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Исследовано состояние генов главного комплекса гистосовместимости (ГКГ) класса I у дальнево-
сточного леопарда (Panthera pardus orientalis). Из 11 образцов тканей дальневосточного леопарда по-
лучены 20 аллелей генов ГКГ, 19 из них описаны для леопарда впервые. Показано высокое разно-
образие аллелей как на уровне отдельных особей, так и на уровне популяции. Сравнительный ана-
лиз полиморфизма исследуемых генов у разных подвидов леопарда показал, что генетическое
разнообразие дальневосточного подвида не уступает, а возможно и превышает таковое у африкан-
ского и индийского подвидов. Высокое аллельное разнообразие исследуемых генов дальневосточ-
ного леопарда поддержано действием балансирующего отбора, действующего на антиген-связыва-
ющий регион кодируемого ими белкового продукта. Сделан вывод о том, что низкая численность
дальневосточного леопарда к настоящему времени не привела к непоправимым потерям генетиче-
ского потенциала популяции.

Ключевые слова: генетическое разнообразие, полиморфизм генов, антиген-связывающий регион,
балансирующий отбор, дальневосточный леопард, Panthera pardus orientalis, Panthera pardus pardus,
Panthera pardus fusca, Pantherinae
DOI: 10.31857/S1026347023600413, EDN: WMGZLT

Дальневосточный леопард (Panthera pardus ori-
entalis) населяет крайнюю северо-восточную
часть видового ареала – юго-западное Приморье
на российском Дальнем Востоке и северо-восточ-
ную часть Китая вдоль границы с Россией в про-
винциях Цзилинь и Хейлунцзян. Его популяция
крайне малочисленна, всего около 110 особей
(Виткалова и др., 2022). Дальневосточный лео-
пард занесен Красную книгу Российской Федера-
ции (Найденко и др., 2021), а также в Красный
список МСОП как подвид, находящийся под
угрозой исчезновения.

Малый размер популяции леопарда может
привести к уменьшению генетического разнооб-
разия, а, следовательно – к снижению эффектив-
ности размножения, уменьшению адаптацион-
ных возможностей особей и повышению их чув-
ствительности к патогенам, в том числе
привносимым со стороны домашних животных
(Parmar et al., 2017). По имеющимся данным лите-
ратуры на основании анализа мтДНК и микро-
саттеллитов дальневосточный леопард обладает
крайне низким генетическим разнообразием по

сравнению с другими подвидами леопарда (Up-
hyrkina et al., 2001; Uphyrkina, O’Brien, 2003; Рож-
нов и др., 2013).

В данной работе мы оценили генетическое
разнообразие дальневосточного леопарда на ос-
новании функционально значимых ядерных ге-
нов главного комплекса гистосовместимости
(ГКГ) I класса. Богатство аллельных вариантов
генов ГКГ, присутствующих в популяции, приня-
то ассоциировать с адаптированностью к широ-
кому спектру патогенов, а также с увеличением
эффективности размножения (Brouwer et al.,
2010; Burger et al., 2017; Manlik et al., 2019). Обедне-
ние аллельного разнообразия генов ГКГ в попу-
ляции, напротив, может привести к повышению
чувствительности животных к патогенам (Siddle
et al., 2007), пониженной жизнеспособности рож-
дающегося потомства и, как следствие, к продол-
жению падения численности популяции даже в
условиях восстановления среды обитания и оби-
лия кормовых объектов, как это было отмечено
для командорских песцов, тасманийского дьяво-
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ГЕНЕТИКА



452

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2023

ТАРАСЯН и др.

ла и других млекопитающих (Siddle et al., 2007;
Bahr, Wilson, 2012; Ploshnitsa et al., 2012).

В геноме кошачьих гены ГКГ расположены на
хромосоме В2, их организация и роль в формиро-
вании иммунного ответа подробно рассмотрены в
литературе (Yuhki et al., 2007, 2008; Тарасян и др.,
2014). Для генов данного комплекса характерна
высокая полигенность и высокий полиморфизм.
Чаще всего для анализа аллельного разнообразия
в ГКГ I класса используют последовательность
экзона 2. Он кодирует последовательность анти-
ген-связывающего региона. Этот участок высоко
изменчив и играет определяющую роль в функ-
ционировании белка в целом.

Целью настоящей работы был анализ генети-
ческого разнообразия и полиморфизма генов
ГКГ класса I у дальневосточного подвида леопар-
да в сравнении с более широко распространенны-
ми и многочисленными подвидами леопарда
(Kitchener et al., 2017): африканским (P. p. pardus) и
индийским (P. p. fusca).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Мы исследовали образцы 11 дальневосточных
леопардов, индивидуально идентифицирован-
ных ранее на основании анализа микросателлит-
ных последовательностей (Рожнов и др., 2013).
Все исследованные животные жили в естествен-
ной среде обитания, степень родства между ними
известна только для двух особей (fem и emb явля-
ются образцами погибшей самки и ее эмбриона,
см. табл. 1). Образцы крови и тканей получали в
ходе ветеринарного обследования живых леопар-
дов, а также от животных, погибших в результате
несчастных случаев. В табл. 1 приведены сведения

об исследуемых животных, месте сбора образца и
его типе (кровь, мышцы или экскременты).

ДНК из образцов тканей и крови выделяли на-
бором DNAeasy Blood and Tissue Kit (Qiagen, Гер-
мания), а из экскрементов – набором QIAamp
stool mini kit (Qiagen, США) согласно инструкци-
ям производителя. Для каждого леопарда мы про-
водили от 2 до 4 независимых амплификаций.
Для проведения ПЦР использовали праймеры
Acju_Ex2MhcI_cF и Papa_Ex2MhcI_kR (Liu et al.,
2005), позволяющие амплифицировать последо-
вательность второго экзона генов ГКГ класса I
(ожидаемая длина 229 пар нуклеотидов), соответ-
ствующую антиген-связывающему региону (Yuh-
ki, O’Brien, 1990; Castro-Prieto et al., 2011).

Амплификация проходила в конечном объеме
20 мкл, содержащем 10 мкмоль dNTPs, 10 пмоль
каждого праймера, 1 е.а. Taq-полимеразы (ООО
“СибЭнзайм”, Россия) и 1 е.а. Pfu-полимеразы
(ООО “СибЭнзайм”, Россия). Программа ампли-
фикации: первичная денатурация при 95°С – 3 мин,
30 циклов (95°С – 30 с, 60°С – 30 с, 72°С – 45 с) и
элонгация при 72°С – 5 мин.

Для каждого леопарда мы проводили от 2 до 4
независимых амплификаций. Каждый получен-
ный продукт лигировали в плазмидный вектор,
которым далее трансформировали клетки E. coli
JM109. Для проведения всей процедуры клониро-
вания использовали готовый набор p-Gem T Easy
Vector System II (Promega, США). После выращи-
вания отдельных колоний плазмиды со вставка-
ми подходящих размеров выделяли набором реак-
тивов Plasmid Miniprep (Евроген, Россия). Вставку в
плазмиде секвенировали на автоматическом гене-
тическом анализаторе ABI 3130 (Applied Biosystems,
США) с набором BigDye Terminator kit v. 3.1 (Applied
Biosystems, США) с использованием праймеров

Таблица 1. Описание образцов леопарда, используемых в работе

Образец Пол животного Тип пробы Дата сбора Место сбора

1m Самец Кровь 13.08.2011 Бассейн рек Барабашевка и Амба, Национальный парк 
“Земля леопарда”, Хасанский р-н, Приморский край

2m Самец Кровь 14.08.2011 Там же
3m Самец Кровь 04.09.2011 Там же
4f Самка Кровь 08.09.2011 Там же
5f Самка Кровь 23.09.2011 Там же
6f Самка Кровь 06.10.2011 Там же
fem Самка Мышцы 15.02.2009 Приморская сельскохозяйственная академия, Уссурийск
emb Самка Мышцы 15.02.2009 Там же
8m Самец Кровь 04.06.2015 Хасанский р-н, Приморский край
1a Самец Экскременты 17.02.2010 Бассейн рек Нежинка и Ананьевка, Национальный парк 

“Земля леопарда”, Хасанский р-н, Приморский край
8a Самец Экскременты 02.09.2010 Там же
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m13F(-20): 5'-GTAAAACGACGGCCAGTG-3' и
m13R(-48): 5'-AGCGGATAACAATTTCACAC-3'.
Количество плазмид, секвенированных для каж-
дого леопарда, варьировало от 14 до 32 (в среднем
24) для каждой реакции амплификации. В связи с
неизбежным получением артефактных последо-
вательностей, связанным с особенностями ис-
пользуемых методов (Sommer et al., 2013), мы при-
менили процедуру верификации аллелей, предло-
женную в большинстве публикаций (Kennedy et al.,
2003). Истинным аллелем мы считали последова-
тельность, полученную минимум в двух ПЦР от
одного животного. Работа проводилась в ЦКП
“Инструментальные методы в экологии” при
ИПЭЭ РАН.

Выравнивание последовательностей произве-
ли в программе Bioedit v.7.0.5.3 (Hall, 1999).

Определение вариабельных позиций в нуклео-
тидных и аминокислотных последовательностях
производили в среде R, для работы с последова-
тельностями использовали пакет “Ape” v.5.6-2
(Paradis E., et al., 2004). Для оценки нуклеотидно-
го и аминокислотного разнообразия внутри и
между подвидами были использованы генетиче-
ские дистанции между нуклеотидными и амино-
кислотными последовательностями, соответствен-
но. Расчеты генетических дистанций осуществили
путем подсчета количества различий между аллеля-
ми в ходе попарных сравнений (pairwise distanc-
es). Стандартное отклонение (SE) при расчете ди-
станций внутри и между группами рассчитывали
на основе проведения бутстреп-анализа (1000 ре-
плик).

Оценку нормальности распределений, необ-
ходимую для выбора адекватных статистических
критериев, проводили методом Шапиро–Уилка
(Shapiro–Wilk normality test), входящего в базо-
вый пакет R.

Оценку статистической достоверности разни-
цы между подвидовыми выборками генетических
дистанций проводили с помощью теста Краске-
ла–Уоллиса (Kruskal–Wallis one-way analysis of
variance), предназначенного для проверки гипо-
тезы о равенстве медиан нескольких выборок.
Данный метод является ранговым и предназна-
чен для анализа выборок, не отвечающих крите-
риям нормального распределения. Попарные
сравнения выборок проводили методом Манна–
Уитни (Mann–Whitney U test) – непараметриче-
ского критерия, предназначенного для оценки
различий между двумя независимыми выборка-
ми. Оценку статистической достоверности раз-
ницы средних генетических дистанций между
подвидами оценивали методом χ2.

Расчет филогенетической сети аллелей был
произведен методом median-joining в программе
Network4 (Bandelt H.-J. et al., 1999).

Для поиска признаков действия естественного
отбора мы использовали комбинированный под-
ход. В качестве первого подхода для анализа всех
последовательностей был применен Z-тест на на-
личие отбора (Codon-based Z-test of selection), ре-
ализованный в MegaX (Kumar et al., 2018). Он
сравнивает относительное количество синони-
мичных (dS) и несинонимичных (dN) замен в по-
следовательностях в попарном сравнении после-
довательностей в выборке, усредняет эти значе-
ния и дает оценку вероятности отклонения от H0-
гипотезы об отсутствии действия естественного
отбора, а также вероятности балансирующего или
очищающего отбора (в зависимости от выбран-
ной альтернативной гипотезы H1). Для расчетов
использовали модифицированный метод Нея–
Гойобори (Nei–Gojobori) с поправкой по Джук-
су–Кантору (Jukes–Cantor), поскольку в этом
случае рассматривается возможность разной ча-
стоты для транзиций и трансверсий и вносится
поправка на возможные множественные замены
в одном локусе.

Для выделения кодонов, предположительно
участвующих в связывании антигена, мы опира-
лись на данные литературы. В работе Кастро–
Приэто с соавторами (Castro–Prieto et al., 2011)
указаны 17 кодонов, предположительно участву-
ющих в связывании антигена. Наши последова-
тельности были получены с тех же праймеров,
совпадали по размеру и выравнивались на после-
довательности африканского леопарда без разры-
вов (gaps). Поэтому для поиска признаков дей-
ствия естественного отбора мы использовали те
же 17 кодонов (№№ 2, 15, 17, 19, 38, 51, 52, 55, 56,
59, 60, 63, 66, 67, 70, 73, 74).

В качестве второго подхода по поиску призна-
ков действия естественного отбора (positive selec-
tion) были использованы программы codeml из
пакета PAML4.9 (Yang, 2007; Xu, Yang, 2013), а
также методами FEL и MEME, являющимися ча-
стью пакета программ HyPhy и реализованными
на платформе www.datamonkey.org.

Для трактовки результатов расчетов codeml
сравнивали модели максимального правдоподо-
бия, предполагающие отсутствие действия отбора
(М1, М7), и модели, предполагающие его нали-
чие (М2, М8). Для оценки, какая из моделей луч-
ше описывает наши данные, был использован
тест отношения правдоподобия (LRT), в котором
иерархически вложенные модели тестируются на
значимость улучшения соответствия модели кон-
кретному набору данных. С помощью этого теста
были проверены пары моделей M1vsM2 и M7vsM8.
Если сравнение моделей показывало, что модели
М2 и М8 лучше соответствовали нашим данным,
мы рассматривали кодоны, находящиеся под дей-
ствием естественного отбора. Согласно рекомен-
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дациям авторов программного обеспечения, мы
ограничивались кодонами, предлагаемыми ре-
зультатом BEB (Bayes Empirical Bayes method).

Для построения необходимой для расчетов в
codeml филогении подбор модели нуклеотидных
замен и получение соответствующего филогене-
тического дерева проводили в программе jMod-
elTest2 (Darriba et al., 2012), опираясь на критерии
BIC и AICc.

Поскольку результаты codeml сильно зависят
от филогенетических деревьев, положенных в ос-
нову его расчетов, дополнительно мы применили
методы FEL и MEME, реализующие поиск кодо-
нов, находящихся под действием постоянного
или эпизодического балансирующего отбора. Для
исключения ложноположительных результатов в
качестве дополнительного шага мы выполнили
поиск точек возможной рекомбинации в исследу-
емых последовательностях методом GARD (Ko-
sakovsky Pond et al., 2006), также представленным
на платформе www.datamonkey.org.

Для сравнения дальневосточного леопарда с дру-
гими подвидами мы использовали последователь-
ности аллелей ГКГ класса I африканского (GenBank
HQ318105, HQ318106, HQ318107, HQ318108,

HQ318109, HQ318110), опубликованные в статье Ка-
стро-Приэто с соавторами (Castro-Prieto et al., 2011)
и индийского подвидов (GenBank KT781695,
KT781696, KT781701, KT781702, KT781708, KT781729,
KT781740, KT781750, KT781756), опубликованные в
статье Пармар с соавторами (Parmar et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Из образцов 11 животных мы идентифициро-

вали 21 аллель генов ГКГ класса I, из которых 19
были впервые нами описаны. Номера последова-
тельностей аллелей, депонированных нами в Ген-
банке, приведены в табл. 2. В генотипе каждого
животного было обнаружено от 3 до 7 аллелей ге-
нов класса I (в среднем 4.9 ± 1.4 аллеля/особь).
Последовательность одного обнаруженного нами
аллеля ГКГ I дальневосточного леопарда (Gen-
Bank: KT906236) совпадает с последовательно-
стью аллеля индокитайского тигра, P. tigris corbetti
(GenBank: OQ473885), а также последовательно-
стью того же гена бенгальского тигра, P. t. tigris –
GenBank: HQ157994 и MT258444.

У двух из изученных нами леопардов (особи
2m и 5f) мы обнаружили семь аллелей генов ГКГ I
класса. Все аллели были подтверждены путем по-

Таблица 2. Распределение аллелей ГКГ I в выборке

№ Генбанка
Животные

1m 2m 3m 4f 5f 6f fem emb 8m 1a 8a

KT906232 + + + + + + + + +
KT906233 + + +
KT906234 + + + +
KT906235 + + + +
KT906236 +
KT906237 + + + + + +
KT906238 + +
KT906239 +
KT906240 + +
KT906241 + + + +
KT906243 + +
KT906244 + +
KY679822 +
KY679823 + + +
KY679824 +
KY679825 + +
KY679826 + +
MN879769 +
MN879770 +
MN879771 +
OQ871582 + +
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вторного получения в независимой ПЦР, а также
не несли стоп-кодонов, делеций или вставок в
функциональной рамке считывания.

Изменчивость генов ГКГ класса I. Выделенные
нами последовательности ГКГ класса I высоко-
изменчивы: 93 (40.6%) нуклеотидных последова-
тельностей являются вариабельными, из них 70 –
парсимониально информативны. В последова-
тельностях аминокислот вариабельной является
41 позиция (табл. 3).

Мы сравнили нуклеотидное и аминокислот-
ное разнообразие ГКГ класса I, характеризующее
каждый подвид леопарда (см. табл. 4). Поскольку
распределения значений генетических дистан-
ций внутри каждого подвида не соответствуют
нормальному распределению, в таблице приведе-

ны не только средние значения, но и медианы вы-
борок, соответствующих каждому подвиду.

Различия между подвидовыми выборками ста-
тистически достоверны как для нуклеотидных,
так и для аминокислотных последовательностей:
для нуклеотидных тест Краскела–Уоллиса пока-
зал χ2 = 50.62, df = 2, p < 0.001; для аминокислот-
ных последовательностей тест Краскела–Уолли-
са – χ2 = 51.27, df = 2, p < 0.001. Такие результаты
свидетельствуют о том, что, по крайней мере одна
выборка сильно отличается от другой, поэтому
мы провели серию попарных сравнений подвидо-
вых выборок с помощью критерия Манна–Уит-
ни. Различия между всеми подвидами леопарда
как на нуклеотидном, так и на аминокислотном
уровне были статистически достоверны (табл. 5).

Таблица 3. Изменчивость генов ГКГ класса I у дальневосточного, африканского и индийского леопардов

Примечание. * Наши данные, ** по данным Castro-Prieto et al., 2011, *** по данным Parmar et al., 2017.

Подвиды

P. p. orientalis P. p. pardus P. p. fusca

Кол-во исследованных особей 11* 25** 13***
Кол-во найденных аллелей 21 6 9
Среднее число аллелей на особь 4.9 4.0 –
Число аллелей на особь 3–7 2–6 1–3
Кол-во вариабельных позиций в нуклеотидной последова-
тельности (процент от общего числа позиций)

93
(40.6%)

46
(20.1%)

38
(16.6%)

Кол-во вариабельных позиций в аминокислотной последо-
вательности (процент от общего числа позиций)

41
(53.9%)

26
(34.2%)

23
(10.0%)

Таблица 4. Нуклеотидное и аминокислотное разнообразие гена ГКГ класса I у трех подвидов леопарда, оцени-
ваемое по количеству различий между последовательностями в попарных сравнениях

Подвид
Нуклеотидное разнообразие Аминокислотное разнообразие

Среднее SE Медиана Среднее SE Медиана

P. p. orientalis 29.03 2.74 28 16.89 2.19 18
P. p. pardus 19.73 2.62 19 12.67 2.20 12
P. p. fusca 14.00 2.19 16 8.83 1.75 10

Таблица 5. Результаты попарного сравнения внутриподвидовых генетических дистанций леопарда, выполнен-
ные с помощью критерия Манна–Уитни

Примечание. Под диагональю представлен результат сравнения нуклеотидных последовательностей, над диагональю – ами-
нокислотных.

Подвид
Значения критерия Манна-Уитни и статистическая вероятность

P. p. orientalis P. p. pardus P. p. fusca

Wsilatneiro .p .P  = 2311, p < 0.01 W = 1133, p < 0.01
P. p. pardus W = 2256.5, p = 0.01 W = 168, p = 0.04

Wacsuf .p .P  = 1116.5, p < 0.01 W = 167.5, p = 0.03
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Значения генетических дистанций между под-
видами леопарда, оцененных на основании коли-
чества различий между известными нуклеотид-
ными и аминокислотными последовательностя-
ми ГКГ класса I, приведены в табл. 6. Согласно
полученным данным, как по нуклеотидным, так
и по аминокислотным дистанциям подвиды
практически равноудалены друг от друга, причем
индийский и дальневосточный леопарды отлича-
ются друг от друга сильнее, чем по отдельности
каждый из этих подвидов от африканского. Раз-
личия генетических дистанций между парами
подвидов статистически не значимы (для нуклео-
тидных дистанций χ2 = 1.006, df = 2, p = 0.60; для
аминокислотных – χ2 = 0.433, df = 2, p = 0.81).

Для оценки филогенетических отношений
между последовательностями аллелей генов ГКГ
I леопардов разных подвидов мы построили сеть
методом median-joining (рис. 1). Интересно отме-
тить, что большинство аллелей, известных для
индийского леопарда, сгруппированы на отдель-
ной ветви сети. Кроме того, аллели африканского
леопарда занимают более центральное располо-
жение на сети по отношению к аллелям дальнево-
сточного леопарда.

Естественный отбор. Z тест на нейтральность
отбора (MegaX) целых последовательностей как
для дальневосточного, так и для остальных под-
видов леопарда не показал статистически значи-
мого отклонения от гипотезы об отсутствии вли-
яния отбора. Поэтому мы решили проанализиро-
вать отдельно кодоны, предположительно
участвующие в связывании антигена. В этом слу-
чае при анализе антиген-связывающих кодонов в
выборке, включающей все последовательности
всех подвидов, мы увидели статистически значи-
мое отклонение в пользу гипотезы о действии ба-
лансирующего отбора (dN-dS = 2.05, p = 0.02). Ес-
ли анализировать антиген-связывающие кодоны
у каждого подвида отдельно, то становится замет-
но сильное отличие между подвидами: у дальне-
восточного леопарда гипотеза о действии балан-
сирующего отбора получает статистическую зна-
чимость (dN-dS = 2.58, p = 0.01). У африканского

подвида количество несинонимичных замен пре-
вышает количество синонимичных, но эти отличия
не имеют статистической достоверности, поэтому
можно говорить только о тенденции к балансирую-
щему отбору среди антиген-связывающих кодонов
(dN-dS = 1.36, p = 0.09). У индийского подвида вооб-
ще нет оснований говорить о действии отбора на
эти кодоны (dN-dS = 0.32, p = 0.37).

Для остальных кодонов Z тест не показал при-
знаков действия какого-либо типа отбора (dN-dS =
= –1.02, p = 0.31), вне зависимости от того, рас-
сматривали мы все подвиды вместе или по от-
дельности.

Анализ действия отбора на отдельные кодоны
был проведен с помощью двух разных подходов:
сodeml из пакета программ PAML 4.9 (Yang, 2007;
Xu, Yang, 2013) и методами FEL и MEME. Для ме-
тодов FEL и MEME был дополнительно выпол-
нен поиск точек возможной рекомбинации. В
табл. 7 представлены результаты работы разных
алгоритмов для каждого подвида отдельно и для
всех леопардов в целом.

Последовательности ГКГ класса I дальнево-
сточного леопарда содержали больше всего кодо-
нов с отношением dN/dS > 1, в том числе и кодо-
нов с высокой вероятностью находящихся под
воздействием балансирующего отбора. Большая
часть этих кодонов, предположительно, участвует
в связывании антигена. Методом FEL мы обнару-
жили один, а методом МЕМЕ – три кодона, нахо-
дящихся под действием балансирующего или ди-
версифицирующего отбора. Поскольку в группе
аллелей дальневосточного леопарда была обнару-
жена точка вероятной рекомбинации (в 41 кодоне
между 122-м и 123 сайтами), то в соответствии с
рекомендациями авторов данных методов мы по-
вторили анализ для каждого участка по обе сторо-
ны от точки рекомбинации. Это привело к ча-
стичному изменению результатов расчетов: 17-й
кодон перестал рассматриваться как находящий-
ся под действием положительного отбора, а веро-
ятность нахождения под действием отбора для
56-го кодона стала статистически достоверной

Таблица 6. Средние значения генетических дистанций между подвидами, оцениваемое по количеству различий
между последовательностями в попарных сравнениях

Примечание. Под диагональю представлен результат сравнения нуклеотидных последовательностей, над диагональю – ами-
нокислотных.

