29
семействами. Наличие ярусной структуры в тра-
вяном покрове дает возможность травам разных
видов произрастать на одной территории. Разре-
женный крупнотравный подъярус образуют: Arch-
angelica officinalis, Campanula patula, Phlomis tuberosa
и др.; средний подъярус – Aegopodium podagraria,
Genista tinctoria, Origanum vulgare, Pulmonaria obscura
и др.; нижний подъярус представлен Adonis vernalis,
Anemone sylvestris, Glechoma hederacea, Potentilla erecta
и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Разнообразие физико-географических условий,
сложная ландшафтная структура природных ком-
плексов геопарка “Торатау” создают широкий
спектр биотопов, порождают высокую дифферен-
циацию и богатство растительного покрова. Из-
вестно, что на территории России насчитывается
около 600 видов нектароносных растений, имею-
щих определяющее значение для развития пчело-
водческой отрасли в регионах. Произрастание на
исследуемой территории 127 видов нектаронос-
ных растений, что составляет 21.2% от общего
числа видов, встречающихся на территории Рос-
сии (Фархутдинов и др., 2020), является показате-
лем высокого разнообразия флоры в геопарке
“Торатау”. При этом общая продолжительность
цветения флоры – наличие ранневесенних, ве-
сенних, раннелетних и позднелетних видов –
способствует бесперебойной обеспеченности ме-
доносных пчел нектаром и пыльцой, что обеспе-
чивает полноценное развитие пчелиных семей.

Знание сроков, последовательности и продол-
жительности цветения нектароносных растений
позволяет грамотно управлять популяцией пчел и

эффективно сохранять их генофонд. Также для
определения географического статуса меда, про-
изводимого на исследованной территории, необ-
ходимо разработать Программу производства мо-
нофлорных и полифлорных медов геопарка “То-
ратау” с подготовкой комплекта документов по
подтверждению официального статуса с геогра-
фической привязкой: Монофлорный мед геопар-
ка “Торатау” и Полифлорный мед геопарка “То-
ратау” – со свидетельством о ботаническом (фло-
ристическом) происхождении.
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Information on the Taxonomical Diversity of the Melittophilian Flora 
of the Toratau Geopark (Republic of Bashkortostan)
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In the modern world, human activity has a significant impact on vegetation and landscapes, which creates
problems in preserving the natural functions of ecosystems that provide human living conditions. One of the
ways to solve this problem is to study key species that determine the composition and structure of ecosystems,
as well as rare species, whose diversity is important for maintaining biodiversity, ecological balance and en-
suring vital conditions for humans. The results of an assessment of the species composition of the melittoph-
ilous f lora of the Toratau Geopark, located on the territory of the Ishimbay, Gafuriysky, Meleuzovsky and
Sterlitamak districts of the Republic of Bashkortostan, are presented. During the research, the species composition
was determined, including 127 species of nectar-bearing plants from 29 families, of which 23 species from the As-
teracea family, 20 species from the Fabaceae family and 14 species from the Rosaceae family are predominant.

Keywords: forest biocenoses, f lora, nectar, f lowering time, habitat, honey bee, Republic of Bashkortostan