Подвид
Дистанции

P. p. orientalis P. p. pardus P. p. fusca

P. p. orientalis 04.6182.51
P. p. pardus 98.2119.42
P. p. fusca 62.0270.72
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(р < 0.1). Следует отметить, что роль 55 и 56 кодо-
нов в ГКГ класса I, возможно, нуждается в более
подробном исследовании, поскольку практиче-
ски все алгоритмы, как codeml, так и HyPhy, вы-
деляют либо один из этих кодонов, либо оба вме-
сте как находящиеся под действием балансирую-
щего отбора.

Анализ последовательностей африканского
леопарда показал, что большая часть кодонов,
для которых соотношение dN/dS > 1, предположи-
тельно участвует в связывании антигена, в том
числе три кодона, которые находятся под дей-
ствием балансирующего отбора с высокой стати-
стической достоверностью (p > 0.95, табл. 7). Ме-
тоды FEL и MEME выявили только один кодон –
68-й, статистически достоверно находящийся
под действием балансирующего или диверсифи-
цирующего отбора. Этот сайт также предположи-
тельно участвует в связывании антигена. В после-
довательностях африканского леопарда методом
GARD были найдены две точки возможной ре-
комбинации: в 52 кодоне между 155-м и 156-м
сайтами, а также в 66 кодоне между 196-м и 197-м

сайтами. Обычно рекомендуют разделить после-
довательности в соответствии с местом нахожде-
ния точек рекомбинации и повторить поиск при-
знаков положительного отбора. Мы не стали по-
вторять алгоритмы HyPhy для африканского
леопарда в связи с малым размером выборки и
крайне малыми размерами получающихся фраг-
ментов.

В ГКГ класса I индийского леопарда были вы-
явлены кодоны, в которых соотношение dN/dS > 1,
но действие отбора на них статистически недо-
стоверно (Parmar et al., 2017). Мы повторили эти
расчеты и подтвердили, что модели, не преду-
сматривающие действие балансирующего отбора
на последовательности ГКГ I класса индийского
леопарда, достоверно лучше соответствуют ис-
ходным данным. Методы FEL и MEME также не
показали признаков действия балансирующего
отбора на какие-либо кодоны индийского лео-
парда. Признаков рекомбинационных событий
на рассматриваемом участке гена обнаружено не
было.

Рис. 1. Медианная сеть нуклеотидных последовательностей аллелей гена ГКГ класса I, известных для дальневосточ-
ного (желтый), африканского (синий) и индийского (красный) подвидов леопарда. Черными кругами обозначены узловые
гипотетические аллели. Длина ветвей отражает количество мутаций, необходимых для перехода между аллелями.
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ТАРАСЯН и др.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Мы описали и проанализировали 21 аллель

ГКГ класса I дальневосточного леопарда. Боль-
шинство животных несло в своем генотипе от 3 до
6 различных аллелей гена ГКГ I, но у двух леопар-
дов (2m и 5f) было обнаружено 7 аллелей данного
гена. В литературе обычно упоминается до 6 раз-
личных аллелей ГКГ I, определенных в генотипе
отдельных особей среди представителей крупных
кошачьих (Sachdev et al., 2005; Castro-Prieto et al.,
2011). Это соответствует присутствию в геноме
Pantherinae как минимум трех копий данного ге-
на. Только у бенгальского тигра были найдены
животные, несущие от 3 до 7 аллелей ГКГ I
(Pokorny et al., 2010), что говорит о возможно
большем количестве копий данного гена. Наши
данные подтверждают наличие в геноме крупных
кошачьих не менее 4 копий гена ГКГ I класса.
Покорный с соавторами (Pokorny et al., 2010)
определяют одну из семи полученных ими после-
довательностей как псевдоген, поскольку в ней
обнаружена делеция двух нуклеотидов, ведущая к
сдвигу рамки считывания. Из этого они делают
вывод о возможном существовании трех копий
функциональных генов ГКГ класса I и псевдогена
того же класса. Последовательности, полученные
от дальневосточного леопарда, не несут делеций,
вставок или стоп-кодонов, в связи с чем, мы не
можем сделать аналогичный вывод о наличии
или отсутствии среди них нефункциональных
псевдогенов.

Сравнение полученных нами последователь-
ностей подтвердило наличие общих аллелей как у
особей разных подвидов одного вида (Panthera
pardus), так и факт межвидового полиморфизма,
описанного ранее для генов ГКГ класса II круп-
ных кошачьих (Wang et al., 2008; Wei et al., 2010).
Наличие общих аллелей у дальневосточного лео-

парда и двух подвидов тигров можно объяснить
как сохранением предковых форм аллелей, не
утративших своего значения в ходе историческо-
го распространения общего предка крупных ко-
шек, так и конвергенцией нуклеотидных после-
довательностей, вызванной наличием общего па-
тогена, оказывающего сильное влияние на
естественный отбор и ведущего к вторичному
возникновению и закреплению данного аллеля.
При построении филогенетической сети аллели
ГКГ класса I дальневосточного леопарда занима-
ют преимущественно периферическое положе-
ние по отношению к другим подвидам, что соот-
ветствует эволюционной истории вида (Uphyrki-
na et al., 2001).

Сравнение разнообразия аллелей, выявлен-
ных у отдельных животных, показало, что у даль-
невосточного леопарда оно наибольшее по сред-
нему числу аллелей на особь по сравнению с аф-
риканским подвидом, а по разбросу значений
количества аллелей – по сравнению с индийским
подвидом (см. табл. 3). Обнаруженная нами вы-
сокая степень генетической изменчивости сохра-
няется и на аминокислотном уровне.

Высокая степень изменчивости на уровне ами-
нокислот позволяет заключить, что причиной из-
менчивости является не отсутствие отбора на фо-
не мутационного процесса, а балансирующий от-
бор, поддерживающий наличие в популяции
функционально разнообразных аллельных вари-
антов и дающий преимущество гетерозиготным
особям, способным противостоять большему
числу патогенов вследствие кодоминантного ха-
рактера генов ГКГ.

Поиск признаков действия естественного от-
бора в исследуемых популяциях показал, что на
кодоны, предположительно не участвующие в
связывании антигена, действие отбора не выяв-

Таблица 7. Кодоны, находящиеся под действием балансирующего отбора, по версии разных алгоритмов поиска

Примечание. Жирным шрифтом выделены кодоны, входящие в состав антиген-связывающего участка.

Подвид 
леопарда

Codeml До разбиения по сайту 
возможной рекомбинации

После разбиения по сайту 
возможной рекомбинации

р > 0.5 р > 0.95 FEL MEME FEL MEME

P. p. orientalis 2, 4, 5, 10, 17, 38, 45, 
48, 55, 56, 59, 60, 63, 

66, 67, 70, 72, 74

2, 10, 17, 38, 55, 
56, 59, 60

55 17, 55, 68 68 55, 56, 68

P. p. pardus 2, 45, 55, 56, 59, 60, 63, 
66, 67, 68, 70, 72, 74, 76

59, 63, 67 68 68 Анализ не выполняли 
(см. текст)

P. p. fusca Нет признаков действия отбора Нет сайтов Нет сайтов Не обнаружено признаков 
рекомбинации

Все лео-
парды вместе

2, 4, 5, 10, 17, 38, 42, 
45, 48, 55, 56, 59, 60, 

63, 67, 72, 74, 76

2, 38, 48, 56, 59, 
60, 63, 74

55 4, 10, 55, 68 Не обнаружено признаков 
рекомбинации
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ляется, а нуклеотидные замены в них преимуще-
ственно синонимичны. Кодоны, находящиеся
под действием балансирующего отбора, обладают
схожим паттерном распределения в последова-
тельностях африканского и дальневосточного
леопардов. Количество сайтов, для которых веро-
ятен или статистически доказан балансирующий
отбор, у дальневосточного леопарда выше, чем у
африканского. Кастро-Прието с соавторами
(Castro-Prieto et al., 2011) упоминают, что низкое
разнообразие в исследуемых ими образцах может
быть связано с особенностями выборки, но, веро-
ятно, не характерно для всего подвида в целом.
Численность популяции африканского леопарда
оценивают в 5–10.5 тыс. особей (Hanssen, Stander,
2004), а в статье Кастро-Прието с соавторами
(Castro-Prieto et al., 2011) приведены результаты
исследования 25 особей из отдельной части ареа-
ла – Намибии. Требуется больше данных, чтобы
прояснить вопрос о реальной вариабельности ге-
нов ГКГ у африканского подвида леопарда.

Остается неясной причина относительной
низкой вариабельности ГКГ класса I индийского
леопарда. Численность индийского леопарда до-
вольно высока: размер популяции – 12–14 тыс.
особей (Jacobson et al., 2016), при этом 13 особей,
вошедших в выборку индийских леопардов, не
являются родственниками. Половина из них со-
держится в неволе и участвует в природоохран-
ной программе разведения (Сonservation breeding
programme of the Central Zoo Authority of India).
Пармар с соавторами (Parmar et al., 2017) лако-
нично упоминают о возможном влиянии ограни-
чений в системе спаривания или сниженном дав-
лении отбора на генетическое разнообразие генов
ГКГ. Возможно, именно эти причины объясняют
меньшее количество аллелей ГКГ класса I у осо-
бей индийского леопарда. Интересно, что в сети
аллелей две трети последовательностей индий-
ского леопарда формируют отдельную ветвь, для
перехода к которой требуется значительное коли-
чество мутационных изменений (см. рис. 1).
Вполне вероятно, что эта ветвь отражает изоли-
рованную эволюционную историю ряда последо-
вательностей.

Наши результаты позволяют сделать вывод,
что генетическое разнообразие генов ГКГ класса
I у дальневосточного подвида леопарда как мини-
мум не уступает, а возможно и превышает таковое
у других подвидов леопарда, находящихся в более
благополучных условиях обитания и поддержи-
вающих более высокую численность. Схожая си-
туация была описана и для рода рысей (Lynx): пи-
ренейская рысь (L. pardinus), пережившая в конце
XX в. резкое снижение численности и обладаю-
щая низким разнообразием нейтральных генети-
ческих маркеров, тем не менее сохранила аллель-
ное разнообразие генов ГКГ, сравнимое с тако-

вым у родственной ей широко распространенной
евразийской рыси (L. lynx), численность которой
не вызывает опасений (Marmesat et al., 2017).

Гены ГКГ класса I во многом определяют
устойчивость к патогенам вирусной природы. К
сожалению, сложно оценить таковую для дальне-
восточного леопарда по сравнению с другими
подвидами. Известно, что дальневосточный лео-
пард, как и некоторые другие подвиды, чувстви-
телен к вирусу чумы плотоядных, заболевание ко-
торым может приводить к гибели животного (Su-
likhan et al., 2018; Kadam et al., 2022; Rahman et al.,
2022; Bodgener et al., 2023). Доля серопозитивных
животных среди дальневосточных леопардов бы-
ла ниже, чем среди индийских (Naidenko et al.,
2018; Bodgener et al., 2023). Сопоставить заражен-
ность или серопозитивность к широкому спектру
патогенов у дальневосточного леопарда с другими
подвидами невозможно из-за отсутствия данных.
Вместе с тем, серопозитивность дальневосточно-
го леопарда к вирусным патогенам существенно
ниже, чем амурского тигра и дальневосточного
лесного кота, однако, существенно выше, чем у
евразийской рыси (Naidenko et al., 2018). Очевид-
но, что требуется дальнейшее исследование ак-
тивности иммунной системы дальневосточных
леопардов в сравнении с другими видами коша-
чьих.

Таким образом, у дальневосточного леопарда
наблюдается высокое генетическое разнообразие
генов ГКГ класса I. Наблюдаемое разнообразие и
полиморфизм последовательностей иммунных
генов класса I дальневосточного леопарда не
уступают таковым других подвидов леопарда,
обитающих в более благоприятных условиях. С
точки зрения состояния функционально значи-
мых генов иммунитета снижение численности
дальневосточного леопарда к настоящему време-
ни не привело к непоправимым потерям генети-
ческого потенциала популяции. Это имеет прин-
ципиальное значение для сохранения дальнево-
сточного леопарда: несмотря на неоднократно
описанное низкое генетическое разнообразие
подвида по митохондриальной ДНК и микросат-
телитным локусам, именно высокая изменчи-
вость генов ГКГ позволяет предположить, что по-
пуляция обладает внутренним потенциалом к
восстановлению и достаточной устойчивостью к
патогенной нагрузке.

Работа выполнена в рамках Постоянно дей-
ствующей экспедиции РАН по изучению живот-
ных Красной книги Российской Федерации и
других особо важных животных фауны России
при финансовой поддержке Русского географи-
ческого общества (проект “Изучение редких ви-
дов животных (амурский тигр, дальневосточный
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леопард, ирбис (снежный барс), белуха, белый
медведь)”).
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Gene Diversity of Major Histocompatibility Complex Class I of the Far Eastern 
Leopard (Panthera pardus orientalis)

K. K. Tarasyan1, #, P. A. Sorokin1, M. V. Kholodova1, S. V. Naidenko1, and V. V. Rozhnov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninskii prosp., 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: tarasyan_k@mail.ru

The study presents the status and diversity of major histocompatibility complex (MHC) class I genes in the
Far Eastern leopard (Panthera pardus orientalis). 20 alleles of MHC genes were obtained from 11 samples in
total, 19 alleles were described for the first time for the species. A high diversity of alleles is shown at the level
of individuals as well as at the population level. Comparison of MHC gene polymorphism in leopard subspe-
cies showed that the genetic diversity of the Far Eastern leopard is not lower and even possibly higher, than
observed of the African and Indian subspecies. The high allelic diversity of the Far Eastern leopard genes is
supported by the positive selection affecting on the antigen-binding region of the protein product they en-
crypt. It is concluded that the low abundance of the Far Eastern leopard has not yet led to irreparable losses
in the genetic potential of the population.

Keywords: gene diversity, gene polymorphism, antigen binding region, positive selection, Far Eastern leop-
ard, Panthera pardus orientalis, Panthera pardus pardus, Panthera pardus fusca, Pantherinae
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Установлено повсеместное распространение грибов рода Nigrospora в микобиоте зерновых культур
на территории России. Четырнадцать штаммов Nigrospora с использованием филогенетического
анализа ITS, tub и TEF локусов были идентифицированы как N. gorlenkoana, впервые выявленный в
России. На различных питательных средах проанализированы морфолого-культуральные свойства
штаммов N. gorlenkoana. Установлен широкий температурный диапазон 15–25°С оптимальный для
роста N. gorlenkoana, что обуславливает его повсеместное распространение в природе. Показана па-
тогенность N. gorlenkoana по отношению к зерновым культурам – длина проростков пшеницы и яч-
меня под воздействием штаммов гриба снижалась и в среднем составила 48 и 39% от контроля, со-
ответственно.

Ключевые слова: злаковые растения, микромицеты, филогения, патогенность
DOI: 10.31857/S1026347022600546, EDN: WCWAPT

Род Nigrospora Zimm. (Apiosporaceae, Xylariales,
Sordariomycetes) установлен немецким ботани-
ком Альбрехтом Циммерманном (Albrecht Zim-
mermann) в 1902 г. при описании вида N. panici
Zimm., выделенного из листьев злакового расте-
ния Panicum amphibium Steud., собранного на остро-
ве Ява. Грибы рода Nigrospora образуют одиночные,
черные, блестящие, одноклеточные конидии, как
правило, округлой формы на монобластических ко-
нидиогенных клетках (Mason, 1927). Изначально,
классификация видов Nigrospora основывалась,
главным образом, на размерах конидий. Часто упо-
минаемые в научных публикациях виды N. oryzae
(Berk. & Broome) Petch и N. sphaerica (Sacc.)
E.W. Mason были обособлены на основании раз-
меров спор: 13–15 и 15–20 мкм, соответственно
(Mason, 1927).

Современные исследования показывают воз-
можность точной видовой идентификации Ni-
grospora только с помощью полифазного подхода,
включающего установление морфологических,
экологических, физиологических и молекуляр-
но-генетических характеристик (Wang et al., 2017;
Raza et al., 2019; Hao et al., 2020). Для дифферен-
циации видов Nigrospora и их аккуратной иденти-
фикации в филогенетический анализ включают
последовательности нескольких локусов – внут-

реннего транскрибируемого спейсера рибосо-
мальной РНК ITS, гена β-тубулина tub, гена фак-
тора элонгации трансляции TEF, большой субъ-
единицы рибосомальной РНК LSU (Wang et al.,
2017; Crous et al., 2019; Hao et al., 2020). К настоя-
щему времени род Nigrospora объединяет 33 ва-
лидных видовых таксона, штаммы которых часто
включают в микологические и филогенетические
исследования (Crous et al., 2019; Raza et al., 2019;
Hao et al., 2020; de Silva et al., 2021). Таксономиче-
ский статус еще восьми видовых эпитетов, в т. ч.
типового вида рода, образец которого был утерян,
требует уточнения (Wang et al., 2017; Hao et al., 2020).

Интерес к детальному изучению грибов Ni-
grospora достаточно высок, поскольку, с одной
стороны, их рассматривают как вредоносные ор-
ганизмы, оказывающие негативное влияние на
растения (Harwooda et al., 1995; Рубежняк, 2013;
Wright et al., 2008; Wang et al., 2017; Rashmi et al.,
2019; Raza et al., 2019; Hao et al., 2020; Pan et al.,
2020; Матвиенко, Кинчарова, 2020), а с другой
стороны как представителей микобиоты, проду-
цирующих вторичные метаболиты, защищающие
растения от неблагоприятных абиотических и
биотических факторов (Kim et al., 2001; Ramesha
et al., 2020). Показано, что некоторые метаболиты
грибов рода Nigrospora обладают антивирусными,

УДК 582.282: 632.4.01/.08
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антибиотическими, фунгицидными (Starratt, Lo-
schiavo, 1974; Rathod et al., 2014; Waill et al., 2022) и
инсектицидными свойствами (Meepagala et al.,
2015). Виды рода Nigrospora были выделены не
только из растений (Sharma et al., 2013; Hao et al.,
2020), но также из лишайников (Oh et al., 2020),
насекомых (Wu et al., 2018; Aghyl et al., 2021) и мор-
ских объектов (Zhang et al., 2009; Sun et al., 2014). В
русскоязычной научной литературе, как правило,
упоминается только вид N. oryzae как патоген куку-
рузы и других растений (http://www.agroatlas.ru/
ru/content/diseases/Zeae/Zeae_Nigrospora_oryzae).
До настоящего время целенаправленное изуче-
ние разнообразия и распространения этих грибов
в РФ не проводилось.

Целью исследования являлось выявление ви-
дового разнообразия грибов рода Nigrospora,
встречающихся на злаковых культурах, а также
характеристика их физиолого-биохимических
свойств.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Создание коллекции штаммов грибов рода Ni-

grospora. Анализировали 262 образца зерна урожая
2017–2021 гг., собранных в Приволжском (n = 1),
Северо-Кавказском (n = 20), Сибирском (n = 105),
Уральском (n = 61), Центральном (n = 67) и Юж-
ном (n = 8) федеральных округах. Среди них было
169 образцов пшеницы, 38 – овса и 55 – ячменя.
Оценку зараженности зерна грибами проводили
общепринятым микологическим методом (Гагка-
ева, 2009).

В результате анализа микобиоты зерна в кол-
лекцию лаборатории микологии и фитопатоло-
гии ФГБНУ ВИЗР было депонировано более
40 штаммов Nigrospora spp., из которых для даль-
нейших исследований были рандомизированно
выбраны 16 штаммов. Также в исследование были
включены три штамма Nigrospora, выделенные из
тростника, из зерна кукурузы и семян рапса (табл. 1).

Молекулярно-генетическая идентификация штам-
мов. Экстракцию ДНК проводили из 10–50 мг мице-
лия, собранного с поверхности колонии гриба, вы-
ращенной на картофельно-сахарозной агаризо-
ванной среде (КСА), с помощью набора Genomic
DNA Purification Kit (Thermo Fisher Scientific,
Литва) согласно протоколу производителя.

Амплификацию фрагментов внутреннего
транскрибируемого спейсера рДНК (ITS), генов
β-тубулина (tub) и фактора элонгации трансля-
ции (TEF) проводили с использованием прайме-
ров и протоколов авторов (White et al., 1990;
O’Donnell, Cigelnik, 1997; Carbone, Kohn, 1999).
Нуклеотидную последовательность фрагментов
определяли на секвенаторе ABIPrism 3500 (Ap-
plied Biosystems, Hitachi, Япония) с использова-
нием набора реактивов BigDye Terminator v3.1 Cy-

cle Sequencing Kit (Applied Biosystems, США).
Процедуры выравнивания и ручного редактирова-
ния хроматограмм, а также получение консенсус-
ных нуклеотидных последовательностей проводи-
ли в программе Vector NTI Advance 10. Нуклеотид-
ные последовательности с помощью инструмента
BLAST были проверены на сходство с депониро-
ванными в международной информационной ба-
зе данных NCBI GenBank. Филогенетические от-
ношения межу таксонами оценивали методами
максимального правдоподобия (maximum likeli-
hood; ML) и максимальной экономии (maximum
parsimony; MP) с использованием программы
MEGA X 10.1 (Kumar et al., 2018). Также рассчиты-
вали байесовскую вероятность (Bayesian probabil-
ity; BP) с помощью MrBayes v. 3.2.1 на платформе
Armadillo 1.1 (Lord et al., 2012). Достоверность то-
пологии филогенетических деревьев определяли
посредством бутстрэп-анализа (1000 повторностей).
Полученные нуклеотидные последовательности
были размещены в базе данных NCBI GenBank.

Оценка морфолого-культуральных свойств
штаммов. Фенотипические особенности и ско-
рость роста штаммов грибов анализировали при
их культивировании на трех агаризованных пита-
тельных средах: картофельно-сахарозной (КСА),
овсяной (ОА) и среде Чапека (ЧА) в темноте при
25°С (Crous et al., 2021). Через трое суток роста
грибов измеряли размер каждой колонии в двух
перпендикулярных направлениях и рассчитыва-
ли среднее значение диаметра колоний каждого
штамма. Через 7–30 сут оценивали тип и окраску
воздушного мицелия, пигментацию колоний.

Описание микроморфологических признаков
проводили при культивировании или выращива-
нии штаммов на КСА в темноте при 25°С в тече-
ние 7–14 сут. Морфологические структуры штам-
мов были исследованы и задокументированы с
помощью микроскопа Olympus ВХ53 (Olympus
America, США), подключенного к камере Supra
(Jenoptik, Германия). Обработку фотографий
проводили в программе Adobe Photoshop CC 2018
(Adobe, США).

Определение диапазона температур, опти-
мальных для накопления грибами биомассы,
проводили методом глубинного культивирова-
ния. Каждый штамм выращивали в 100 мл жид-
кой среды Чапека в качалочных колбах объемом
750 мл в термостатируемых орбитальных шейке-
рах Innova 44R (Eppendorf, Германия). В объем
питательной среды вносили по два диска диамет-
ром 5 мм, вырезанных из культур грибов, выра-
щенных на КСА при 25°С в течение 10–14 сут.
Культивирование проводили при температурах
10, 15, 20, 25 и 30°С и постоянном перемешива-
нии со скоростью 100 об./мин в течение 7 сут. От-
деление биомассы грибов от культуральной жид-
кости проводили методом вакуум-фильтрации
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Таблица 1. Штаммы грибов, использованные в филогенетическом исследовании

Вид Номер штамма в 
коллекции

Растение-
хозяин, 
субстрат

Страна, регион Год
Номер нуклеотидной 

последовательности в GenBank
ITS TEF tub

Arthrinium 
arundinis

CBS 114316* Hordeum vulgare Иран KF144884 KF145016 KF144974

A. arundinis MFG 70050** Пшеница, 
зерно

Россия, Красно-
дарский край

2019 OK563249*** OK626387 OK626371

Nigrospora 
aurantiaca

CGMCC3.18130 Т Nelumbo sp., 
листья

Китай KX986064 KY019295 KY019465

N. bambusae CGMCC3.18327 Т Бамбук, листья Китай KY385307 KY385313 KY385319
N. brasiliensis CMM1214 T Nopalea cochenil-

lifera
Бразилия KY569629 MK753271 MK720816

N. camelliae-sin-
ensis

CGMCC3.1812 Т Camellia sinensis Китай KX985986 KY019293 KY019460

N. chinensis CGMCC3.18127 Т Machilus brevi-
flora

Китай KX986023 KY019422 KY019462

N. falsivesicularis CGMCC 3.19678 T Saccharum offici-
narum, листья

Китай MN215778 MN264017 MN329942

N. globosa CGMCC3.19633 T Почва Китай MK329121 MK336056 MK336134
N. gorlenkoana CBS 480.73 Т Vitis vinifera Казахстан KX986048 KY019420 KY019456
N. gorlenkoana MFG 70030 Пшеница, 

зерно
Россия, Респуб-
лика Башкирия

2018 OK563236 OK626374 OK626358

N. gorlenkoana MFG 70031 Пшеница, 
зерно

Россия, 
Белгородская обл.

2020 OK563237 OK626375 OK626359

N. gorlenkoana MFG 70032 Пшеница, 
зерно

Россия, 
Воронежская обл.

2020 OK563238 OK626376 OK626360

N. gorlenkoana MFG 70033 Пшеница, 
зерно

Россия, Красно-
дарский край

2018 OK563239 OK626377 OK626361

N. gorlenkoana MFG 70034 Пшеница, 
зерно

Россия, Красно-
дарский край

2020 OK563240 OK626378 OK626362

N. gorlenkoana MFG 70036 Пшеница, 
зерно

Россия, Новоси-
бирская обл.

2018 OK563241 OK626379 OK626363

N. gorlenkoana MFG 70038 Пшеница, 
зерно

Россия,
Омская обл.

2018 OK563242 OK626380 OK626364

N. gorlenkoana MFG 70039 Пшеница, 
зерно

Россия, 
Псковская обл.

2018 OK563243 OK626381 OK626365

N. gorlenkoana MFG 70040 Пшеница, 
зерно

Россия,
Ростовская обл.

2020 OK563244 OK626382 OK626366

N. gorlenkoana MFG 70042 Пшеница, 
зерно

Россия, 
Тамбовская обл.

2020 OK563245 OK626383 OK626367

N. gorlenkoana MFG 70044 Пшеница, 
зерно

Россия, 
Челябинская обл.

2019 OK563246 OK626384 OK626368

N. gorlenkoana MFG 70045 Пшеница, 
зерно

Россия, Респуб-
лика Чечня

2019 OK563247 OK626385 OK626369

N. gorlenkoana MFG 70048 Рапс, семена Россия, Ленин-
градская обл.

2020 OK563248 OK626386 OK626370

N. gorlenkoana MFG 70051 Овес, зерно Россия, 
Московская обл.

2020 OK563250 OK626388 OK626372

N. guilinensis CGMCC3.18124 Т Camellia sinensis Китай KX985983 KY019292 KY019459
N. hainanensis CGMCC3.18129 Т Musa paradisiaca Китай KX986091 KY019415 KY019464
N. lacticolonia CGMCC3.18123 Т Camellia sinensis Китай KX985978 KY019291 KY019458
N. macarangae MFLUCC 19-0141 T Macaranga 

tanarius, листья
Тайвань MW114318

N. magnoliae LC 6704 Camellia sinensis Китай KX986047 KY019373 KY019571
N. magnoliae MFLUCC 19-0112 T Magnolia liliif-

era, листья
Китай MW285092 MK753271 MW438334

N. musae CBS 319.34 Т Musa paradisiaca Австралия KX986076 KY019419 KY019455
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Примечание. * – Штаммы, нуклеотидные последовательности которых использовались в филогенетическом анализе в каче-
стве референсных; ** – полужирным шрифтом отмечены исследуемые штаммы из коллекции лаборатории микологии и фи-
топатологии ВИЗР; *** – полужирным шрифтом отмечены нуклеотидные последовательности, полученные в данном иссле-
довании.

N. oryzae LC 6759 Oryza sativa Китай KX986054 KY019374 KY019572
N. osmanthi CGMCC3.18126 Т Osmanthus sp. Китай KX986010 KY019421 KY019461
N. pyriformis CGMCC3.18122 Т Citrus sinensis Китай KX985940 KY019290 KY019457
N. rubi CGMCC3.18326 Т Rubus sp. Китай KX985948 KY019302 KY019475
N. saccharicola CGMCC3.19362 T Saccharum offici-

narum, листья
Китай MN215788 MN264027 MN329951

N. sacchari-offic-
inarum

CGMCC3.19335 T Saccharum offici-
narum, корни

Китай MN215791 MN264030 MN329954

N. singularis CGMCC3.19334 T Saccharum offici-
narum, корни

Китай MN215793 MN264032 MN329956

N. sphaerica LC7298 Nelumbo sp. Китай KX985937 KY019401 KY019606
N. vesicularifera CGMCC3.19333 T Saccharum offici-

narum, листья
Китай MN215812 MN264051 MN329975

N. vesicularis CGMCC3.18128 Musa paradisiaca Китай KX986088 KY019294 KY019463
N. zimmermanii CBS 290.62 Т Saccharum offici-

narum
Эквадор KY385309 KY385311 KY385317

Nigrospora sp. 1 LC 2725 Symplocos 
zizyphoides

Китай KX985960 KY019313 KY019487

Nigrospora sp. MFG 70052 Phragmites sp. Приморский край 2010 OK563251 OK626389 OK626373

Вид Номер штамма в 
коллекции

Растение-
хозяин, 
субстрат

Страна, регион Год
Номер нуклеотидной 

последовательности в GenBank
ITS TEF tub

Таблица 1.  Окончание

через бумажные фильтры “Красная лента” 90 мм
(Экрос, Россия) с помощью насоса Millipore Vac-
uum Pump XF 54 (Merck, Германия). Биомассу
высушивали при 50°С в течение суток и взвеши-
вали. Значения рН культуральной жидкости
определяли с помощью индикаторных бумажных
полосок (Macherey-Nagel, Германия).

Оценка патогенности штаммов грибов. Патоген-
ность штаммов грибов оценивали по влиянию на
длину проростков семян зерновых культур, раз-
ложенных на поверхность колоний гриба. Зерно
озимой пшеницы сорта Васса и пивоваренного
ячменя сорта Деспина. поверхностно стерилизо-
вали 70% этанолом и замачивали на сутки в сте-
рильной воде. Затем зерна с набухшим зароды-
шем, без видимых повреждений, раскладывали
на поверхность колоний штаммов грибов, пред-
варительно выращенных на КСА при 25°С в тече-
ние 10 сут. В контроле зерна раскладывали на чи-
стую КСА. Через 5 сут инкубации в темноте при
температуре 25°С измеряли длину проростков,
рассчитывали средние значения. Изменение дли-
ны проростков под воздействием гриба оценива-
ли в процентах к их средней длине в контроле.

Статистический анализ. Использовали про-
граммы Microsoft Excel 2010 и Minitab 17 для рас-
чета средних значений, стандартного отклоне-
ния, доверительных интервалов и построения
графиков зависимостей.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Встречаемость грибов рода Nigrospora. Миколо-

гический анализ выявил повсеместное распро-
странение грибов Nigrospora в зерне, выращенном
в различных регионах России: они были обнару-
жены в 45.8% анализированных образцов (табл. 2).
Зараженность зерна этими грибами, как правило,
была низкой, но в отдельных случаях достигала вы-
соких значений – до 19% (озимая пшеница, Кур-
ская обл., 2020 г.). Взаимосвязи между встречаемо-
стью грибов рода Nigrospora и видом зерновой куль-
туры, а также регионом её возделывания не
выявлены.

Идентификация штаммов с помощью молеку-
лярно-генетических методов. Филогенетический
анализ комбинированных нуклеотидных последо-
вательностей 16 штаммов, предварительно морфо-
логически определенных как Nigrospora spp., а так-
же 28 рефересных штаммов грибов, включал
1038 пар нуклеотидов (п.н.) (ITS ‒ 428 п.н., tub ‒
355 п.н., TEF ‒ 255 п.н.), среди которых 544 п.н.
были консервативными, 484 п.н. – вариабельны-
ми, в т. ч. 388 п.н. – информативными.

С высокой бутстрэп-поддержкой ML/MP/ВP
100/100/0.95 четырнадцать анализированных
штаммов формировали кладу с референсным
штаммом CBS 480.73 N. gorlenkoana Novobr., что
подтверждает их принадлежность этому виду
(рис. 1). Один штамм Nigrospora sp. MFG 70052,
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выделенный из тростника из Приморского края,
представляет собой отдельную филогенетичскую
линию, и, вероятно, является представителем но-
вого для науки вида грибов рода Nigrospora.
Штамм MFG 70050 с бутстрэп-поддержкой
ML/MP/ВP 100/100/1.0 формировал общую кладу
со штаммом Arthrinium arundinis (Corda) Dyko & B.
Sutton CBS 114316. В дальнейшем, при оценке
скорости роста и патогенности штаммов N. gor-
lenkoana, штамм MFG 70050 использовали для
сравнения в качестве внешней группы.

Морфолого-культуральные свойства штаммов
N. gorlenkoana. На КСА колонии N. gorlenkoana
быстрорастущие, распростeртые, плоские, с раз-
реженным воздушным мицелием серого цвета
(рис. 2). С возрастом воздушный мицелий стано-
вится плотнее, шерстисто-клочковатым, серова-
то-черным, с пучками стерильных гиф белого
цвета. Реверс колонии оттенков серого цвета, не-
ровный, с темными пятнами и просвечивающим
рисунком субстратных гиф гриба. На ЧА культу-
ры гриба N. gorlenkoana слабо растущие, плоские,
с разреженным воздушным мицелием, почти не
образующие спороношение, в отличие от ОА, на
которой колонии гриба образуют обильный,
плотный, шерстистый, бело-серого цвета мице-

лий, с возрастом темнеющий за счет увеличения
числа образующихся окрашенных спор.

Микроскопический анализ показал, что гифы
воздушного мицелия N. gorlenkoana гладкие, гиа-
линовые, разветвленные, с хорошо заметными
перегородками, диаметром 1.5–4.5 мкм (рис. 3).
Гифы субстратного мицелия темноокрашены, с
плотной оболочкой и заметными межклеточны-
ми перегородками, искривленные, с очевидными
утолщениями, диаметром 2.0–5.5 мкм. Спороно-
шение образуется быстро на 2–3 сут. Конидие-
носцы утолщенные, хорошо выраженные, пря-
мые или изогнутые, бледно серо-охряные, длин-
ные, иногда сводятся к конидиогенным клеткам.
Конидиогенные клетки монобластические, оди-
ночные, дискретные, часто расширены, от почти
сферических, бочкообразных до ампуловидных,
размерами 3.0–15.5 × 4.0–9.0 мкм. Конидии
обильные, одноклеточные, одиночные, по одной
на каждой конидиогенной клетке, шаровидные
или широкоэллиптические, в начале образования
имеют вид бесцветных или бледно-коричневых
вздутий, которые по мере созревания становятся
плотно-черными, блестящими, гладкими, разме-
ры в диапазоне 13.0–14.0 × 10.6–16.5 мкм (в сред-
нем 12.0 × 13.6 мкм).

Таблица 2. Встречаемость грибов рода Nigrospora в образцах зерна из различных регионов России (2017–2021 гг.)

Происхождение 
образцов зерна Год урожая Зерновая культура 

(число образцов)

Доля образцов зерна, 
зараженных грибами 

рода Nigrospora, %

Максимальная 
зараженность зерна 

грибами рода Nigrospora, %

Центральный ФО 2019 Овес (13) 8 1
2020 Оз. пшеница (33) 55 19
2021 Овес (16) 6 1

Яр. ячмень (5) 67 7
Южный ФО 2021 Оз. пшеница (7) 29 1

Яр. ячмень (1) 100 1
Северокавказский ФО 2019 Оз. пшеница (20) 60 9
Приволжский ФО 2020 Яр. пшеница (1) 100 2
Уральский ФО 2018 Яр. пшеница (23) 30 3

Яр. ячмень (15) 53 6
2019 Овес (4) 50 2

Яр. пшеница (11) 45 10
Яр. ячмень (8) 37 3

Сибирский ФО 2017 Яр. пшеница (26) 54 8
Яр. ячмень (2) 100 12

2018 Овес (5) 80 6
Оз. пшеница (3) 33 6
Яр. пшеница (20) 50 9
Яр. ячмень (16) 44 2

2019 Яр. пшеница (25) 56 6
Яр. ячмень (8) 50 6
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Рис. 1. Дендрограмма филогенетического сходства, построенная на основе комбинированных нуклеотидных после-
довательностей ITS, TEF и tub фрагментов генома методом максимального правдоподобия. В узлах приведены значе-
ния бутстреп-поддержки (>70%) при анализе методами максимального правдоподобия и максимальной экономии, а
также значения Байесовская апостериорной вероятности (>0.95). полужирным шрифтом отмечены штаммы из кол-
лекции MFG, включенные в исследование.
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Анализ скорости роста штаммов N. gorlenkoana
выявил, что на третьи сутки культивирования
диаметр колоний на КСА варьировал от 60 до
80 мм (в среднем 74.2 ± 1.8 мм), а на ОА – от 23 до
70 мм (в среднем 45.0 ± 3.4 мм). На ЧА скорость ро-
ста штаммов N. gorlenkoana была значительно ниже,
чем на двух других агаризованных средах: диаметр

колоний грибов варьировал в широком диапазоне
10–53 мм и в среднем составил 31.2 ± 3.7 мм. У трех
штаммов N. gorlenkoana выявлена относительно
низкая скорость роста – через 3 сут диаметр их
колоний на ЧА не превышал 18 мм. Размеры ко-
лонии A. arundinis MFG 70050 на всех трех средах
оказались существенно меньше, по сравнению со

Рис. 2. Фенотипы штаммов грибов рода Nigrospora, выращенных на КСА в темноте при 25°С: возраст культур 7 сут
(а, в) и 30 (б, г) суток.

(а) (б)

(в) (г)

N. gorlenkoana MFG 70038

N. gorlenkoana MFG 70044
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Рис. 3. Типичные микроструктуры гриба N. gorlenkoana (а–к). Гифы, конидиогенные клетки и конидии. КСА, в тем-
ноте, 25°С. Масштабные линейки: 20 мкм.

(а) (б) (в)

(д)

(ж)

(к)(и)(з)

(е)

(г)
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штаммами N. gorlenkoana, и составили на КСА
53 ± 2 мм, на ОА – 38 ± 2 мм и на ЧА – 25.0 ± 0.1 мм.

Накопление биомассы штаммами N. gorlenkoa-
na при глубинном культивировании на среде Ча-
пека при температурах 10–30°С существенно ва-
рьировало от 13 мг при 10°С до 818 мг при 25°С
(рис. 4). Сравнение средних показателей веса су-
хой биомассы, полученной при разных темпера-
турах культивирования, выявило широкий диапа-
зон температур, при которых штаммы N. gorlenkoana
росли одинаково хорошо ‒ от 15°С (224 ± 86 мг) до
25°С (288 ± 96 мг). Оптимальной температурой
для роста A. arundinis MFG 70050 являлась 25°C,
при которой вес биомассы составил 540 ± 96 мг,
что в 1.4‒13.5 раз выше, чем при других четырех
температурах.

Измерение рН культуральных жидкостей, по-
лученных в процессе культивирования Nigrospora
spp. при температуре 25°C, выявило изменение
данного показателя от 5.5 (значение чистой среды
Чапека) до 6.3. В то же время рН культуральной
жидкости штамма A. arundinis MFG 70050 снизи-
лось до 4.5.

Патогенность штаммов к проросткам пшеницы и
ячменя. Всхожесть выбранных для эксперимен-
тов образцов зерна пшеницы и ячменя составляла
100% и 80%, соответственно. Длина проростков
зерновых культур в контрольных вариантах зна-

чительно варьировала – от 7 до 109 мм у пшеницы
и от 25 до 155 мм у ячменя. После недельной ин-
кубации на поверхности колоний N. gorlenkoana и
A. arundinis MFG 70050 выявлено достоверное
снижение длины проростков пшеницы и ячменя,
по сравнению с контролем (рис. 5).

Среди анализированных штаммов наиболее
агрессивными по отношению к проросткам пше-
ницы являлись N. gorlenkoana MFG 70044 и
A. arundinis MFG 70050 – длина проростков, по-
лученных после культивирования на культурах
этих грибов, составила всего 19.6 и 16.4% от кон-
троля, соответственно. Только один штамм
N. gorlenkoana MFG 70040 оказывал стимулирую-
щее действие на прорастание зерна пшеницы,
под влиянием которого длина проростков увели-
чилась до 120.8% от контроля.

Три штамма N. gorlenkoana MFG 70031, MFG
70038 и MFG 70044 можно охарактеризовать как
наиболее агрессивные в отношении ячменя: дли-
на проростков, после культивирования на
поверхности колоний этих грибов составила
11.9‒13.1% от контроля. Остальные анализирован-
ные штаммы N. gorlenkoana, а также A. arundinis
MFG 70050, приводили к уменьшению длины
проростков ячменя до 23.8‒66.7% от контроля.

Рис. 4. Динамика накопления биомассы штаммов N. gorlenkoana при глубинном культивировании в диапазоне температур
(среда Чапека, 7 сут, в темноте). Отрезками указаны доверительный интервал при уровне значимости p < 0.05.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Впервые на территории России в период
2017‒2021 гг. проведен мониторинг зараженности
зерна грибами рода Nigrospora и выявлено их при-
сутствие в образцах пшеницы, ячменя и овса в ев-
ропейской части страны (40.6% образцов), в
Уральском регионе (41.0%) и в Западной Сибири
(53.3%). Несмотря на достаточно частое обнару-
жение грибов Nigrospora в микобиоте зерновых
культур, зараженность зерна ими, в большинстве
случаев, была невысокой, что согласуется с ин-
формацией о встречаемости этих грибов в других
странах. Микологический анализ образцов зерна
пшеницы в Сербии показал, что гриб N. oryzae
встречался в 16.1% образцов зерна, со средней за-
раженностью 2.4% (Levic et al., 2012), а в другом
исследовании этот вид был найден в 40% образ-
цов со средней зараженностью 1.5% (Krulj et al.,
2016). Встречаемость Nigrospora spp. в микобиоте
зерна пшеницы в Египте варьировала от 0 до 63% в
зависимости от региона, тогда как зараженность в
среднем не превышала 1% (Shabana et al., 2021). В
микобиоте растений пшеницы с симптомами пора-
жения колоса и корневой гнили из Казахстана гри-
бы рода Nigrospora также выявляли спорадически
(Bozoğlu et al., 2022).

С помощью филогенетического анализа ком-
бинированных нуклеотидных последовательно-
стей ITS, tub и TEF нами установлена принадлеж-
ность штаммов, выделенных из семян зерновых
культур (пшеница, ячмень, овес, кукуруза) и

рапса, к виду N. gorlenkoana. Поскольку выбор
штаммов для исследования был обусловлен толь-
ко широтой охвата географического и раститель-
ного разнообразия, отнесение их к одному виду
позволяет утверждать, что N. gorlenkoana является
космополитом, повсеместно ассоциированным с
сельскохозяйственными культурами. Три анали-
зированных штамма N. gorlenkoana MFG70031,
MFG70038, MFG70048 депонированы в Всерос-
сийскую Коллекцию Микроорганизмов (ВКМ).

Это первая находка N. gorlenkoana на зерновых
культурах в России. Ранее вид N. gorlenkoana был
выявлен на листьях и ягодах винограда в Казах-
стане и описан Новобрановой Т.И. (1972) с указа-
нием размеров конидий 12.0‒16.0 × 8.0‒12.0 мкм.
Типовой штамм N. gorlenkoana CBS 480.73 = VKM
F-1761 активно используется в филогенетических
исследованиях (Wang et al., 2017; Crous et al., 2019;
Hao et al., 2020). Кроме того, вид N. gorlenkoana
был выявлен на листьях Cirsium setosum (Willd.)
Besser ex M.Bieb (Asteraceae) (Hao et al., 2020), на
корнях дуба Quercus robur L. (Jankowiak et al., 2022), а
также был выделен из четырех видов лишайников
(Oh et al., 2020) и из насекомых (Aghyl et al., 2021).

Как правило, штаммы Nigrospora spp., изоли-
рованные из злаковых культур, определяли толь-
ко до уровня рода (Moya-Elizondo et al., 2015), или
идентифицировали по морфологическим при-
знакам как N. oryzae (Levic et al., 2012; Abdullah,
Atrosh, 2014; Krulj et al., 2016). В некоторых иссле-
дованиях принадлежность выделенных грибов к

Рис. 5. Влияние штаммов грибов N. gorlenkoana и A. arundinis на длину проростков зерна пшеницы и ячменя. Отрезка-
ми указаны доверительный интервал при уровне значимости p < 0.05.
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виду N. oryzae подтверждали молекулярно-гене-
тическими исследованиями, проводя анализ од-
ного локуса (Eken et al., 2016; Bozoğlu et al., 2022).
Так, сравнение последовательности ITS штамма
Nigrospora KW1 (KT429637), выделенного из зерна
пшеницы из Казахстана, с базой данных NCBI
GenBank выявило ее 98.1% сходство с последова-
тельностью штамма N. oryzae 2684 (EU272488),
изолированного из кустарника Espeletia sp. в Ко-
лумбии, что позволило авторам отнести штамм
KW1 к виду N. oryzae (Eken et al., 2016). В то же вре-
мя, сходство последовательности данного штамма с
последовательностью ITS типового штамма N. gor-
lenkoana CBS 480.73 (KX986048) составило 98.2%, и
с последовательностями штаммов N. gorlenkoana,
полученных в нашем исследовании, 98.1‒98.2%.
Аналогично, в исследовании Бозоглу с соавтр.
(Bozoğlu et al., 2022) идентичные между собой по-
следовательности ITS пяти штаммов Nigrospora
(OM685081‒OM685085), выделенных из пшени-
цы в Казахстане, имели сходство 99.5% с последо-
вательностью референсного штамма N. oryzae
CBS 113884, тогда как с последовательностью ITS
типового штамма N. gorlenkoana CBS 480.73
(KX986048) сходство было выше и составило 99.8%.
Таким образом, можно предположить, что штаммы
Nigrospora KT429637 и OM685081‒OM685085, выде-
ленные из зерновых культур в Казахстане, также
относятся к виду N. gorlenkoana.

В нашем исследовании, один штамм Nigrospora
sp. MFG 70052, выделенный из стебля тростника
в Приморском крае, на основании филогенетиче-
ского анализа и совокупности морфологических
признаков, представлял собой отдельную
генетическую линию, являющуюся сестринской
виду N. chinensis и, по всей видимости, представ-
ляющий собой новый вид Nigrospora. Ранее, среди
представителей рода Nigrospora были выявлены
два штамма LC 2725 и LC 6704, ассоциированные
соответственно с растениями Symplocos zizyphoides
Stapf и Camellia sinensis (L.) Kuntze из Китая, кото-
рые в результате филогенетического анализа бы-
ли выделены в отдельные генетические линии
(Wang et al., 2017). Позднее, штамм LC 6704 сов-
местно со штаммом, выделенным из Magnolia li-
liifera (L.) Baill., был описан как новый для науки
вид N. magnoliae N.I. de Silva, Lumyong & K.D. Hyde
(de Silva et al., 2021). Очевидно, что существующее
видовое разнообразие рода Nigrospora требует
дальнейшей инвентаризации.

Штамм MFG 70050 был охарактеризован нами
как A. arundinis – представитель рода Arthrinium,
филогенетически и морфологически близкого к
роду Nigrospora (Hao et al., 2020) Обнаружение
этого вида на различных субстратах в России
(Московская, Тверская области и о. Кунашир)
документально подтверждено (http://www.sevin.ru/
collections/microcoll/vkm_coll/fungi4.html).

Оценка роста штаммов N. gorlenkoana на среде
Чапека при температуре от 10 до 30°С показала,
что диапазон 15–25°С является оптимальным для
накопления биомассы грибов, что, вероятно,
обуславливает наблюдаемое повсеместное рас-
пространение грибов рода Nigrospora в природе.
Также выявлено, что рН культуральной жидкости
штаммов увеличивалась до 6.3 по сравнению с рН
исходной среды 5.5. Ранее для штамма Nigrospora sp.
NIOT, выделенного из морской воды, были выяв-
лены сходные оптимальные условия для роста на
жидкой картофельно-глюкозной среде – темпе-
ратура 20–30°C и pH 6.0–8.0 (Arumugam et al.,
2015), а для штамма N. aurantiaca CMU-A109, яв-
ляющегося эндофитом Cinnamomum verum J.Presl,
оптимальными для накопления биомассы явля-
лись 25‒27°С и рН среды 6‒9 (Suwannarach et al.,
2019).

В данном исследовании наблюдалась неспо-
собность отдельных штаммов N. gorlenkoana, вы-
деленных из зерна пшеницы, активно расти как
на ЧА, так и в жидкой среде Чапека, в отличие от
богатых питательных сред КСА и ОА, что предпо-
лагает их ауксотрофность – неспособность синте-
зировать определенные органические соединения,
необходимые для их роста. Зависимость роста неко-
торых штаммов гриба N. oryzae от присутствия в
среде биотина и еще одного неустановленного ве-
щества была продемонстрирована ранее (Allam,
Yusef, 1974).

Анализированные штаммы N. gorlenkoana и
A. arundinis MFG 70050 вызывали заметное
уменьшение длины проростков пшеницы и
ячменя. Штамм A. arundinis MFG 70050 был срав-
нительно более агрессивным по отношению к
пшенице, чем к ячменю. Ранее грибы Arthrinium, в
т. ч. A. arundinis, уже выявляли на зерновых куль-
турах, и было показано их негативное влияние на
качество зерна пшеницы и ячменя (Martínez-Ca-
no et al., 1992; Mavragani et al., 2007).

Информация о патогенности грибов рода Ni-
grospora в отношении злаков преимущественно
относится к штаммам N. oryzae и N. sphaerica, то-
гда как о вредоносности гриба N. gorlenkoana до-
ступные данные отсутствует. B исследовании Бо-
зоглу с соавтр. (Bozoğlu et al., 2022) пять штаммов
N. oryzae оказались патогенными в отношении
проростков пшеницы при инокуляции суспензи-
ей конидий, однако агрессивность была невысо-
кой, средний балл поражения составил 1.56 по
5-балльной шкале. Также при раскладывании се-
мян пшеницы на поверхность колоний N. oryzae
на проростках развивались некрозы (Eken et al.,
2016). Гриб N. sphaerica вызывал поражение про-
ростков и развитие пятнистости листьев злако-
вых растений (Cui et al., 2017; Han et al., 2019).
Причем, симптомы заболевания, вызываемого
N. sphaerica, проявлялись на листьях Cenchrus purpu-
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reus Schumach. всех возрастов, однако молодые ли-
стья были более восприимчивы (Han et al., 2019).
Выявлена высокая агрессивность N. sphaerica в от-
ношении проростков сахарного тростника, тогда
как взрослые растения оказались невосприимчи-
вы в условиях искусственной инокуляции: авто-
ры предполагают передачу инфекции с семенами
(Cui et al., 2017). В тоже время, несмотря на спо-
собность грибов рода Nigrospora вызывать заболе-
вания растений, некоторые из них могут обитать
в растениях эндофитно (Wang et al., 2017).

Возможности, представляемые системным
подходом к установлению таксономического
статуса организма, могут быть успешно исполь-
зованы для решения многих прикладных задач. В
связи с выявлением грибов рода Nigrospora в ми-
кобиоте различных растений необходимо про-
должить установление и уточнение видового раз-
нообразия грибов этого рода и описания их
свойств.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Грибы рода Nigrospora были обнаружены в
45.8% анализированных образцов пшеницы, яч-
меня и овса, выращенных в шести федеральных
округах России. Филогенетический анализ ДНК
штаммов, выбранных случайным образом, вы-
явил принадлежность 14 штаммов к виду N. gor-
lenkoana, тогда как один штамм представлял со-
бой отдельную филогенетическую линию, а еще
один был отнесен к виду A. arundinis. Включение
в исследование штаммов грибов широкого гео-
графического происхождения позволяет утвер-
ждать, что вид N. gorlenkoana является типичным
представителем микобиоты злаковых культур в
России.

Штаммы N. gorlenkoana и A. arundinis оказыва-
ли негативное влияние на семенные качества зер-
на пшеницы и ячменя. В дальнейшем требуется
установление видового состава грибов рода Ni-
grospora, ассоциированных с различными как од-
нодольными, так и двудольными растениями,
выявление их вредоносности, а также мест сохра-
нения во внешней среде и распространения ин-
фекционного начала.
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Physiological and Biochemical characters of Nigrospora gorlenkoana Novobr.
Occurring on Cereals

A. S. Orina1, #, O. P. Gavrilova1, and T. Yu. Gagkaeva1

1All-Russian Institute of Plant Protection, St. Petersburg, 196608 Russia
#e-mail: orina-alex@yandex.ru

The ubiquitous distribution of Nigrospora fungi in the mycobiota of cereal grain in Russia has been estab-
lished. Fourteen Nigrospora strains using phylogenetic analysis of ITS, tub, and TEF loci were identified as
N. gorlenkoana, first identified in Russia. Morphological characteristics of N. gorlenkoana strains were ana-
lyzed on various nutrient media. A wide temperature range of 15–25°C was optimal for growth of N. gorlen-
koana strains. This probably contributes to the wide distribution of N. gorlenkoana in nature. The pathoge-
nicity of N. gorlenkoana strains to cereal crops was shown. The fungal strains reduced length of wheat and bar-
ley seedlings on average 48% and 39% compared to the control, respectively.

Keywords: cereals, fungi, phylogeny, pathogenicity
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На территории Государственного природного заповедника “Кивач” (Северо-запад России, Респуб-
лика Карелия) в условиях супралиторали побережья реки Суны изучены особенности роста 3-х ви-
дов эпилитных лишайников – Bellemerea alpina, Lecidea lapicida, Protoparmeliopsis muralis. Анализиро-
вались данные за 11-летний период наблюдения. Для каждого исследуемого таллома с помощью ре-
грессионного анализа создана модель роста, отражающая зависимость площади таллома от года
измерения и позволяющая оценить возраст талломов. Получены данные о размерах (см2), скорости
роста (см2/год), возрасте (лет) талломов. Для данных признаков оценен доверительный интервал
средних и доверительный интервал возможных значений при вероятности P = 95%.

Ключевые слова: эпилитные лишайники, модель роста, скорость роста, размер таллома, возраст тал-
лома
DOI: 10.31857/S1026347022600674, EDN: WJAFKV

Работы по изучению роста разных экологиче-
ских групп лишайников активно проводятся с се-
редины ΧΧ столетия (Platt, Amsler, 1955; Andrews,
Webber, 1964; Armstrong, 1974; Innes, 1985; Гала-
нин, 1997; Beschel, 2019). Исследование роста и
продолжительности жизни эпилитных лишайни-
ков во многом стимулировались практической
задачей – использованием этих параметров в лихе-
нометрическом датировании каменных поверхно-
стей геологических и археологических объектов
(Галанин, Глушкова, 2003). Также изучение роста
эпилитной группы лишайников, восполняет про-
бел в представлениях о моделях роста лишайников,
оценке возраста талломов и продолжительности
жизни. Эти знания позволят прогнозировать разви-
тие локальных популяций эпилитных лишайников
(численность, размерно-возрастную структуру,
проективное покрытие, плотность населения, за-
нимаемую площадь), а при достаточном накопле-
нии данных и развитие сообществ эпилитных ли-
шайников.

В качестве показателя размера и скорости ро-
ста талломов чаше всего используется диаметр
таллома (Platt, Amsler, 1955; Armstrong, 1974; Гала-
нин, Глушкова, 2003). Модель рост талломов эпи-
литных лишайников представляется в виде фаз
роста (Armstrong, 1974): 1) долинейная (прирост
таллома с возрастом нарастает в логарифмиче-

ской прогрессии); 2) линейная (ежегодный при-
рост постоянный); 3) постлинейная (ежегодный
прирост постепенно уменьшается).

Скорость роста и продолжительность жизни
лишайников зависят от генетических особенно-
стей конкретного вида и от характеристик места
обитания, в частности: климатических условий;
химического состава и физических свойств суб-
страта; а также видового состава синузий (Викто-
ров, 1956; Домбровская, 1963; Innes, 1985; Гала-
нин, Глушкова, 2003). Учитывая различия эколо-
гических условий, скорость роста эпилитных
лишайников может существенно варьировать не
только на региональном уровне, но и на уровне
локальных местообитаний и даже внутри одного
местообитания (Быков, Давыдов, 2011; Дьякова,
Останин, 2013).

Самая медленная скорость роста отмечена у
накипных лишайников (0.01–0.70 мм/год) (Тур-
манина, 1979; Beschel, 2019). В связи с этим, по
оценкам исследователей, накипные лишайники
могут иметь значительно большую продолжитель-
ность жизни по сравнению с другими биоморфами
лишайников или другими организмами. Так, по
оценкам исследователей, в циркумполярных и вы-
сокогорных областях продолжительность жизни
накипных жизненных форм лишайников может
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достигать нескольких тысяч лет (Beschel, 1957;
Reger, Pewe, 1969; Calkin, Ellis, 1980). В умеренной
зоне средняя продолжительность жизни накипных
видов лишайников ниже (500–600 лет) (Галанин,
Глушкова, 2003; Галанин, 2012). Оценка возраста
талломов лишайников чаще всего проводится кос-
венными методами, значительно меньше работ ка-
сается прямых наблюдений за изменением разме-
ров талломов (Галанин, Глушкова, 2003).

Данная работа продолжает изучение роста
эпилитной группы лишайников в условиях Юж-
ной Карелии (Курбатов, Сонина, 2020). Целью
настоящего исследования являлось изучение осо-
бенностей и продолжительности роста лишайни-
ков 3-х видов: Bellemerea alpina (Sommerf.) Clauza-
de & Cl. Roux, Lecidea lapicida (Ach.) Ach., Proto-
parmeliopsis muralis (Schreb.) M. Choisy.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изучение роста эпилитных видов лишайников

проведено на территории Государственного при-
родного заповедника “Кивач” (Кондопожский
район, Республика Карелия) в условиях средне-
таежной подзоны, на диабазовых скальных выхо-
дах, в условиях супралиторали побережья реки
Суны, в пределах мониторинговых площадок, за-
ложенных в 2007 г.

Объектами исследования являлись: B. alpina –
беллемерея альпийская, L. lapicida – лецидея
камнерезная, P. muralis – протопармелиопсис на-
стенный, характеризующиеся плагиотропным
типом роста, радиальными талломами, однокле-
точными элипсоидными спорами (B. alpina – 9–
21 × 6–8 мкм, L. lapicida – (7.2) 8–12 (16) × (4.5) 6–
7.2 (8) мкм, P. muralis – 7.1–15 × 5–6 мкм). Виды
B. alpina и L. lapicida имеют накипной ареолирован-
ный таллом, P. muralis относится к классу накипных
диморфных: в центральной части чешуйчато-
ареолированный, по краю лопастной таллом.
Все виды – эпилиты (B. alpina, L. lapicida – обли-
гатные эпилиты, P. muralis изредка может встре-
чаться на почве или древесине), приуроченные к
кислым породам, встречающиеся в Северном по-
лушарии (Purvis et al., 1992; Голубкова и др., 1998).
В таксономическом отношении все виды принад-
лежат к отделу Ascomycota, классу Lecanoromy-
cetes, порядкам Lecideales (B. alpina, L. lapicida) и
Lecanorales (P. muralis), семействам Lecideaceae
(B. alpina, L. lapicida) и Lecanoraceae (P. muralis)
(Андреев и др., 2013; Westberg et al., 2021).

Исследование роста талломов проводилось в
течение 11 лет (2007–2018 гг.). За указанный пери-
од получены данные о росте 14-ти талломов B. al-
pina, 15-ти талломов L. lapicida и 17-ти талломов
P. muralis.

Для получения данных о росте талломов фик-
сировали изменение размеров талломов по годам.

В качестве показателя, отражающего размер тал-
лома, была использована площадь (см2). Фикси-
рование площади талломов проводили в полевых
условиях в сухую солнечную погоду. На прозрач-
ную полиэтиленовую пленку обводились конту-
ры талломов с использованием лупы (×7-кратное
увеличение). В лабораторных условиях контуры
сканировались вместе с линейкой, по шкале ли-
нейки проводилось масштабирование и измере-
ние площади талломов в программе Autocad
(Курбатов, Сонина, 2020; Фадеева, Сонина, 2000,
2001). С помощью регрессионного анализа в сре-
де Excel (Ивантер, Коросов, 2003) построены мо-
дели роста (зависимость размера таллома (см2) от
года измерения) для каждого исследуемого талло-
ма. Скорость роста (см2/год) и возраст (лет) тал-
ломов оценивались по моделям роста. Методом
бутстреп (генерировалось 5000 фантомных выбо-
рок) в среде R произведен расчет доверительных
интервалов средних изучаемых признаков – ско-
рость роста, максимальных размеров и возраста
талломов (Мастицкий, Шитиков, 2014). Также
оценен интервал возможных значений признаков
при вероятности P = 95%. (Ивантер, Коросов,
2003). На основе полученных доверительных ин-
тервалов возможных значений изучаемых при-
знаков построены теоретические модели роста
талломов, прогнозирующие максимальную про-
должительность роста и максимальный размер,
которые талломы способны достигать в локаль-
ной популяции в зависимости от их скорости ро-
ста, таким образом, чтобы значения данных пара-
метров оставались в пределах доверительного ин-
тервала возможных значений признаков при
вероятности Р = 95%.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследование закономерностей роста у трех
видов эпилитных лишайников, заселяющих один
скальный выход на побережье реки Суна в усло-
виях Южной Карелии, показало, что талломы ис-
следуемых видов в диапазоне зафиксированных
минимальных и максимальных размеров (1–26 см2)
обладают линейным ростом. На рис. 1, 2, 3 пред-
ставлены модели роста талломов, отражающие
зависимость размера талломов от года измерения.
Коэффициент a в уравнениях таких моделей (у =
= ax + b) соответствует скорости роста таллома.
Полученные модели роста позволяют оценивать
возраст талломов (рис. 4, 5, 6). Статистические по-
казатели изучаемых параметров талломов (макси-
мальный размер талломов, см2; скорость роста,
см2/год; и возраст, лет) приведены в табл. 1.

Изучаемые параметры талломов имеют нор-
мальное распределение (тест Шапиро–Уилка (p >
> 0.05)), что в соответствии с данным законом
позволяет провести интервальную оценку стати-
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стических показателей. Так в табл. 1 приведены
доверительные интервалы средних значений изу-
чаемых признаков (при вероятности P = 95%). И,
что не менее важно, приведены доверительные
интервалы возможных значений изучаемых при-
знаков, исходя из того, что при нормальном рас-
пределении признака 95% вариант генеральной

совокупности будет находиться в доверительном
интервале M ± 1.96SD (табл. 1). При таком расче-
те 1.96 (квантиль распределения Стьюдента – t)
корректируется в зависимости от объема выбор-
ки. Диапазон значений M ± t · SD для размеров
талломов, скорости роста, возраста отражает ва-
риацию значений этих признаков в норме, позво-

Рис. 1. Рост талломов Bellemerea alpina: a – эмпирические данные; b – линия тренда.

28

26

24

22

20

18

16

14

12

10

8

6

4

2

0
2006 2007 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 2019

Годы

Ра
зм

ер
 т

ал
ло

м
ов

, с
м

2

a b

y = 0.4953x – 980.87
R2 = 0.8706 y = 0.3641x – 719.69

R2 = 0.9884

y = 0.5218x – 1027
R2 = 0.9539

y = 0.515x – 1026
R2 = 0.9809

y = 0.3879x – 770.84
R2 = 0.9976

Рис. 2. Рост талломов Lecidea lapicida: a – эмпирические данные; b – линия тренда.
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ляет судить о минимальных и максимальных зна-
чениях данных признаков при вероятности 95%.
Значения, выходящие за этот диапазон, можно
считать аномальными, то есть нехарактерными
для локальной популяции. Максимальное значе-
ние возраста талломов в интервале M + t · SD –
должно соответствовать максимальной продолжи-
тельности роста. Данная величина должна быть
близка к максимальной продолжительность жиз-

ни, которую некоторые талломы способны до-
стигать в популяции, так как, по нашим наблюде-
ниям, талломы после остановки роста могут пол-
ностью разрушаться за несколько лет.

Самой высокой средней скоростью роста об-
ладают талломы вида P. muralis (М = 0.88 см2/год),
несколько ниже скорость роста у талломов L. lapi-
cida (М = 0.74 см2/год). По критериям Стьюдента
и Фишера скорость роста этих видов значимо не

Рис. 3. Рост талломов Protoparmeliopsis muralis: a – эмпирические данные; b – линия тренда (Курбатов, Сонина 2020).
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Рис. 4. Продолжительность роста талломов Bellemerea alpina, лет: a – теоретические данные.
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отличается (p > 0.05). Размеры талломов данных
видов отличаются значимо (p < 0.05), максималь-
ный зафиксированный размер L. lapicida – 18 см2,
P. muralis – 26 см2. По продолжительности роста

оба вида не отличаются (p > 0.05), максимальный
возраст их талломов в пределах доверительного
интервала возможных значений при вероятности
P = 95% может достигать 25 лет (табл. 1).

Рис. 5. Продолжительность роста талломов Lecidea lapicida, лет: a – теоретические данные.

24

22

20

18

16

14

12

10

8

6

4

2

0 2 4 6 8 10 12 14 16
Размер талломов, см2

П
ро

до
лж

ит
ел

ьн
ос

ть
 р

ос
та

 т
ал

ло
м

ов
, л

ет

a

Рис. 6. Продолжительность роста талломов Protoparmeliopsis muralis, лет: a – теоретические данные.
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Самой медленной скоростью роста, обладает
B. alpina (М = 0.48 см2/год), по скорости роста вид
значимо отличается от двух других (p < 0.05). B. al-
pina, как и P. muralis, может достигать относитель-
но крупных размеров – 26 см2. И при этом, в от-
личие от предыдущих видов, имеет значимо боль-
ший возраст (p < 0.05), максимальный возраст в
пределах доверительного интервала возможных
значений – 58 лет (табл. 1).

Очевидные взаимосвязи между размером и
скоростью роста талломов позволяют обосновать
продолжительность роста талломов и дают пред-
ставление о их продолжительности жизни. При ли-
нейном росте взаимосвязи между данными пара-
метрами талломов выглядит следующим образом:

ПР – продолжительность роста, лет; Р – размер
таллома, см2; СР – скорость роста, см2/год.

Чем больше максимальный размер таллома,
достигаемый в процессе роста и/или меньше его
скорость роста, тем продолжительность роста и
соответственно продолжительность жизни боль-
ше. И наоборот, чем меньше максимально дости-
гаемый размер таллома и/или больше скорость
роста, тем меньше продолжительность роста и
продолжительность жизни.

Так, относительно большой продолжительно-
сти роста B. alpina (58 лет) способствуют низкая
скорость роста и большие размеры, достигаемые

= РПР , где
СР

талломами. Меньшей продолжительности роста
P. muralis (25 лет), в данном случае, способствует
высокая скоростью роста, в то время как у L. lapi-
cida (25 лет) при относительно одинаковой скоро-
сти роста с предыдущим видом – относительно
небольшие размеры талломов.

Внутри одной популяции, у талломов c разной
скоростью роста, данные взаимосвязи объясняют
различия в достигаемых размерах и продолжитель-
ности роста. Проведено прогнозирование макси-
мальных размеров и максимальной продолжитель-
ности роста талломов, обладающих разной скоро-
стью роста, таким образом, чтобы значения данных
параметров оставались в пределах доверительно-
го интервала возможных значений признаков при
вероятности Р = 95%. Теоретически, при дости-
жении одного из параметров верхнего предела до-
верительного интервала возможных значений
рост большинства талломов должен останавливать-
ся. Линейный рост таллома в данном случае выра-
жен уравнением без свободного члена – у = aх, где
коэффициент a – это скорость роста таллома
(см2/год); х – возраст таллома (лет); у – размер
таллома (см2). Коэффициент a на графиках изме-
няется с шагом 0.1 в пределах диапазона скорости
роста конкретного вида (рис. 7, 8, 9).

С помощью данных моделей выявлено, что
медленнорастущие талломы, за максимальную
продолжительность роста, не успевают достиг-
нуть максимальных размеров, характерных для
локальной популяции, в силу недостаточной ско-

Таблица 1. Параметры талломов

Примечание: Min – минимальное значение признака; Max – максимальное значение признака; M – среднее значение; SD –
стандартное отклонение; P – статистическая вероятность, %; M ± t ⋅ mM – доверительный интервал средней; SD ± t ⋅ mSD –
доверительный интервал стандартного отклонения; M ± t ⋅ SD – доверительный интервал возможных значений признака; t –
квантиль распределения Стьюдента; min и max – минимальное и максимальное значение входящее в доверительный интер-
вал; СР – скорость роста талломов, см2/год; МР – максимальный размер таллома (см2) достигнутый за период наблюдений;
В – возраст таллома, лет.

Параметры Min Max M
M ± t · mM

P = 95% SD
SD ± t · mSD

P = 95%
M ± t · SD
P = 95%

min max min max min max

Bellemerea alpina
СР 0.34 0.62 0.48 0.41 0.54 0.10 0.05 0.12 0.25 0.70
МР 11.79 25.99 17.06 13.89 21.19 5.50 1.18 6.68 4.48 29.65
В 25 50 36 30 43 10 6 11 14 58

Lecidea lapicida
СР 0.29 1.24 0.74 0.58 0.90 0.29 0.21 0.37 0.17 1.31
МР 5.83 18.24 10.70 9.07 12.41 3.53 2.08 4.46 3.11 18.30
В 8 23 15 13 18 5 3 6 5 25

Protoparmeliopsis muralis
СР 0.40 1.50 0.88 0.73 1.04 0.31 0.19 0.40 0.20 1.56
МР 6.30 26.39 14.76 11.91 17.93 6.10 3.82 7.49 1.53 28.00
В 11 25 17 15 19 4 2 5 9 25
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рости роста. Талломы, обладающие скоростью
роста близкой к средней, могут достигать макси-
мальных размеров и максимальной продолжи-
тельности роста, в силу оптимальности скорости
роста. Такие талломы могут полностью реализо-
вать потенциал роста, как во времени, так и по
размеру. Быстрорастущие талломы значительно
быстрее достигают максимальных размеров, по-
этому их продолжительность роста и жизни со-
кращается.

Так, в ряду талломов B. alpina со скоростью ро-
ста от 0.2 до 0.5 см2/год, максимальные размеры

увеличиваются с 5 до 29 см2. При скорости роста
0.5 см2/год таллом достигает максимальных раз-
меров – 29 см2 за 58 лет. При увеличении скоро-
сти роста 0.6–0.7 см2/год рост талломов ограни-
чивается уже достигнутым максимальным разме-
ром, вследствие чего, продолжительность роста
сокращается с 58 до 42 лет (рис. 7).

В ряду талломов L. lapicida обладающих скоро-
стью роста от 0.2 до 0.7 см2/год, максимальные
размеры увеличиваются с 5 до 18 см2. При скорости
роста 0.7 см2/ год за 25 лет происходит достижение

Рис. 7. Прогнозирование размера и возраста талломов Bellemerea alpine в зависимости от скорости роста: a – теорети-
ческие данные.
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Рис. 8. Прогнозирование размера и возраста талломов Lecidea lapicida в зависимости от скорости роста: a – теоретиче-
ские данные.
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максимального размера – 18 см2. У талломов с более
высокой скоростью роста – 0.8–1.4 см2/год продол-
жительность роста сокращается с 25 до 13 лет, в
силу указанных выше причин (рис. 8).

Для талломов P. muralis, обладающих скоро-
стью роста от 0.2 до 1.1 см2/год, максимальные
размеры увеличиваются с 5 до 28 см2. При скоро-
сти роста 1.1 см2/год за 25 лет (прогнозируемая
максимальная продолжительность роста) талло-
мы достигают максимального размера – 28 см2. У
талломов с более высокой скоростью роста – 1.2–
1.6 см2/год время роста сокращается с 25 до 17 лет,
за счет быстрого достижения талломами макси-
мальных размеров (рис. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В научной литературе сформировалась теория
о 3-х фазах роста эпилитных лишайников. Боль-
шинство исследований содержат данные о ли-
нейной фазе роста талломов, по-видимому, в си-
лу наибольшей продолжительности данной фазы
(Armstrong, 1973, 1974; Proctor, 1977; Галанин,
Глушкова, 2003). Значительно меньше информа-
ции о долинейной фазе роста ювенильных талло-
мов, размером менее 1 см2 (Armstrong, 1974; Proc-
tor, 1977) и постлинейной фазе сенильных разру-
шающихся особей (Hale, 1974).

В качестве показателя в исследованиях роста
эпилитных лишайников чаще используется ли-
нейная характеристика – диаметр таллома (Arm-
strong, 1973), как правило, наибольший диаметр
таллома, что, по всей видимости, связано с про-

стотой его измерения в полевых условиях. Часто
со временем талломы теряют округлую форму, так
как прирост краевой части талломов идет неравно-
мерно, а рост некоторых участков талломов может
полностью останавливаться. Поэтому, площадь
должна более полно отражать размеры и скорость
роста таллома, особенно при многолетних на-
блюдениях.

В данном исследовании не был проанализирован
рост ювенильных талломов (размером менее 1 см2),
что связано с их малым присутствием в синузиях
и сложностью фиксирования роста маленьких
талломов на субстрате в естественных условиях.
По немногочисленным данным литературы ско-
рость роста ювенильных талломов в диаметре
увеличивается нелинейно (Armstrong, 1974; Proc-
tor, 1977), талломы в этот период набирают ско-
рость роста. В публикации Проктора (Proctor,
1977) представлены данные роста талломов Buel-
lia canescens (Dicks.) De not. У талломов менее
2.5 мм отмечается нелинейный рост, у талломов
более 2.5 мм отмечен линейный рост. Значения
скорости роста, соответствующие линейной фазе
роста (1 мм в год), появляются при размерах тал-
ломов около 2 мм. Таллом данного вида фазу не-
линейного роста проходит за 5 лет, достигая раз-
мера около 2 мм, после чего наступает линейная
фаза роста. Похожие данные представлены и в
публикации Армстронга (Armstrong, 1974) на
примере талломов листоватых лишайников Par-
melia conspersa (Ehrh ex Ach.) Ach. и P. glabratula ssp.
fuliginosa (Fr. ex Duby.) Laund: переход к линейно-
му росту происходит при диаметре талломов
2.5 мм и скорость роста 1 мм в год и более. Можно

Рис. 9. Прогнозирование размера и возраста талломов Protoparmeliopsis muralis в зависимости от скорости роста: a –
теоретические данные.
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предполагать, что нелинейная фаза роста прохо-
дит относительно быстро. Если перевести размер
таллома диаметром (d) 2.5 мм в площадь (S)
округлого таллома

то она составит примерно 0.05 см2, при такой пло-
щади таллома можно ожидать переход к линейно-
му росту.

Стоит отметить, что нелинейность роста тал-
ломов на графиках также может вызываться, в
случае, когда модель роста строится не по каждо-
му таллому в отдельности, а по приростам выбор-
ки талломов разных размеров и обладающих раз-
ной скоростью роста, что в свою очередь вносит
искажение в модель. Наиболее точные модели
роста можно строить по каждому таллому в от-
дельности, но это более трудоемко и требует не
один год наблюдений за ростом каждого исследу-
емого таллома (Armstrong, 1974; Proctor, 1977).

Рост площади талломов исследуемых видов в
диапазоне от минимально зафиксированных раз-
меров до максимальных (1–26 см2) происходил
линейно. Данные результаты получены на осно-
вании 11-летнего периода наблюдений. Старым
талломам свойственна фрагментация (разруше-
ние таллома, часто начинающиеся в центральной
части), по некоторым данным с этого момента
может наступать постлинейная фаза, в которой
скорость роста начинает снижаться (Hale, 1974),
также существуют сообщения, что скорость роста
после начала фрагментации может оставаться на
том же уровне (Armstrong, 1974). Учитывая дан-
ные настоящего исследования, линейный тренд
достаточно хорошо описывает рост площади тал-
ломов фактически до максимальных размеров,
характерных для исследуемых видов, даже при
наличии фрагментации. Вследствие сравнитель-
но небольшой продолжительности жизни иссле-
дуемых видов остановка роста может происхо-
дить за короткий период, который сложно зафик-
сировать, а процесс фрагментации продолжится
до полного разрушения таллома. По нашим на-
блюдениям некоторые талломы исследуемых ви-
дов после остановки роста могут полностью раз-
рушаться за несколько лет.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Талломы исследуемых видов в диапазоне за-

фиксированных размеров 1–26 см2 обладают ли-
нейным ростом и имеют относительно постоян-
ную скорость роста.

В пределах вероятности P = 95%: максималь-
ный размер B. alpina составляет 29.6 см2, средняя
скорость роста – М = 0.48 см2/год, максимальная
продолжительность роста – 58 лет; максималь-

= π
2
 ,

4
dS

ный размер L. lapicida – 18.3 см2, средняя ско-
рость роста М = 0.74 см2/год, максимальная про-
должительность роста – 25 лет; максимальный
размер P. muralis составляет 28 см2, средняя ско-
рость роста М = 0.88 см2/год, максимальная про-
должительность роста – 25 лет.

В пределах доверительных интервалов возмож-
ных значений изучаемых признаков (P = 95%)
спрогнозирована зависимость продолжительно-
сти роста и размера таллома от скорости роста.
Так медленнорастущие талломы, за максималь-
ную продолжительность роста, не успевают до-
стигнуть максимальных размеров, характерных
для локальной популяции, в силу недостаточной
скорости роста. Талломы, обладающие скоростью
роста близкой к средней, могут достигать макси-
мальных размеров и максимальной продолжитель-
ности роста, в силу оптимальности скорости роста,
то есть полностью реализовать потенциал роста,
как во времени, так и по размеру. Быстрорасту-
щие талломы значительно быстрее достигают
максимальных размеров, поэтому их продолжи-
тельность роста и жизни сокращается.
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On the territory of the Kivach State Nature Reserve (North-West Russia, the Republic of Karelia) in the su-
pralittoral conditions of the Suna River coast, the growth characteristics of 3 epilithic lichen species – Belle-
merea alpina, Lecidea lapicida, Protoparmeliopsis muralis – were studied. Data were analyzed over an
11-year follow-up period. For each studied thallus, a growth model was created using regression analysis,
which reflects the dependence of the area of the thallus on the year of measurement and makes it possible to
estimate the age of the thalli. Data were obtained on the size (cm2), growth rate (cm2/year), and age (years)
of thalli. For these signs, the confidence interval of the means and the confidence interval of possible values
were estimated at a probability of P = 95%.

Keywords: epilithic lichens, growth model, growth rate, thallus size, thallus age
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Представлены результаты кариологического исследования периферийной изолированной популя-
ции сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), произрастающей в Ширинской степи Хакасии. В се-
менном потомстве деревьев выявлены нарушения числа хромосом (миксоплоидия) и широкий
спектр хромосомных перестроек, включая уникальные множественные аберрации. Впервые на по-
пуляционном уровне диагностирована максимально высокая для данного вида встречаемость ге-
номных и хромосомных перестроек. Фактически все семенное потомство карышской популяции
сосны обыкновенной является мутантным, что свидетельствует о вероятных адаптивных изменени-
ях генотипов в условиях изоляции.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, изоляция, нарушения числа хромосом, хромосомные перестройки,
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Краевые, или маргинальные популяции видов
рода сосна (Pinus L.) занимают локальные терри-
тории на периферии ареалов и экологических
границах распространения, приуроченных к вы-
сотно-поясным и интразональным ландшафтам.
Существенное влияние на формирование генети-
ческой структуры маргинальных популяций со-
сен, обусловливающих различную степень их
изоляции относительно насаждений из основной
части ареалов, наряду с происхождением, оказы-
вают пространственные, орографические, фено-
логические, фитоценотические барьеры (Санни-
ков, Петрова, 2007; Седельникова, 2014).

Географическая и экологическая обособлен-
ность периферийных популяций сосен увеличи-
вает вероятность самоопыления деревьев и скре-
щивания между близкими генотипами, приводит
к ограничению потока генов через пыльцу и семе-
на (Милютин и др., 2013). Описаны генетические
эффекты, связанные с изоляцией популяций со-
сен. Так, в маргинальных популяциях сосны Пал-
ласа (Pinus pallasiana D. Don) в горах юга Крыма и
меловой формы сосны обыкновенной (Pinus syl-
vestris L. var. cretacea Kalenicz. ex Kom.) в степных
районах востока Украины обнаружен избыток го-
мозиготных генотипов (Korshikov et al., 2007). В
периферийных популяциях P. sylvestris, произрас-

тающих на юге Сибири, а также на болотах цен-
тральной части Марийской низменности, выяв-
лено большое количество уникальных и редких
аллелей (Тихонова, Семериков, 2010; Гладков,
Шейкина, 2019). Исследования, проведенные в
изолятах сосны веймутовой (Pinus strobus L.) в ре-
гионе Северное Онтарио в Канаде показали, что
они характеризуются существенно более низки-
ми параметрами аллельного и генотипического
разнообразия по сравнению с популяциями из
центральной части ареала (Chhatre, Rajora, 2014).
Генетическое своеобразие присуще также релик-
товым популяциям P. sylvestris из островных боров
Восточно-Европейской равнины и южной окра-
ины Уральской горной страны (Рябухина и др.,
2020).

Маргинальные популяции сосен имеют ряд
кариологических и цитогенетических особенно-
стей. Существенная изменчивость кариотипа по
морфометрическим параметрам хромосом обна-
ружена между изолированными популяциями сос-
ны черной (Pinus nigra Arn.), располагающимися на
периферии ареала, и другими группами популяций
этого вида в горных районах Болгарии, а также меж-
ду репродуктивно обособленными болотными и су-
ходольными популяциями P. sylvestris в Западной
Сибири (Муратова, Седельникова, 1993; Naydenov
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et al., 2003). В периферийных популяциях P. sylves-
tris, произрастающих на юго-западной оконечно-
сти ареала (горы Португалии), южной границе
произрастания и за ее пределами (сухие степи юга
Сибири и Нижнего Поволжья), а также в услови-
ях экологической изоляции (меловые субстраты
Среднерусской возвышенности) выявлены цито-
генетические аномалии (Сосна…, 1988; Седельни-
кова, 2003; Буторина, Мозгалина, 2004; Машкина
и др., 2012; Pavia, 2013; Седельникова, Пименов,
2021).

В отдельных работах, выполненных на объек-
тах равнинной и горной территории Западной
Сибири, прослежено совместное изолирующее
влияние природной обстановки и факторов, свя-
занных с хозяйственной деятельностью человека –
мелиорации, рубок, рекреационной нагрузки, се-
лекции – на генетическую структуру популяций
сосен и цитогенетические признаки слагающих
их деревьев (Пименов, Седельникова, 2006; Ores-
hkova et al., 2014, 2020). Дальнейшие исследования
влияния естественной и антропогенной изоляции
на лесные экосистемы с участием сосны представ-
ляется весьма актуальным, поскольку позволяют не
только прослеживать микроэволюционные и адап-
тивные тренды в популяциях, но и прогнозировать
риски снижения их биоразнообразия, изменения
генофонда семенного потомства.

Целью настоящей работы, выполненной в
контексте данной проблематики, является иссле-
дование числа хромосом, параметров кариотипа
и хромосомных перестроек в изолированной эко-
логически маргинальной популяции сосны обык-
новенной в Ширинской степи Хакасии. Новизна
проведенного исследования определяется уни-
кальностью островного популяционного изолята
P. sylvestris, произрастающего в экологически экс-
тремальных лесорастительных условиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследованная популяция сосны обыкновенной

расположена в Ширинском районе Республики Ха-
касия на остепненном склоне ступенчато-выпуклой
формы горного обрамления левобережного сектора
долины р. Карыш (54°24′33′′ с.ш. 89°59′11′′ в.д.), да-
лее – популяция “Карыш” (рис. 1). Насаждение
представляет собой сосняк низкотравно-мшистый
пятнисто-мертвопокровный V класса бонитета,
произрастающий на горном щебнисто-крупчатом
мелкоземе. Средние таксационные показатели де-
ревьев составляют: возраст – 109 лет, высота –
15.0 м, диаметр – 21.2 см. По своей структуре это
разновозрастное, преимущественно редкостой-
ное насаждение с примесью лиственницы сибир-
ской (Larix sibirica Ledeb.) и березы повислой (Bet-
ula pendula Roth). Преобладают световые формы
P. sylvestris с низкой кроной и сильно-сбежистой
формой ствола, с большей частотой, по сравне-

нию с крупными региональными популяциями, в
насаждении представлены карликовые и полу-
карликовые морфотипы сосны и деревья с “ведь-
миными метлами”.

Напочвенный покров развит слабо, домини-
руют мертвопокровные участки с мощным слоем
опавшей хвои и шишек. Подлесок редкий, пред-
ставлен Spiraea trilobata L., Spiraea chamaedryfolia L.,
Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt, Caragana
arborescens Lam., Caragana frutex (L.) C. Koch, Rosa
acicularis Lindl. Основу разреженного травянистого
яруса составляют ксерофитные и мезо-ксерофит-
ные виды: Iris ruthenica Ker-Gawl., Pulsatilla patens (L.)
Mill., Carex macroura Meinsh., Calamagrostis arundi-
nacea (L.) Roth, Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Poa
stepposa (Kryl.) Roshev., Stipa capillata L., Helictotrichon
schellianum (Hack.) Kitag., Woodsia glabella R. Br.,
Woodsia ilvensis (L.) R. Br. В мохово-лишайниковом
ярусе господствует Aulacomnium turgidum (Wahlenb.)
Schwägr., в дерновинках которого встречаются Poly-
trichum gracile Sm., Polytrichum strictum Sm., Cladon-
ia deformis Hoffm., Cladonia fimbriata (L.) Fr.

В связи с хорошей инсоляцией для насажде-
ния характерно обильное и регулярное семено-
шение, а также наличие жизнеспособного подро-
ста, занимающего в основном расщелины скал и
пологие участки с выраженным гумусовым гори-
зонтом. Карышская популяция P. sylvestris – на-
саждение “островного” типа. Оно изолировано от
ближайшей крупной группировки сосны естествен-
ного происхождения дистанционно (на расстояние
около 30 км), фитоценотически (“буферными” дре-
востоями лиственницы и березы) и орографически
(сложно структурированными хребтово-долинны-
ми комплексами восточных отрогов Кузнецкого
Алатау, с перепадами высот до 200–250 м) (рис. 1).
Сочетание указанных факторов, блокирующих
перенос пыльцы и семенного материала, опреде-
ляет репродуктивную изоляцию популяции “Ка-
рыш”. Изолированное положение данной популя-
ции сосны, сохраняющееся на протяжении дли-
тельного времени, усугубляется периодическими
рубками и пожарами. Вследствие этого наилуч-
шим состоянием отличаются группировки дере-
вьев, произрастание которых приурочено к местам
выхода гранитоидных пород на каменистых скло-
нах с минимальным количеством травяно-подсти-
лочного “горючего” материала.

Сбор семян осуществлялся в 2013 г., метеоро-
логические параметры которого соответствуют
среднемноголетним значениям климата по ме-
теостанции с. Шира (http://www.pogodaiklimat.ru/
history/29756.htm). Семена проращивали в год их
сбора (осенью 2013 г.) в чашках Петри, проростки
обрабатывали 1% р-ром колхицина в течение 4–6 ч,
после промывания производили их фиксацию
спиртово-уксусной смесью (3 : 1), хранили в хо-
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лодильнике при постоянной температуре от +3 до
+5°С.

Для кариологического анализа при изготовле-
нии временных (“давленых”) препаратов приме-
нялась методика Л.Ф. Правдина с соавторами
(1972), с собственными модификациями. Хранив-
шиеся с момента фиксации 1% р-ром колхицина
(C22H25NO6) в холодильнике проростки извлека-
лись из спиртово-уксусной смеси (3 : 1) и подвер-
гались окрашиванию 1% р-ром ацетогематокси-
лина (C16H14O6). Для приготовления красителя 1 г
сухого гематоксилина растворяли в 50 мл дистил-
лированной воды путем нагревания на водяной
бане. После отстаивания раствора в него добавля-
лась “ледяная” уксусная кислота до нужного объ-
ема. В каждом из циклов окрашивания 5–6 ко-
решков погружались вначале в 4% водный р-р же-
лезоаммонийных квасцов (FeNH4(SO4)2 ⋅ 12H2O) на
5–10 мин (до изменения окраски апикального
участка корешка), а затем помещались в приго-
товленный краситель и выдерживались в течение
15–20 мин. Затем на предметном стекле от иссле-
дуемого корешка отрезался апикальный участок
не более 3–5 мм длины и сразу же помещался в
каплю 60% р-ра хлоралгидрата (C2H3Cl3O2), при-
меняемого в целях просветления и мацерации
препарата. В течении 2–5 мин препарат раздавли-

вался под покровным стеклом с помощью дере-
вянной палочки и стального шпателя. Для удале-
ния излишней влаги с препарата использовалась
фильтровальная бумага. Препараты просматри-
вали под микроскопом Axiostar plus (Carl Zeiss), с
применением системы формирования изображе-
ний AxioVision. Метафазные пластинки фотогра-
фировали в иммерсионной системе (окуляр ×10,
объектив ×90).

Всего было изучено 60 корневых меристем и
1508 клеток – популяционная выборка, получен-
ная при проращивании семян, собранных мето-
дом путем случайной выборки с 50 деревьев раз-
личной селекционной ценности (по 5–10 шишек
с каждого дерева), расположенных по трансекте
от подножия до вершины горной гряды, включа-
ющей основные варианты почвенно-гидрологи-
ческих и фитоценотических разностей.

Для измерения фотографировали в 30 препа-
ратах (каждый препарат – один проросток) по од-
ной метафазной пластинке с полным набором,
хорошим разбросом и сходной степенью спирали-
зации хромосом. В дальнейшем из сформированно-
го пула метафазных пластинок для статистического
анализа хромосомных параметров были выбраны
10 пластинок по модальному классу, в соответ-
ствии со значениями общей длины хромосомных

Рис. 1. Картографическая визуализация расположения популяции P. sylvestris “Карыш” (1) относительно ближайшей
крупной видовой группировки естественного генезиса (2) в Ширинском районе Республики Хакасия.

222

11

с. Ширас. Ширас. Шира
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наборов (∑ La, мкм), укладывающихся в интерва-
ле спирализации x ± 1σ. Измерялись: длина длин-
ного (L, μm) и короткого (S, μm) плеч каждой
хромосомы набора. Определялись: абсолютная
длина каждой хромосомы набора, С (С = L + S,
μm); длина хромосом гаплоидного набора, LHC
(LHC = ΣС/2, μm); относительная длина каждой
хромосомы набора, (C/длина гаплоидного набора
×100, %); центромерный индекс каждой хромо-
сомы набора, CI (CI = S/C × 100, %); соотноше-
ние плеч, или arm ratio, r (r = L/S, %). Размеры
хромосом, с учетом их абсолютной длины, оце-
нивались по классификации А. Lima-de-Faria
(1980): мелкие (<4 μm), средние (4–12 μm), длин-
ные (>12 μm). Выявление гомологов и определе-
ние типов хромосом проводили по стандартной
номенклатуре (Levan et al., 1964) на основе поло-
жения центромеры в соответствии со значениями
показателей центромерного индекса (CI) и соотно-
шения плеч (r): метацентрические (m) (r = 1.01–
1.69, CI = 37.5–50.0), субметацентрические (sm)
(r = 1.70–2.99, CI = 37.5–25.0), субтелоцентриче-
ские (st) (r = 3.00–6.99, CI = 25.0–12.5), телоцен-
трические (t) (r > 7, CI < 12.5).

Хромосомные перестройки анализировали на
стадии метафазы митоза, учитывая их спектр и ча-
стоту встречаемости в пересчете на число исследо-
ванных корневых меристем и клеток (шт./%).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Диплоидный набор семенного потомства сос-
ны обыкновенной из популяции “Карыш” вклю-
чает 24 хромосомы (2n = 2х = 24). Основная часть,
или 93.3% исследованных проростков семян яв-
ляется миксоплоидами, содержащими, наряду с
диплоидными, клетки с кратно увеличенным
числом хромосом – триплоидные (2n = 3х = 36) и
тетраплоидные (2n = 4х = 48), а также клетки с из-
мененным не кратно гаплоидному набору числом –
анеуплоидные (2n = 27; 2n = 42). Нарушения числа
хромосом наблюдались примерно в каждой десятой
клетке миксоплоидных проростков. Наиболее ча-
сто встречались проростки с тетраплоидными клет-
ками, c меньшей частотой – проростки, имеющие
одновременно тетраплоидные и триплоидные клет-
ки, а также проростки с триплоидными клетками.
Единично отмечены проростки, в которых сов-
местно присутствовали тетраплоидные, трипло-
идные и анеуплоидные клетки (табл. 1). На рис. 2
представлены микрофотографии метафазных кле-
ток P. sylvestris с различным числом хромосом.

Одновременное присутствие клеток разного
уровня плоидности в тканях обусловливается сома-
тической редукцией хромосом, их неразъединени-
ем, элиминацией, удвоением и другими причинами
(Буторина, 1989). Как и в популяции “Карыш”,
миксоплоидия и другие формы изменчивости
числа хромосом встречаются в популяциях сосны
обыкновенной, произрастающих на границах

Таблица 1. Изменчивость числа хромосом, встречаемость и спектр хромосомных перестроек у Pinus sylvestris в по-
пуляции ”Карыш”

Число изученных корневых меристем/клеток, шт. 60/1508

Число корневых меристем с измененным числом хромосом, шт./% 56/93.3

Число клеток с измененным числом хромосом, шт./% 163/10.8

Хромосомный набор корневых
меристем, шт./%

2n = 24 4/6.7

2n = 24; 36 13/21.6

2n = 24; 48 24/40.0

2n = 24; 36; 48 17/28.3

2n = 24; 27; 48 1/1.7

2n = 36; 42; 48 1/1.7

Число корневых меристем с хромосомными перестройками шт./% 48/80.0

Число и спектр хромосомных
перестроек в метафазных клетках, 
шт./%

Всего 153/10.1

В том числе Кольцевые хромосомы 75/5.0

“надетые” кольцевые хромосомы 13/0.8

Ацентрические кольца 10/0.6

Полицентрические хромосомы 10/0.6

Фрагменты 24/1.7

Множественные нарушения 21/1.4
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Рис. 2. Метафазные пластинки с различным числом хромосом в популяции P. sylvestris “Карыш”: (a) 2n = 24; (б) 2n = 36;
(в), (г) 2n = 48; (д), (е) 2n = 48 и фрагмент 2n = 24. Масштабная линейка – 10 μm.

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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ареалов и экологических пределах распростране-
ния. В семенном потомстве деревьев с наростами,
опухолями, полукарликов и некоторых типичных
особей, произрастающих в Центральной Якутии,
Южном Забайкалье и Тыве, встречались миксо-
плоиды (2n = 24, 36 и 24, 48), гипо- и гиперанеуп-
лоиды (с 2n = 22 и 28). У сосны обыкновенной в
Южном Забайкалье миксоплоидия (2n = 24, 48)
отмечалась не только в потомстве, но и у мате-
ринских растений. В репродуктивно изолирован-
ной болотной популяции P. sylvestris в Западной
Сибири миксоплоидия (2n = 24, 36 и 24, 48) была
обнаружена у деревьев с “ведьминой метлой”. У
сосны обыкновенной, растущей за южным пре-
делом ареала в Нижнем Поволжье, миксоплоиды
(2n = 24, 36; 24, 48 и 24, 36, 48) выявлялись в
потомстве типичных деревьев (Муратова, Се-
дельникова, 2004; Sedelnikova et al., 2011; Машки-
на и др., 2012).

Предполагается, что миксоплоидия является од-
ним из основных факторов, повышающих адаптив-
ный потенциал растений, в том числе древесных, в
неблагоприятных условиях среды (Буторина, 1989;
Кунах, 2011). Онтогенетические вариации числа
хромосом в соматических клетках способны влиять
на репродуктивные свойства растений. Сочетание
клеток различной плоидности у миксоплоидных
растений приводит к изменению дозы генов, усиле-
нию пластичности их генома, обеспечению гене-
тического разнообразия потомства (Кунах, 2011).

Проанализированы параметры хромосом ка-
рышской популяции сосны обыкновенной. Уста-
новлено, что в ее кариотипе содержится одинна-
дцать пар (I–XI) длинных хромосом, абсолютная
длина (С) которых варьирует от 12.8 до 16.9 μm,
относительная длина – от 3.3 до 4.4%, и одна пара
(XII) хромосом среднего размера, абсолютная дли-
на (С) которых составляет 11.5 μm, относительная
длина – 3.0%. Суммарная длина гаплоидного набо-
ра хромосом (LHC) составляет 191.0 ± 3.08 μm. В со-
ответствии с параметрами центромерного индек-
са (CI) и соотношения плеч (r), изменяющимися
соответственно от 41.9 до 48.2% и от 1.1 до 1.4%,

все хромосомы относятся к метацентрическому
типу. Девять пар (I–IX) длинных симметричных
хромосом образуют единую группу, две пары (X и
XI) более асимметричных длинных и одна пара
(XII) асимметричных средних хромосом иденти-
фицируются индивидуально. Морфометрическая
характеристика хромосом карышской популяции
P. sylvestris приведена в табл. 2. Размеры и морфо-
логические типы хромосом у P. sylvestris из попу-
ляции “Карыш” соответствуют параметрам, уста-
новленным для данного вида.

По литературным данным, диплоидный набор
сосны обыкновенной из различных условий про-
израстания включает 12 пар хромосом метацен-
трического типа, длина которых составляет при-
мерно 10–18 μm. Три пары (X–XII) более коротких
метацентрических хромосом в разных наборах в
той или иной степени сдвинуты в сторону субме-
тацентричности (Сосна…, 1988; Muratova, 1997;
Kalashnik, Starova, 1997; Муратова, Седельникова,
2004; и др.). В маргинальных популяциях сосны
обыкновенной размеры хромосом могут умень-
шаться. Один из ее подвидов, сосна лапландская
(P. sylvestris L. subsp. lapponica Fries), произрастаю-
щая на крайней северной границе распростране-
ния, а также болотная форма (P. sylvestris L. f. nana
Pallas) отличаются мелкими размерами хромосом –
8–12 μm (Абатурова, Вишняков, 1980; Муратова,
Седельникова, 1993). Возможно, что уменьшение
длины хромосом болотной формы сосны связано
с перестройками районов ядрышковых организа-
торов, предположительно, хромосомными транс-
локациями (Муратова, Седельникова, 2004).

В карышской популяции сосны обыкновенной
выявлены разнообразные хромосомные пере-
стройки, встречавшиеся примерно в 80.0% про-
ростков семян в каждой десятой клетке (табл. 1).
По характеру нарушений в основном наблюда-
лись кольцевые структуры различного диаметра
и морфологии – кольца с центромерой (кольце-
вые хромосомы) и ацентрические кольца, не
имеющие центромеры. Иногда совместно встре-
чались кольцевые хромосомы и кольца, “надетые”

Таблица 2. Морфометрические параметры хромосом Pinus sylvestris в популяции “Карыш”

Номера 
хромосом

Абсолютная
длина, C

Относительная
длина

Центромерный 
индекс, CI

Соотношение
плеч, r

x ± mx, μm CV, % x ± mx, % CV, % x ± mx, % CV, % x ± mx, % CV, %

I–IX 16.9 ± 0.11 8.8 4.4 ± 0.02 7.3 48.2 ± 0.12 3.3 1.1 ± 0.01 6.7

X 14.1 ± 0.22 6.9 3.7 ± 0.06 6.8 45.7 ± 0.55 5.4 1.2 ± 0.03 10.3

XI 12.8 ± 0.17 5.9 3.3 ± 0.03 4.7 42.7 ± 0.33 3.5 1.3 ± 0.02 6.5

XII 11.5 ± 0.21 8.3 3.0 ± 0.05 7.2 41.9 ± 0.42 4.5 1.4 ± 0.02 7.9
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на обычную хромосому, двойные кольца, а также
одновременно две или три кольцевые структуры в
одной клетке. С меньшей частотой встречаемости
обнаружены хромосомы, имеющие несколько
центромер – полицентрические (дицентрические,
трицентрические), а также хроматиновые фраг-
менты крупных и мелких размеров. При наличии
одной или нескольких кольцевых хромосом чис-
ло хромосом не изменялось, оставаясь равным
2n = 24. В том случае, когда присутствовали ди-
центрическая или трицентрическая хромосомы,
число хромосом составляло, соответственно, 2n =
23 или 2n = 22 (при этом общее количество цен-
тромер оставалось всегда равным 24).

В некоторых клетках наблюдались сложные
(множественные) хромосомные перестройки,
включающие одновременно несколько типов
аномалий. Множественные перестройки пред-
ставлены кольцевыми структурами, встречающи-
мися совместно с хромосомами, “скрученными в
узел”, дицентрическими или трицентрическими
хромосомами, фрагментами, а также кольцевыми
хромосомами, “надетыми” на дицентрические
хромосомы, дицентрическими и трицентриче-
скими хромосомами с фрагментами. На рис. 3, 4
приведены микрофотографии некоторых хромо-
сомных нарушений, выявленных в популяции сос-
ны обыкновенной “Карыш”. Сочетание и морфо-
логическое проявление хромосомных аномалий,
составляющих множественные перестройки, в
каждом конкретном случае уникальны.

Хромосомные перестройки свидетельствуют о
наличии крупных структурных мутаций хромо-
сом. Как правило, полицентрические хромосомы
диагностируют перицентрическую инверсию, за-
трагивающую разные плечи хромосомы, кольце-
вые хромосомы – делеции теломерных участков с
последующим соединением плеч в кольцо и фор-
мированием дистальных ацентрических фраг-
ментов (у ацентрических колец замыкающийся в
кольцо фрагмент не имеет центромеры). “Наде-
тость” кольцевых хромосом является своеобразной
формой структурной изменчивости хромосом и
служит одним из прямых доказательств сомати-
ческого кроссинговера (Дубинин, 1986; Коряков,
Жимулев, 2009). Такие хромосомные перестрой-
ки, как ацентрические кольца и фрагменты, у
сосны обыкновенной элиминируются в процессе
клеточных делений. Кольцевые хромосомы могут
проходить через митоз (Сосна…, 1988).

Многими авторами описаны различные типы
хромосомных аномалий в маргинальных популя-
циях сосен. У P. sylvestris на северной границе про-
израстания в Центральной Якутии найдены мел-
кие и крупные ацентрические кольца, кольцевые
хромосомы с фрагментами и без фрагментов,
кольцевая хромосома 8-образной конфигурации,
“надетые” кольцевые хромосомы, полицентриче-

ские и асимметричные (субакро- или акроцентри-
ческие) хромосомы, фрагменты, а также сложные
мутации. В популяциях P. sylvestris, локализованных
на южной границе ареала (Воронежская область,
Хакасия, Тыва, юг Красноярского края, Южное За-
байкалье) и за его пределами (Волгоградская об-
ласть), выявлены кольцевые хромосомы, ацентри-
ческие кольца, “надетые” кольцевые хромосомы,
полицентрические хромосомы, остаточные ядрыш-
ки в метафазе, микроядра, фрагменты, множе-
ственные нарушения, а также ана-телофазные ано-
малии митоза – отставание, забегание и неравно-
мерное расхождение хромосом, мосты (Сосна…,
1988; Muratova, 1997; Седельникова, 2003, 2014;
Муратова, Седельникова, 2004; Машкина и др.,
2012; Пардаева и др., 2017; Седельникова, Пименов,
2021).

В изолированной популяции сосны обыкновен-
ной “Рибера дас Неграс” в Португалии, произрас-
тающей в горах Серра-ду-Жереш на юго-западном
пределе распространения, встречалось одновремен-
но до трех типов хромосомных аберраций – кольце-
вых хромосом, фрагментов, а также полицентриче-
ских хромосом. Множественные хромосомные
перестройки рассматриваются как характерные
именно для периферийных популяций P. sylvestris
(Pavia, 2013).

Несмотря на распространенность цитогенети-
ческих аномалий у сосен на периферии произрас-
тания, с такой высокой частотой, как в карыш-
ской популяции P. sylvestris, на популяционном
уровне они не выявлялись. По данным табл. 1,
около 98% проростков семян карышской популя-
ции сосны имеют нарушения числа хромосом
и/или хромосомные перестройки. Ранее лишь у
единичных карликовых особей сосны обыкно-
венной на южной окраине ареала в Южном За-
байкалье были отмечены аномалии хромосом в
80–100% проростков (Сосна…, 1988).

При цитогенетическом исследовании P. sylvestris
было установлено, что хромосомные мутации при-
водят к неравномерному распределению хромосом
между дочерними клетками, потере генетического
материала, возникновению анеуплоидии, повыше-
нию гетерогенности клеточных линий и другим по-
следствиям (Машкина и др., 2012). Некоторые хро-
мосомные повреждения “жесткого типа” (С-ми-
тоз, пульверизация и агглютинация хромосом),
выявленные у сосны обыкновенной в условиях
радиоактивного загрязнения в зоне Чернобыльской
АЭС, являются летальными (Butorina, Evstratov,
1996). Хромосомные перестройки могут вызывать
видимые изменения фенотипа и нарушение раз-
вития растений. Хромосомные мутации и другие
цитогенетические аномалии наиболее часто на-
блюдались в популяциях P. sylvestris у деревьев,
имеющих плакучую форму кроны, наросты,
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Рис. 3. Хромосомные перестройки в популяции P. sylvestris “Карыш”: (а)–(г) – кольцевые хромосомы различного диа-
метра; (д) – кольцевая хромосома и “надетая” кольцевая хромосома; (е) – “надетая” кольцевая хромосома; (ж) – двойное
кольцо; (з) – крупный хроматиновый фрагмент; (и), (к) – фрагменты; (л) – два фрагмента; (м) – дицентрическая хро-
мосома. Масштабная линейка – 10 μm. Хромосомные перестройки указаны стрелками.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л) (м)
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“ведьмины метла”, карликовых и полукарликовых
(Седельникова, Муратова, 1999; Седельникова,
2003; Сосна…, 1988; Машкина и др., 2012). Массово
такие формы деревьев встречаются только в мар-
гинальных популяциях сосен, в экстремальных
для их произрастания условиях.

Возможно, что некоторые хромосомные пере-
стройки имеют адаптивное значение и благодаря
этому распространяются в отдельных популяциях
растений (Бадаева, Салина, 2013). Возникающие
под воздействием неблагоприятных факторов хро-
мосомные аберрации в популяциях P. sylvestris при-
водят к перераспределению наследственной ин-
формации между хромосомами, увеличению диа-
пазона нормы реакции растений, мобилизации

дополнительного резерва их изменчивости
(Машкина и др., 2012). Геномные и хромосомные
перестройки различного типа в маргинальных на-
саждениях сосны обыкновенной свидетельствуют о
повышении уровня генетической изменчивости се-
менного потомства в неблагоприятных условиях
произрастания. При этом случайно появившаяся
адаптивная мутация имеет больше шансов закре-
питься в изолированной популяции.

Возможно, что некоторые хромосомные пере-
стройки имеют адаптивное значение и благодаря
этому распространяются в отдельных популяциях
растений (Бадаева, Салина, 2013). Хромосомные
перестройки имеют различное значение для эво-
люционной динамики геномов хвойных в экстре-

Рис. 4. Множественные мутации (состоящие более чем из одного типа хромосомных перестроек) в популяции P. syl-
vestris “Карыш”: (а) – “надетая” на дицентрическую хромосому кольцевая хромосома; (б) – кольцевая хромосома и
“скрученная в узел” хромосома; (в) – кольцевая хромосома и фрагмент; (г) – кольцевая хромосома и четыре фрагмен-
та; (д) – дицентрическая хромосома и два фрагмента; (е) – трицентрическая хромосома и ацентрическое кольцо; (ж) –
кольцевая хромосома малого диаметра и два фрагмента; (з) – трицентрическая хромосома и фрагмент; (и) – дицен-
трическая хромосома и фрагмент. Масштабная линейка – 10 μm. Хромосомные перестройки указаны стрелками.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)
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мальных условиях их произрастания. Считается,
что эволюция генома видов семейства Pinaceae
сопровождается в основном двумя типами хромо-
сомных перестроек – инверсиями и реципрокны-
ми транслокациями (Puizina et al., 2008). Хромо-
сомные перестройки типа инсерций и дуплика-
ций провоцируются мобильными генетическими
элементами, возрастание активности которых в
экстремальных условиях может играть адаптивную
роль (Feschotte et al., 2007). Возникающие под воз-
действием неблагоприятных факторов хромосом-
ные аберрации в популяциях P. sylvestris приводят
к перераспределению наследственной информа-
ции между хромосомами, увеличению диапазона
нормы реакции растений, мобилизации допол-
нительного резерва их изменчивости (Машкина и
др., 2012). Вероятно, возникновение хромосом-
ных перестроек различного типа и их высокая
концентрация в насаждениях сосны обыкновен-
ной, произрастающих в условиях изоляции и эко-
логической экстремальности, может рассматри-
ваться как мера их генетического разнообразия и
отражать определенную степень экологической
пластичности. При этом случайно появившаяся
адаптивная мутация имеет больше шансов закре-
питься в изолированной популяции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что
обособленная популяция сосны обыкновенной
“Карыш”, произрастающая в Ширинской степи
Хакасии, характеризуется высокой генетической
нестабильностью. К общим признакам, прису-
щим карышской популяции P. sylvestris и другим,
ранее изученным периферийным популяциям
данного вида, относится широкий спектр геном-
ных и хромосомных перестроек, включая множе-
ственные аберрации. Специфической особенно-
стью, отличающей карышскую популяцию сосны
обыкновенной, является максимально высокая
встречаемость нарушений числа хромосом (миксо-
плоидии) и хромосомных перестроек: фактически
все семенное потомство деревьев является мутант-
ным. Индуцирование геномных и хромосомных пе-
рестроек в семенном потомстве деревьев, по всей
вероятности, происходит под воздействием ком-
плекса факторов. В их числе: сухость и бедность,
свойственная горным щебнисто-крупчатым мелко-
земам остепненных ландшафтов; пространствен-
но-, фитоценотически- и орографически-обуслов-
ленная репродуктивная изоляция насаждения от
других популяций; антропогенное стресс-воздей-
ствие вследствие периодических рубок и пожаров.
Появление мутантных растений (рассматривае-
мых на уровне проростков, содержащих генети-

чески различные группы клеток) свидетельствует
об изменениях генетической структуры карышской
популяции сосны обыкновенной и ее дифференци-
ации. Геномные и хромосомные перестройки, на-
ряду с высокой элиминацией их носителей, вероят-
но, приводят к формированию адаптированных
генотипов, сохраняющих способность к выжива-
нию и воспроизведению, повышают устойчи-
вость популяции в условиях ее изоляции.

Финансирование. Работа выполнена в рамках
государственного задания ФИЦ КНЦ СО РАН по
теме “Функционально-динамическая индикация
биоразнообразия лесов Сибири” № 0287-2021-0009.
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Karyological Study of the Isolated Scots Pine (Pinus sylvestris) Population
of the Shirinskaya Steppe of the Republic Of Khakasia

T. S. Sedel’nikova1, #, A. V. Pimenov1, and S. P. Efremov1

1 Federal Research Center Krasnoyarsk Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Siberian Branch. V.N. Sukachev 
Institute of Forest, Russian Academy of Science, Siberian Branch, Akademgorodok, 50/28, Krasnoyarsk, 660036 Russian
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The results of a karyological study of a peripheral isolated population of Scots pine (Pinus sylvestris L.) grow-
ing in the Shirinskaya steppe of Khakassia are presented. In the seed progeny of trees, disturbances of the
number of chromosomes (myxoploidy) and a wide range of chromosomal rearrangements, including unique
multiple aberrations, were revealed. For the first time at the population level, the highest occurrence of ge-
nomic and chromosomal rearrangements for this species was diagnosed. In fact, all seed progeny of the stud-
ied Scots pine population is mutant, which indicates probable adaptive changes in genotypes under isolation.

Keywords: Pinus sylvestris, isolation, chromosome number disorders, chromosomal rearrangements, genetic
instability
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Изучено влияние длин волн падающего света четырех диапазонов: коротковолнового красного
(623–641 нм), длинноволнового красного (646–667 нм) дальнего красного (727–751 нм) и синего
(452–477 нм) на изотопный состав углерода биомассы салата (Lactica sativa L.) сорта Афицион. Наи-
более сильное разнонаправленное влияние оказывают монохроматические синий и красный свет.
Радиация из синего диапазона смещает изотопный состав углерода биомассы салата в сторону обо-
гащения изотопом 12С. Радиация из красного диапазона смещает изотопный состав углерода био-
массы салата в сторону обогащения изотопом 13С. На основании разработанной ранее модели фрак-
ционирования изотопов углерода в фотосинтезирующей клетке проанализированы изотопные
сдвиги углерода биомассы листа растения. Показано, что в темновой период биомасса обогащается
“легким” изотопом 12C. Это является следствием темнового дыхания, во время которого растение
теряет СО2, обогащенный 13C. Показано, что причиной наблюдаемых изотопных различий водо-
растворимой и водонерастворимой фракций биомассы листа является разное участие в образова-
нии этих фракций в процессе фотосинтеза, обогащенного изотопом 12С ассимиляционного угле-
родного потока и обогащенного изотопом 13С фотодыхательного углеродного потока.

Ключевые слова: длина волны оптического излучения, режим освещения, фракционирование изото-
пов углерода, фотосинтез, фотоассимиляционный и фотодыхательный углеродные потоки, Рубис-
ко – ключевой фермент фотосинтеза
DOI: 10.31857/S1026347022600534, EDN: WCVSMA

Еще в первой середине прошлого века уста-
новлено, что фотосинтез сопровождается фрак-
ционированием изотопов углерода (Сraig, 1954;
O’Leary, 1981). В ранних работах считалось, что
наблюдаемое при этом обогащение углерода био-
массы фотосинтезирующего организма изотопом
12С относительно ассимилируемого СО2 связано с
процессом ассимиляции. Однако позднее выяс-
нилось, что, наряду с ассимиляцией, во фракцио-
нировании изотопов углерода принимает участие
еще и другой процесс, происходящий одновре-
менно с ассимиляцией на свету – процесс фотоды-
хания. Причем знак изотопного эффекта фотоды-
хания противоположен знаку эффекта ассимиля-
ции (Ивлев, 1993; Igamberdiev et al., 2001, 2004).

Много работ посвящено изучению факторов
среды, влияющих на величину и знак изотопного

эффекта (Sackett et al., 1965; Degens et al., 1969;
Smith et al., 1976). В их числе влияние параметров
падающего света (уровень интенсивности, усло-
вия освещения). Механизм влияния интенсивно-
сти света на величину изотопного эффекта фото-
синтеза рассмотрен в работах (Roussel, Igamberdi-
ev, 2011; Igamberdiev, Roussel, 2013).

Согласно этим авторам, усиление интенсив-
ности светового потока обеспечивает усиление
транспорта электронов через фотосистему II, ко-
торая ответственна за фотолиз воды. В результате
фотолиза образуется кислород и возникает избыток
восстановительной силы НАДФ.Н2, от которых за-
висит соотношение концентраций СО2/О2 у мест
карбоксилирования ключевого фермента фото-
синтеза Рубиско (рибулозобисфосфат карбокси-
лазы/оксигеназы), ответственного за переключе-
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ния с ассимиляции на фотодыхание и обратно.
Для обеспечения непрерывной работы фермента
недостаток СО2, компенсируется потоком О2, ко-
торый также, как и СО2, является субстратом, но в
процессе фотодыхания. В результате углерод био-
массы, синтезируемой при фотодыхании, обогаща-
ется изотопом 13С.

Все упомянутые и другие работы, посвящен-
ные изучению влияния света, характеризуют его
как один целый параметр. Однако свет, на самом
деле, является сложным параметром, хотя бы по-
тому что состоит из спектра волн разной длины.
Насколько нам известно, до сих пор влияние
длин волн на изотопный состав углерода расте-
ний никем не рассматривался. В настоящей рабо-
те мы изучали влияние отдельных длин волн из
диапазона “белого” света на изотопный состав
углерода биомассы листа салата (Lactica sativa L.)
сорта Афицион.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выращивание салата (Lactica sativa L.) сорта

Афицион проводили в климатических камерах
(Urbangrower 150, China) при различных режимах
освещения. Растения освещались светодиодны-
ми лампами, излучающими свет четырех диапа-
зонов: коротковолновый красный (623–641 нм),
длинноволновый красный (646–667 нм) дальний
красный (727–751 нм) и синий (452–477). Кон-
троль включает использование всех четырех ре-
жимов освещения одновременно (“белый” свет).

Суточный отбор проб растительной биомассы
проводили с интервалом в 6 ч. Высушенный мате-

риал измельчали до порошка и отбирали в коли-
чествах, достаточных для 4-х повторностей. Из-
мерения изотопного состава проводили на изо-
топном масс-спектрометре (Delta V, Thermo).
Пробоподготовка сводилась к следующему. По-
рошок биомассы сжигался до СО2, который очи-
щался от сопутствующих примесей и подавался в
аналитическую часть прибора.

Для калибровки прибора и контроля за точно-
стью результатов использовали стандарты IAEA
глутаминовой кислоты (USGS40 и USGS41). Ве-
личины изотопного состава углерода приводятся
в единицах (VPDB):

Погрешность определения, включая инструмен-
тальные и видовые ошибки, не превышала 0.1‰.

Детальнее методика и масс-спектрометриче-
ское определение изотопного состава углерода
образцов описаны в работе (Tarakanov et al., 2021).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты измерения изотопного состава уг-

лерода (δ13C) биомассы листа салата при разных
режимах освещения представлены в табл. 1.

Поскольку различия, превышающие 0.1‰,
считались значимыми, результаты, приведенные
в табл. 1, позволяют утверждать, что длины волн
оказывают вполне отчетливое влияние на изотоп-
ный состав углерода биомассы листа растения.
Эксперименты с различным набором длин волн
падающего света показали их различное влияние

( ) ( ){ } −δ = − ×13 13 12 13 12 3

образ станд
C C/ C  C/ С 10 .

Таблица 1. Результаты измерения изотопного состава углерода (δ 13C) биомассы листа салата сорта Афицион при
разных режимах освещения под влиянием длин волн из разных диапазонов. Октябрь 2019. Изотопный состав уг-
лерода дан в единицах PDBV

Примечание. С – синий: БК – ближний красный: К – красный; ДК – дальний красный.

1 Вариант светового режима
Световой период.

Отбор пробы
6 часов

Световой период.
Отбор пробы

12 часов

Световой период.
Отбор пробы 

18 часов (за 6 часов 
до выключения света)

Световой период.
Отбор пробы 

18 часов (за 6 часов 
до включения света)

2 С + БК + К + ДК (контроль) 
среднее

–34.04 –33.91 –34.15 –33.61

3 С + БК + ДК (-К)
среднее

–34.12 –34.42 –35.32 –33.69

4 С + БК + К (-ДК)
среднее

–33.64 –34.20 –34.90 –34.26

5 БК + К + ДК (-С)
среднее

–31.71 –32.39 –32.43 –31.76

6 С
среднее

–36.60 –36.31 –36.54 –36.15

7 К
среднее

–31.70 –31.67 –30.95 –30.68
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на изотопный состав углерода биомассы листьев.
Наблюдались отклонения по сравнению с изо-
топным составом углерода в контрольном опыте с
комбинированным набором длин волн (при осве-
щении “белым” светом). Примечательно, что наи-
более сильное влияние противоположного знака
оказывали монохроматические синий и красный
свет. Обработка растения синим светом при 6-часо-
вом освещении приводила к изотопному сдвигу в
сторону обогащения биомассы “легким” изото-
пом 12C относительно контрольного опыта на
‒2.56‰, тогда как обработка растения красным
светом при 6-часовом освещении приводила к изо-
топному сдвигу в сторону обогащения биомассы
“тяжелым” изотопом 13C относительно контроль-
ного опыта на +2.34‰. Увеличение длительности
светового периода на величину изотопных смеще-
ний не влияла. Также очевидно, что влияние волн
синего и красного диапазонов существенно выше
влияния волн других диапазонов.

Особый интерес вызывают результаты, пред-
ставленные в двух последних столбцах табл. 1. В
них приведены изотопные различия углерода
биомассы листа при различных диапазонах длин
волн падающего света и при режимах освещения,
имитирующих “световой” и “темновой” перио-
ды. Это неудивительно, поскольку в этом случае
можно ожидать заметную перестройку метаболи-
ческих потоков.

Действительно, как мы видим из табл. 2, во
время светового периода углерод биомассы листа
обогащается изотопом 12С относительно углерода
биомассы в конце темнового периода. Этот факт
может означать, что в темновой период биомасса
теряет “легкий” изотоп, который уносится вместе с
СО2 при темновом дыхании. Как видно из табл. 2,
этот процесс не зависит от режима освещения.
Обогащение биомассы изотопом 12C происходит
при всех режимах освещения.

Согласно существующим моделям фракцио-
нирования изотопов углерода при фотосинтезе,

обогащение биомассы изотопом 13C происходит в
том случае, если другой изотоп 12C покидает био-
массу с каким-либо продуктом метаболизма. Дей-
ствительно, как мы видим из табл. 1 и 2, во время
темнового периода углерод биомассы листа обога-
щается изотопом 13С незначительно. Логично пред-
положить, что этим продуктом является СО2, обо-
гащенный 12C.

Полученные нами данные согласуются с бо-
лее ранними результатами Гесслера и коллег
(Gessler et al., 2008). Они исследовали суточные изо-
топные сдвиги у клещевины (Ricinus communis L.).
Из приведенных ими данных видно (рис. 1), что
суточные сдвиги изотопного состава углерода,
аналогичные зафиксированным нами, наблюда-
ются не только у углерода биомассы листа клеще-
вины, но и у углерода водорастворимой и водоне-
растворимой фракций листа, а также для углерода
сока флоэмы.

Такая согласованность результатов, получен-
ных независимыми исследователями для произ-
вольно выбранных растений, приводит к выводу,
что, скорее всего, это связано с перестройкой уг-
леродных потоков при переходе от темнового пе-
риода и обратно. Причем данная перестройка со-
провождается одинаковыми изотопными сдвига-
ми, не зависящими от режима освещения. Это
указывает на то, что наблюдаемые изотопные
сдвиги являются результатом некоего общего ме-
ханизма изотопного фракционирования углерода,
проявляющегося при любых режимах освещения.

Изотопные различия водорастворимой и во-
донерастворимой фракций биомассы листа салата
(Lactica sativa L.), представленные в табл. 3, согласу-
ются с данными обнаруженными ранее Гесслером и
коллегами (Gessler et al., 2008) у клещевины. Эти
различия также не зависели от режима освещения,
т.е., как и суточные изотопные сдвиги, они обу-
словлены клеточным механизмом изотопного
фракционирования. Это подтверждается и дан-
ными табл. 4, которые показывают одинаковый

Таблица 2. Изотопные различия углерода биомассы листьев салата сорта Афицион при различных режимах
освещения. Изотопный состав приводится в единицах PDBV δ13С (‰)

Примечание. Буквенные обозначения те же, что и в табл. 1.

Вариант светового
Режима

δ13С
биомассы в конце
светового периода

δ13С
биомассы в конце

темнового периода
Δ δ13С

С + БК + К + ДК (контроль) –34.15 –33.61 –0.54
С + БК + ДК (-К) –35.32 –33.69 –1.63
С + БК + К (-ДК) –34.90 –34.26 –0.64
БК + К + ДК (-С) –32.43 –31.76 –0.63
С –36.54 –36.15 –0.34
К –30.95 –30.68 –0.27
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характер изотопных смещений углерода биомас-
сы водорастворимой и водонерастворимой фрак-
ций для трех произвольно выбранных растений
при освещении их “белым” светом.

Однако констатация факта существования
изотопных различий еще не означает понимания
природы их возникновения. Поэтому в настоя-
щей работе мы попытались понять природу изо-
топных различий в растениях, привлекая для это-
го клеточную осцилляционную модель фотосин-
теза (Ivlev, 2012), которую ранее мы пробовали
применить при рассмотрении изотопных данных
по клещевине (Ивлев, Тараканов, 2013). При этом
мы понимаем ограниченность клеточной модели
при описании изотопных сдвигах в растениях,

особенно в смысле учета динамики углеродных
потоков.

Из анализа модели фракционирования изото-
пов углерода в фотосинтезирующей клетке (Ivlev,
2012) известно, что в клетке существуют углерод-
ные потоки как обогащенные, так и обедненные
изотопом 13С относительно общего углерода био-
массы. Эти потоки связаны с тремя метаболиче-
скими узлами. Первый, рибулозобисфосфат-
карбоксилазный узел, связан с реакцией карбок-
силирования рибулозобисфосфата на входе СО2 в
цикл Кальвина–Бенсона. Этот узел ответственен
за обогащение ассимилируемого клеткой углеро-
да изотопом 12С относительно углерода СО2 сре-
ды. Второй, глициндегидрогеназный узел, связан

Рис. 1. Суточные колебания изотопного состава углерода биомассы листа листа клещевины (Ricinus communis L.), уг-
лерода водорастворимой и водонерастворимой фракций биомассы и углерода органического вещества сока флоэмы
(Gessler et al., 2008).
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Таблица 3. Изотопные различия углерода биомассы листа салата (Lactica sativa L.) сорта Афицион при различных
режимах освещения. Октябрь 2019 г. Изотопный состав приводится в единицах PDBV δ13С (‰)

Примечание. С – синий: БК – ближний красный: К – красный; ДК – дальний красный. Таблица взята из работы (Ивлев и др.,
2022).

Вариант светового
Режима

δ13С
биомассы в конце 
светового периода

δ13С 
биомассы в конце 
темнового период

Δ δ13С

С + БК + К + ДК (контроль) –34.15 –33.61 –0.54
С + БК + ДК (- К) –35.32 –33.69 –1.63
С + БК+ К (-ДК) –34.90 –34.26 –0.64
БК + К + ДК (- С) –32.43 –31.76 –0.63
С –36.54 –36.15 –0.34
К –30.95 –30.68 –0.27
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с реакцией декарбоксилирования глицина, кото-
рая протекает в гликолатном цикле. Этот цикл от-
ветственен за частичное окисление ассимилиро-
ванного углерода и обеспечивает процесс фотоды-
хания. Фракционирование изотопов углерода при
фотодыханиии приводит к обогащению выдыхае-
мого клеткой СО2 изотопом 13С, другими словами, к
снижению обогащения ассимилированного угле-
рода (биомассы) изотопом 12С, т.е. изотопный эф-
фект ассимиляции и фотодыхания имеют противо-
положные знаки. Третий, пируватдегидрогеназный
узел, связан с реакцией декарбоксилирования пи-
рувата и находится на пересечении центральных
метаболических путей. Фракционирование изото-
пов в нем отвечает за перераспределение изотопов
внутри биомассы, т.е. за изотопные различия фрак-
ций, метаболитов, за внутримолеулярные распреде-
ления. На изотопный состав общего углерода био-
массы фракционирование изотопов в третьем уз-
ле влияет значительно меньше. Поэтому мы
уделили внимание двум первым узлам.

Главным регулятором соотношения потоков ас-
симиляции и фотодыхания и, соответственно, их
вклада в биомассу, от которого зависит ее изотоп-
ный состав, является ключевой фермент фотосин-
теза – Рубиско (рибулозобисфосфат карбоксила-
за/оксигеназа), обладающий двойственной функ-
цией, т.е. способностью функционировать как
карбоксилаза, так и как оксигеназа. Фермент рабо-
тает по механизму “пинг – понга”

Переключения Рубиско с карбоксилазной
функции на оксигназную, и обратно, происходят
благодаря постоянно меняющемуся у мест карбок-
силирования соотношения концентраций СО2/О2.
На рис. 2 изображена схема предполагаемого ме-
ханизма переключения фермента с отрицатель-
ными обратными связями (Roussel et al., 2007).
Она предполагает, что при вхождении в клетку
порции воздуха концентрация СО2 в нем такова,
что обеспечивает карбоксилирование РиБФ, но
ингибирует работу фермента как оксигеназы.
Благодаря такой временной организации гдюко-
зо-6-фосфат (Г6Ф), являющийся продуктом цик-

ла Кальвина-Бенсона, в тот момент, когда проис-
ходит карбоксилирование, в гликолатный цикл,
где происходит глициндегидрогеназная реакция,
не поступает. В процессе ассимиляции концен-
трация СО2 в вошедшей порции падает, а относи-
тельная концентрация кислорода в ней возраста-
ет. Кислород ингибирует карбоксилазную функ-
цию Рубиско и инициирует оксигеназную, при
этом Г6Ф поступает в гликолатный цикл.

Анализ системы дифференциальных кинети-
ческих уравнений, описывающих совокупность
реакций, составляющих карбоксилазную и окси-
геназную цепь, при подстановке в них реальных
клеточных параметров, имеющихся в литературе
(Dubinsky, Ivlev, 2011), допускает появление осцил-
ляций. Была показана возможность существования
области незатухающих колебаний, для которых пе-
риод составляет величину порядка секунд. Наличие
таких осцилляций подразумевает, что ассимиляция
СО2 и выброс из клетки СО2 при фотодыхании про-
исходят в виде отдельных дискретных порций, что
было предсказано ранее (Ивлев, 1989).

С дискретностью связана еще одна возмож-
ность появления изотопных эффектов в фото-
синтезирующих клетках. Она обусловлена спо-
собностью клетки изменять размер порций СО2,
поступающих в клетку при ассимиляции, или
удалять из клетки порции СО2 при фотодыхании
с помощью механизма газообмена. При попада-
нии растений в среду с неблагоприятными усло-
виями (например, при низкой влагодоступности,
при высокой температуре, высокой интенсивно-
сти света и т.д.), эти условия, используя специ-
альный устьичный аппарат, могут регулировать
концентрацию СО2 у мест карбоксилирования.
Регуляция размера порций с помощью устьично-
го аппарата сопровождается исчерпыванием суб-
страта, что, в свою очередь, приводит к возникно-
вению изотопного эффекта исчерпывания Релея.
В первую очередь, порцию покидают легкоизо-
топные молекулы, т.е. содержащие изотоп 12С.
Поэтому в остатке (т.е. в ассимилированном угле-
роде) накапливается тяжелый изотоп 13С.

Таблица 4. Распределение изотопов углерода органического вещества в водорастворимой и водонерастворимой
фракциях, выделенных из биомассы листа ряда растений, изотопный состав общего углерода листа при освеще-
нии “белым” светом. Изотопный состав углерода дан в единицах VPDB

Объект Водорастворимая 
фракция Общий углерод Нерастворимая

фракция

Лист салата сорта Афицион
(Lactuca sativa)

–31.0 –34.1 –34.7 Наст. работа

Лист горчицы сорта “Сарептский”
(Brassica juncea)

–30. 96 –34.7 Наст. работа

Лист клещевины
(Ricinus communis)

–26.3 –27.3 –27.5 Gessler et al., 2008
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Поскольку биомасса листа состоит из фото-
синтезирующих клеток, представления об осцил-
ляционном механизме фотосинтеза и о ассими-
ляционном и фотодыхательном фондах вполне
применимы для объяснения изотопных различий
водорастворимой и водонерастворимой фракций
биомассы. Действительно, рассмотрение изотоп-
ного фракционирования при осцилляционном
фотосинтезе приводит к выводу, что в фотосинте-
зирующих клетках растений образуются два изо-
топноразличающихся углеродных фонда – ассими-
ляционный, обогащенный изотопом 12С, и фотоды-
хательный, обогащенный изотопом 13С. Благодаря
строгой временной и пространственной органи-
зации метаболизма клетки заметного перемеши-
вания потоков в клетке не происходит, и поэтому
метаболиты, связанные с этими фондами, сохра-
няют унаследованные изотопные различия.

Таким образом, мы можем обосновать вывод
относительно наблюдаемой разницы в изотоп-
ном составе углерода водорастворимой и водоне-
растворимой фракций биомассы листа ряда рас-
тений (табл. 2), которая не зависит от режима
освещения.

Действительно, из биохимии растений извест-
но, что водорастворимая фракция биомассы, в
основном, состоит из водорастворимых углево-
дов. Основной структурной единицей синтеза
практически всех углеводов в клетке является
Г6Ф (Бернфельд, 1965). Глюкозо-6-фосфат обра-
зуется как в цикле Кальвина–Бенсона, так и в
гликолатном цикле. В первом случае углеродный
поток образует ассимиляционный фонд, обога-
щенный 12С. Во втором случае углеродный поток

образует фотодыхательный фонд, углерод кото-
рого обогащен 13С.

Водонерастворимая фракция включает такие
компоненты, как лигнины, дипиды, белки, син-
тез которых связан с ассимиляционным фондом
(Бернфельд, 1965)). Они используются на синтез
волокна, стенок сосудов, эпидермиса, хлорофил-
ла. Хотя не исключено, что углерод фотодыха-
тельного фонда также может принимать участие в
образовании водонерастворимой части, но доля
углерода, из ассимиляционного фонда в ней бу-
дет гораздо выше. Таким образом, даже простой
анализ показывает, что причиной изотопной утя-
желенности водорастворимой фракции биомас-
сы, по сравнению с водонерастворимой, является
их связь с ассимиляционным и фотодыхательным
фондами, возникающими при фотосинтезе.

В результате проведенного анализа можно сде-
лать и другой важный вывод. Поскольку водорас-
творимые углеводы и, в первую очередь, сахароза,
являются основными транспортными агентами в
растениях (Курсанов, 1976), то обогащенность са-
харозы 13С должна проявиться и при донорно-ак-
цепторных отношениях в растениях при движе-
нии ассимилятов от листа к цветку (плоду).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Эксперименты с различным набором длин волн

падающего света показали их различное влияние на
изотопный состав углерода биомассы листьев: на-
блюдаются отклонения по сравнению с изотопным
составом углерода в контрольном опыте с комбини-
рованным набором длин волн (при освещении “бе-
лым” светом). Наиболее сильное влияние противо-
положного знака оказывают монохроматические

Рис. 2. Схема механизма с отрицательными обратными связями, переключающего рубиско с карбоксилазной функ-
ции на оксигеназную и обратно (Roussel et al., 2007).
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синий и красный свет. Обработка растения си-
ним светом при 6-часовом освещении привела к
изотопному сдвигу в сторону обогащения био-
массы “легким” изотопом 12C относительно кон-
трольного опыта на –2.56‰, тогда как обработка
растения красным светом при 6-часовом освеще-
нии привела к изотопному сдвигу в сторону обога-
щения биомассы “тяжелым” изотопом 13C относи-
тельно контрольного опыта на +2.34‰. Примеча-
тельно, что указанные длины волн испытывают
наибольшее поглощение при фотосинтезе.

Анализ изотопных смещений общего углерода
в темновой и световой периоды позволяет заклю-
чить, что обогащенность углерода биомассы ли-
ста в темновой период изотопом 12С является
следствием потери изотопа 13С при темновом ды-
хании в результате преимущественного выброса
13СО2.

Показано, что в рамках предложенного ранее
осцилляционного механизма фотосинтеза в про-
цессе ассимиляции СО2 возникают два углерод-
ных фонда – ассимиляционный, обогащенный
изотопом 12С, и фотодыхательный, обогащенный
изотопом 13С. В рамках этих представлений на-
блюдаемая обогащенность углерода водораство-
римой фракции биомассы листа изотопом 13С от-
носительно углерода водонерастворимой фрак-
ции объясняется тем, что синтез большинства
компонентов водорастворимой фракции листа
связан с фотодыхательным фондом клетки, тогда
как синтез большинства компонентов водорас-
творимой фракции связан с ассимиляционным
фондом клетки. Сделанное утверждение основыва-
ется на известной биохимии растительной клетки.

Реальный метаболизм отличается от модель-
ного динамикой процесса, которая соответствует
меняющемуся во времени функциональному со-
стоянию организма. То же справедливо и для рас-
смотрения изменения изотопных сдвигов углеро-
да биомассы. В подтверждение сказанного в сле-
дующей работе мы рассмотрим изотопные сдвиги
углерода биомассы на стадии цветения и бутони-
зации.

Работа выполнена при поддержке Минобрна-
уки России в рамках соглашения № 075-15-2022
от 16 ноября 2020 г. о предоставлении гранта в
форме субсидий из федерального бюджета на осу-
ществление государственной поддержки созда-
ния и развития научного центра мирового уровня
“Агротехнологии будущего”.
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On the Influence of Wavelengths of Different Ranges of Photosynthetically Active 
Radiation on the Carbon Isotope Composition of Plant Biomass and Its Fractions 

(Using as the Example Lettuce (Lactuca sativa L.) of the Aficion Variety)
A. A. Ivlev1, #, D. A. Tovstyko1, M. P. Lomakin1, A. S. Shmakov1, N. N. Sleptsov1, V. A. Litvinsky2,

N. M. Prjevalsky1, and I. G. Tarakanov1

1Russian State Agrarian University – Moscow Agricultural Academy of K.A. Timiryazev,
Timiryazevskaya str., 49, Moscow, 127434 Russia

2Paleontological Institute of A.A. Borisyak, RAS, Trade Union str., 123, Moscow 117647 Russia
#e-mail: aa.ivlev@list.ru

The influence of incident wavelengths of four ranges: short-wave red (623–641 nm), long-wave red (646–667 nm),
far red (727–751 nm) and blue (452–477 nm) on the carbon isotopic composition of lettuce biomass (Lactica
sativa L.) of the Aficion variety was studied. Lettuce was grown in climatic chambers, lighting was provided
by irradiators based on narrow-band LEDs. Monochromatic blue and red light have the strongest multidirec-
tional influence. Radiation from the blue range shifts the carbon isotopic composition of lettuce biomass to-
wards enrichment in 12C. Radiation from the red range shifts the carbon isotopic composition of lettuce bio-
mass towards enrichment in 13C. Based on the previously developed model of carbon isotope fractionation in
a photosynthesizing cell, carbon isotopic shifts of plant leaf biomass were analyzed. It is shown that in the
dark period the biomass is enriched in 12C. This is a consequence of dark respiration, during which the plant
loses CO2 enriched in 13C. It is shown that the reason for the observed isotopic differences between the water-
soluble and water-insoluble fractions of the leaf biomass is a result of the different participation of the assim-
ilatory carbon f lux, enriched in 12C, and the photorespiratory carbon flux, enriched in 13C, in the formation
of these fractions during photosynthesis.

Keywords: optical radiation wavelength, illumination mode, carbon isotope fractionation, photosynthesis,
photoassimilatory and photorespiratory carbon fluxes, Rubisco – the key enzyme of photosynthesis
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Работа представляет собой результат многолетних исследований авторов с привлечением анализа
литературы. Для установления биоразнообразия легочных гельминтов обследовались 7 видов по-
звоночных по Армении, 13 – России, 7 – Болгарии и 10 – Польше, а также беспозвоночные, в ос-
новном, наземные моллюски. Были выделены три типа развития, характерные для легочных гель-
минтов. 1 – нематоды сем. Dictyocaulidae, развитие которых происходит прямым путем, без участия
промежуточных хозяев. К этому типу относятся геогельминты, моноксенный тип развития. 2 – не-
матоды, жизненные циклы которых протекают с участием промежуточных хозяев, в основном, на-
земных моллюсков. К этому типу относятся виды сем. Protostrongylidae – биогельминты, диксен-
ный тип. 3 – жизненные циклы протекают также с участием промежуточных хозяев, но это – позво-
ночные. К этому типу отнесены цестоды Echinococcus granulosus и Alveococcus multilocularis, т.е.
биогельминты, диксенный тип.

Ключевые слова: легочные гельминты, жизненные циклы, типология, окончательные хозяева, про-
межуточные хозяева
DOI: 10.31857/S102634702260114X, EDN: WMGXRA

Результаты наших исследований биологиче-
ского разнообразия легочных гельминтов живот-
ных и человека ранее частично публиковались в
статьях по разным аспектам биоразнообразия
этих гельминтов и вызываемых ими заболеваний.
Так, в работах (Movsesyan et al., 2014, Movsesyan,
2015) приводятся данные о характере зараженно-
сти овец протостронгилидами в Армении в зави-
симости от природных ландшафтно-климатиче-
ских зон. Также было установлено, что для всех
природных зон Армении широко распростране-
ны протостронгилез, мюллериоз, цистокаулез,
причем в 25% случаев протостронгилидозы при-
водят к ассоциированным легочным инфекциям
(Мовсесян и др., 2009). Материалы по жизнен-
ным циклам протостронгилид представлены в ра-
ботах (Мовсесян и др., 2010; Панайтова-Пенчева,

Мовсесян, 2012; Панайтова-Пенчева и др., 2012;
Movsesyan et al., 2016), где показана, в частности,
роль многих видов наземных моллюсков в каче-
стве промежуточных хозяев этих нематод.

В настоящей работе приведены сведения о
жизненных циклах легочных гельминтов, осно-
ванные на результатах многолетних исследова-
ний авторов в Армении, Болгарии, Польше, Рос-
сии и анализе литературных данных. Как показа-
но в предыдущем исследовании (Movsesyan et al.,
2021), обследованию на инвазированность легоч-
ными гельминтами были подвергнуты 16 видов
млекопитающих, принадлежащих к Cervidae
(6 видов), Bovidae (9), Leporidae (1). Из них 13 ви-
дов обследовано в Европейской части России, 7 в
Болгарии, 10 в Польше и 7 в Армении. У этих жи-
вотных были выявлены 29 видов гельминтов, в

УДК 598.2:576.895.1
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том числе Dictyocaulidae (5 видов), Protostrongyli-
dae (22), Taeniidae (2).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Гельминтологический материал собирался от
млекопитающих семейств Cervidae, Bovidae, Lep-
oridae из Армении, Болгарии, Польши и южных
регионов европейской части России и подвергал-
ся камеральной обработке общепринятыми в
гельминтологии методами.

Для выявления личинок нематод в фекалиях
использовали методы Вайда и Бояхчяна. Суть ме-
тода Вайда (Vajda, 1922 из Скрябин, Шульц,
1940), общепринятого в гельминтологии, заклю-
чалась в следующем: несколько свежих (не более
6 часов) фекальных катышков помещались в чаш-
ку Петри или часовое стекло, добавлялась вода, и
через 5–10 мин катышки убирались, а оставшаяся
жидкость помещалась под бинокуляр для поиска
вышедших личинок нематод. Метод, разработан-
ный Бояхчяном (2007), заключался в следующем:
брались 3–4 катышка фекалий, помещались в не-
большие (20–30 см3) стеклянные или пластико-
вые флаконы с водой и закрывались. Флаконы с
пробами выдерживались так на протяжении 3 ча-
сов без встряхивания. За это время личинки не-
матод выходили из фекалий в воду. Для сохране-
ния личинок жидкость переносилась из флакона
в такой же с 5–10 мл 10% формалина, а фекалии
выкидывались. Флаконы затем плотно закрыва-
лись. В таком виде они могли храниться на протя-
жении долгого времени. Приготовленные таким
образом пробы перевозились в лабораторию для
микроскопического исследования.

Для обнаружения мелких, плохо различимых
червей в бронхиолах и альвеолах использовался
метод, разработанный Панайотовой-Пенчевой
(Panayotova-Pencheva, 2011b). Отбирались фраг-
менты поврежденных легочных тканей в 1–2 см3

и кипятились на водяной бане при 100°С на про-
тяжении 1.4 ч в 40% молочной кислоте. После
этого мелкие (2–3 мм) фрагменты раздавлива-
лись между покровными стеклами и просматри-
вались под микроскопом при увеличении 60, 160
и 400× для изучения таких структур как спикулы.

Для определения видов моллюсков использова-
лись фундаментальные монографии (Лихарев, Рам-
мельмайер, 1952; Damianov, Likharev, 1975; Акра-
мовский, 1976; Сысоев, Шилейко, 2009). Для
установления инвазированности промежуточных
хозяев протостронгилид – наземных моллюсков,
они собирались в основном в весенне-осенний пе-
риод. Отделенные от тела моллюска ноги помещали
между двумя предметными стеклами и раздавлива-
ли, а затем этот материал просматривали под микро-
скопом. При этом для диагностирования вида про-
тостронгилид использовали только инвазионные

личинки, дифференциация которых более досто-
верна, чем неинвазионных.

Инвазированность моллюсков в основном бы-
ла выявлена в природных условиях, в некоторых
случаях были поставлены специальные опыты по
их искусственному заражению:

В качестве источника заражения использова-
лись отдельные пробы фекалий овец, коз и оле-
ней. Часть пробы обследовалась на присутствие
активных личинок первой стадии (L1), определя-
лась интенсивность инвазии по Берману (Baer-
mann, 1917). Идентификация личинок проводи-
лась в соответствии с монографиями Боева (1975)
и Контримавичюса и др. (1976). Для заражения
использовались только пробы фекалий с высокой
интенсивностью инвазии. Наземные моллюски
заражались путем прямого контакта с катышками
фекалий. Заражаемый моллюск помещался в
кристаллизатор, по дну которого была распреде-
лена фекальная масса с личинками L1 исследуемо-
го рода нематод. Моллюски держались на фекалиях
на протяжении полутора часов. В это время они ак-
тивировались путем спрыскивания водой, нагретой
до +40°С. Зараженные моллюски содержались в
стеклянных аквариумах с почвой, в которых под-
держивалась высокая влажность за счет впрыскива-
ния воды, при температуре +20…+25°С, кормились
травой и двудольными растениями. Заражение
пресноводных моллюсков проводилось по методу
Урбана (Urban, 1980).

Личинки эхинококков и альвеококков легко
обнаружимы при вскрытии зараженных органов
(легких) по присутствию пузырьков (цист). Их
видовая принадлежность определялись согласно
монографии Абуладзе (1964).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как указано выше, всего на заражение легоч-

ными гельминтами обследовались 16 видов мле-
копитающих. Жвачные из семейств Bovidae и
Cervidae в основном несли смешанную инвазию
нематодами. Это указывает на широкую воспри-
имчивость жвачных к протостронгилидам. В то
же время, режим пастьбы и питания также влия-
ют на зараженность этих животных. Другие об-
следованные млекопитающие – семейство Lepo-
ridae – были заражены только одним видом ле-
гочных гельминтов, Protostrongylus tauricus.

По литературным данным (Фертиков и др.,
1999; Самойловская, 2010) у диких копытных встре-
чаются следующие виды легочных гельминтов:

у Alces alces – Dictyocaulus filaria, D. viviparus,
Muellerius capillaris, Elaphostrongylus cervi, Elaphos-
trongylus alcis, Varestrongylus capreoli;

у Cervus dama (=Dama dama) – D. filaria, D. vi-
viparus, Varestrongylus saggittatus;

у Cervus nippon – D. filaria, D. viviparus, E. cervi,
V. saggittatus, Muellerius capillaris;
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у Capreolus capreolus – D. viviparus, M. capillaris,
V. capreoli;

у Cervus elaphus – D. viviparus, E. cervi, V. capreoli,
V. saggittatus.

Общий список видов хозяев по изученным
странам представлен в табл. 1.

Из группы легочных гельминтов, жизненные
циклы которых протекают прямым путем, без
участия промежуточных хозяев (геогельминтов) в
вышеуказанных регионах были выявлены 5 ви-
дов: D. filaria (Rudolphi 1809); D. viviparus (Bloh
1782); D. capreolus Gibbons, Hoglund 2002; D. eckerti
Skrjabin 1931; D. cervi Pyziel et al., 2017.

В условиях Армении жизненные циклы D. fi-
laria и D. viviparus, по данным Бояхчяна (2010)
происходят следующим образом (рис. 1а): самки

диктиокаул после оплодотворения откладывают
яйца, которые с мокротой попадают в ротовую
полость хозяина и проглатываются со слюной. В
пищеварительном тракте, в основном, в толстом
отделе кишечника, из яиц выходят личинки 1-й
стадии, которые с фекалиями животных выделя-
ются во внешнюю среду. Во внешней среде ли-
чинки диктиокаул при температуре от +25 до
+30°С совершают две линьки и достигают инва-
зионной стадии. Инвазионные личинки легко пе-
реносят высушивание в течение 1 мес. и замора-
живание в течение 15 сут, но при температуре
+60°С они погибают.

Заражение животных происходит перорально
при заглатывании вместе с травой или водой ин-
вазионных личинок. Попав в кишечник дефини-

Таблица 1. Список видов дефинитивных хозяев легочных нематод

Вид хозяев Россия Армения Болгария Польша Виды нематод

Order Artiodactyla
Suborder Ruminantia
 Family Cervidae
Dama dama + – + + Varestrongylus sagittatus; D. filaria; D. viviparus; D. eck-

erti
Cervus nippon + – – – E. cervi; V. sagittatus; D. filaria; D. viviparus; M. capil-

laris
С. elaphus + – + + V. sagittatus; E. cervi; Dictyocaulus eckerti; D. filaria; 

D. viviparus
C. elaphus sibiricus + – – – Varestrongylus capreoli; V. sagittatus; E. cervi
Capreolus capreolus + – – + Varestrongylus capreoli; Muellerius capillaris; Dictyo-

caulus capreolus; D. viviparus
Alces alces + – – + E. cervi; E. alcis, V. capreoli; Muellerius capillaris; 

D. capreolus; D. filaria; D. viviparus
Fam. Bovidae
Bison bonasus – – – + Dictyocaulus viviparus
Bos taurus + + – + Dictyocaulus viviparus
Rupicapra rupicapra + – + – P. hobmaieri; P. rupicaprae; M. capillaris; M. tenuispicu-

latus; N. linearis
Capra aegagrus + + – – P. muraschkinzewi; P. rufescens; M. capillaris; C. ocreatus
Ovis ammon + + – – P. davtiani; P. hobmaieri; P. raillieti; C. ocreatus
Ovis musimon/Mouflon musi-
mon

– – + + P. davtiani; P. hobmaieri; P. raillieti; P. rufescens; 
M. capillaris; V. capreoli

Ovis ophion armeniana – + – – P. davtiani; P. muraschkinzewi; C. ocreatus
Ovis aries/Ovis amm on. dom. + + + + M. capillaris; C. ocreatus; N. linearis; P. brevispicu-

lum; P. rufescens; P. hobmaieri; D. filaria
Capra hircus + + + + M. capillaris; N. linearis; P. rufescens; P. hobmaieri;

D. filaria
Order Lagomorpha
Family Leporidae
Lepus europeus + – + – P. tauricus
Всего 16 видов 13 6 7 9
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тивного хозяина, инвазионные личинки диктио-
каул проникают в стенку кишечника, затем в ме-
зентериальные лимфатические сосуды и узлы, где
совершают еще две линьки, лимфогенным путем
личинки заносятся в правое предсердие и через
легочную артерию – в легкие. В легких личинки
разрывают стенки капилляров и проникают в
просвет бронхов.

Личинки достигают половой зрелости в сред-
нем через 1 месяц после заражения. Продолжи-

тельность паразитирования диктиокаул в орга-
низме хозяев варьирует от нескольких месяцев до
1.5–3 лет. По данным Галли (Gallie, Nunns, 1976),
развитие личинок диктиокаул от L-1 до L-3 в
условиях Северовосточной части Англии продол-
жалось в течение 4–9 дней в конце весны и летом,
1.5–4 нед. осенью и 5.5–7 нед. зимой.

В Польше показано, что свободноживущие
личинки D. eckerti линяют дважды и достигают

Рис. 1. Схемы жизненных циклов диктиокаул (а) и протостронгилид (б), по (Deplazes et al., 2020).

(а)

Яйцо с личинками L1

Личинка L1

Личинка L3

Личинка L2 с уже
сброшенной кутикулой

L3 на траве

Предзрелая
стадия L4

Незрелая женская (вверху),
мужская (внизу) особи
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Рис. 1. Окончание.
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зрелости в течение 20 дней при +5°C и 4 дней при
+30°C (Demiaszkiewicz, 2005).

В обследованных нами регионах – было выяв-
лено 20 видов семейства Protostrongylidae Leiper
1926, в том числе в Армении 8 видов, в Болгарии
12, Польше 14 и в Европейской части России
19 видов. Обзор жизненных циклов протострон-
гилид (рис. 1б) приведен в докторских диссерта-
циях Бояхчяна (2010) и Гадаева (2020). В этих об-
зорах указываются следующие особенности жиз-
ненных циклов этих нематод. Они являются
яйцекладущими нематодами, и из яиц, отложен-
ных ими в легких хозяев, выходят личинки 1-й
стадии, которые при кашле со слизью попадают в
ротовую полость, затем проглатываются и через
желудочно-кишечный тракт выделяются с фека-
лиями во внешнюю среду. Дальнейшее развитие
этих личинок 1-й стадии возможно лишь при по-
падании в организм промежуточного хозяина, ка-
ковым являются наземные моллюски.

Личинки 1-й стадии протостронгилид прони-
кают в ногу моллюска, как активно, так и при
проглатывании моллюсками. В организме мол-
люска личинки дважды линяют, линька сопро-
вождается отслоением кутикулы (чехликов). Эти
личинки уже инвазионные и способны заражать
дефинитивного хозяина. В условиях Армении
жизненные циклы протостронгилид были изуче-
ны Э.А. Давтяном в 1940–1950, анализ этих ис-
следований был приведен в докторской диссерта-
ции Бояхчяна (2010) и в публикациях (Мовсесян
и др., 2010; Панайотова-Пенчева и др., 2012).

В целом, в обследованных регионах установле-
на зараженность протостронгилидами 78 видов
моллюсков, включая 50 видов из России, 39 из
Армении, 21 из Болгарии и 30 из Польши. Список
видов моллюсков-промежуточных хозяев прото-
стронгилид приводится в табл. 2 (по Мовсесяну и
др., 2010, с изменениями). Исследования в усло-
виях Армении показывают, что наиболее зара-
женными являются 9 видов моллюсков (рис. 2),
из которых наибольшую роль играют Helicella der-
bentina, Napaeopsis hohenackeri. Моллюски в усло-
виях нагорий и низменностей Армении были за-
ражены протостронгилидами с экстенсивностью
3.0–13.0% весной и +17.2…+22.2% в летне-осен-
ний период. В Европейской части России (Кали-
нинградская, Тверская и Ярославская области)
исследования наземных моллюсков И.Н. Труши-
ным (1972, 1973) показали инвазированность
моллюсков Bradybaena fruticum и Deroceras reticula-
tum личинками M. capillaris, Protostrongylus kochi и
других видов Protostrongylidae.

Работа В.П. Кротенкова (2006) была преиму-
щественно посвящена экологическим и эпи-
зоотологическим особенностям данной группы.
Он установил, что в условиях различных биото-
пов в Смоленской области различные виды мол-
люсков – B. fruticum (=fruticus), Clausila pumilia

(=pomila), Cochlicopa lubrica, Brion circumscriptus,
Euomphalia strigella, Pseudotrichia rubiginosa, Oxylo-
ma sarsi (=Succinea sarsi), Perforatella bidentata, Suc-
cinella (=Succinea) oblonga, Succinea putris, Loritoides
nitidus, Helix pomatia, Trochulus (=Trichia) hispida,
Macrogastra ventricosa (=Iphigena ventricosa) – прини-
мают участие в жизненном цикле легочной немато-
ды M. capillaris. Видами моллюсков-хозяев, общими
для всех этих биотопов, являются S. putris, B. fruticum
и O. sarsi. Также было установлено, что в луговых
биотопах в течение сентября максимальной была
экстенсивность инвазии B. fruticum – 17.0 ± 1.8%,
при интенсивности инвазии 26.0 ± 1.8 личинок на
разных стадиях морфогенеза. Эксперименталь-
ное заражение моллюсков в лабораторных и по-
левых условиях показало 100% заражаемость с
интенсивностью инвазии от 6.0 ± 0.3 до 48.0 ± 06
личинок на моллюска.

Х.Х. Гадаев в своих работах (2013, 2015, 2020)
по Чеченской республике показал, что в результа-
те проведенных исследований и ревизии списка
наземных моллюсков на пастбищных биотопах и
путях миграции жвачных животных установлено
37 видов наземных моллюсков, относящихся к
23 родам и 14 семействам, где плотность заселе-
ния по биотопам на м2 составила по всем поясам
в среднем 1.0–2.2 экз. Промежуточными хозяева-
ми нематод р. Protostrongylus являются 26 видов
моллюсков, регистрирующиеся в равнинном,
предгорном поясах с конца марта по октябрь, ко-
торые инвазированы личинками нематод р. Proto-
strongylus в среднем от 1.0 до 34.4%, а по отдель-
ным видам моллюсков доминируют максималь-
ной степенью инвазированности в естественных
пастбищах Vertigo antivertigo (ЭИ = 59.6%, ИИ =
= 16.1 ± 4.1), Chondrula tridens (ЭИ = 58.1%, ИИ =
= 7.3 ± 1/4), Euomphalia strigella (ЭИ = 57.3%,
ИИ = 11.4 ± 1.9), Pupilla muscorum (ЭИ = 50.4%,
ИИ = 10.2 ± 1.6).

В условиях лаборатории из 26 видов моллюс-
ков, подвергнутых экспериментальному зараже-
нию личинками Protostrongylus spp., облигатными
промежуточными хозяевами Protostrongylus spp.
определены только 6 видов моллюсков (Euompha-
la strigella, Xerosects crenimargo, P. muscorum, Ch. tri-
dens, V. antivertigo, H. derbentina). ЭИ была 86.0–
95.1% при сроках развития до инвазионной ста-
дии 15–30 сут.

Н. А. Самойловская (2010, 2013) указывает на-
личие 12 видов наземных моллюсков в Нацио-
нальном парке “Лосиный остров” Московской
области РФ, из которых инвазированными ли-
чинками протостронгилид оказались Bradybaena
fruticus на 0.2% при интенсивности инвазии 13 экз. и
S. putris – на 0.4% при ИИ 2–7 экз. Дальнейшие
исследования показали зараженность следующих
моллюсков Varestrongylus и Muelleria: B. fruticum,
S. putris, C. lubrica, Zonitoides nitidus с ЭИ 0.3–0.4%,
ИИ – 2–7 экз.
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Таблица 2. Виды моллюсков-промежуточных хозяев Protostrongylidae в исследованных регионах (по Мовсесян и др.,
2010, с дополнениями)

Виды моллюсков Обнаружены
Россия Армения Болгария Польша

Arianta arbustorum (=Helicigona arbustorum) + + +
Arion circumscriptus +
A. fasciatus +
A.subfuscus +
A. vulgaris (=A. lucitanicus) +
Cepaea nemoralis + + +
C. vindobonensis + + +
Cernuella virgata +
Chondrula tridens +
Clausilia pumila +
Cochlicopa lubrica +
Cochlodina laminata (=Marpessa laminata) +
Chilanodon bicallosa +
Deroceras agreste +
D. caucasicum +
D. reticulatum + +
D. transcaucasicum + +
D. turcicum
Discus ruderatus (=Goniodiscus ruderatus) + +
Eopolita derbentina (=Oxychilus derbentinus) + +
Euconulus fulvus +
Euomphalia strigella +
Fruticicola fruticum (=Bradybaena fruticum) + + +
Fruticocampylaea narzanensis + +
Georginapaeus hohenackeri (=Napaeopsis hohenackeri) + + +
Geminula isseliana (=Jaminia isseliana) +
Gibbulinopsis signata (=Pupilla signata) + +
Gigantolimax daghestanus (=Vitrinoides florenskii ) + +
Gigantolimax koenigi (=Vitrinoides koenigi) +
G. monticola (=Vitrinoides monticola) + +
Helicella candicans (=Helicella obvia) + +
Helix pomatia + +
H. lucorum +
Hesseola solidior +
Improvisa pupoides (=Imparietula pupoides) + +
Kalitinaia crenimargo (=Helicella crenimargo) + +
Krynickillus melanocephalus (=Agriolimax melanocephalus) + +
Lacinaria plicata +
Limax flavus + +
Levantina escheriana +
Macrogastra ventricosa (=Iphigena ventricosa) + +
Mardigera obscura (=Ena obscura) + +
Monacha cartusiana + +
Monacha fruticola +
Orculella bulgarica +
O. ruderalis + +
Oxychilus glaber +
Oxyloma dunkeri (=Succinea hungarica) + +
Oxyloma elegans (=Succinea elegans) +
O. sarsi (=Succinea sarsi) + +
Oxychilus cellarius
Perforatella bidentata (=Perforatella bidens) + +
Phenacolimax annularis +
Pomatis rivulare
Pseudotrichia rubiginosa (=Zenobiella rubiginosa) + +
Pupilla bipapulata +
P. inops +
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В Болгарии было экспериментально установ-
лено, что моллюски видов B. fruticum, Cepaea vin-
dobonensis, Ch. tridens, Deroceras turcicum, H. poma-
tia, Monacha cartusiana, Tandonia kusceri являются
подходящими хозяевами нематод рода Muelerius,
а виды Arion lusitanicus, B. fruticum, C. vindobonensis,
H. pomatia, M. cartusiana – нематод рода Elaphos-
trongylus (Panayotova-Pencheva, 2011a).

М.С. Панайотовой-Пенчевой с соавт. (Panayo-
tova-Pencheva et al., 2015) был поставлен интерес-
ный эксперимент по заражению моллюсков с це-
лью установления восприимчивости их к повтор-
ному заражению. Так, четыре последовательных
заражения моллюсков вида H. pomatia проводи-
лись каждые 14–20 дней. Через две недели после
каждого заражения моллюски вскрывались для
определения экстенсивности и интенсивности
инвазии, стадии развития паразита. Результаты
показывают, что моллюски остаются подверже-
ны инвазии нематодами после нескольких цик-
лов заражения. Однако количество личинок па-
разитов в третьем и четвертом циклах заражения
были ниже, чем в первом и втором. Это показыва-
ет существование в моллюсках в условиях повто-
ряющихся заражений механизмов ограничения
экстенсивности инвазии протостронгилидами.
Эти эксперименты показывают сложность взаи-
моотношений внутри системы “паразит-хозяин”,
для дальнейшего уточнения которых требуются
дополнительные исследования.

В Болгарии естественная зараженность мол-
люсков изучалась в регионе Велико-Трново. Бы-
ла обнаружена зараженность 3 видов моллюсков:

Helicella obvia, M. cartusiana и B. fruticum. Экстенсив-
ность инвазии была наиболее высокой летом – 30–
35%, довольно высокой весной – 24%, и ниже
всего осенью – 8.6% (Panayotova-Pencheva, 2005).

Исследования роли моллюсков в жизненных
циклах протостронгилид в Польше были начаты
еще в 1938 и показали присутствие личинок
M. capillaris в наземных моллюсках H. pomatia и
S. putris (Sitowski, 1938). Из 365 моллюсков H. ob-
via, вскрытых в районе Люблин, только в 6 обна-
ружены личинки P. rufescens. В лабораторных
условиях развитие P. rufescens и M. capillaris проис-
ходило в H. obvia, S. putris и C. vindobonensis, в то
время как M. capillaris также развивалась в H. po-
matia и Helicigona arbustorum. Развития в Deroceras
agreste и L. stagnalis не происходило несмотря на
то, что личинки Muelleria проникали в их ногу.
Также не происходило развития в G. truncatula и
P. corneus (Sołtys, 1964).

К. Здидоветски (Zdzitowiecki, 1976) экспери-
ментально заражал 14 видов наземных и пресно-
водных моллюсков личинками M. capillaris. Под-
верженными заражению оказались: L. stagnalis,
Galba corvus, Radix peregra, Physa fontinalis, Planor-
bis planorbis, Planorbarius corneus, S. putris, D. reticu-
latum, B. fruticum, H. arbustorum, Cepaea nemoralis,
Perforatella bidens, Trichia hispida. Наивысшая ин-
тенсивность инвазии обнаружена у C. nemoralis
(430 личинок) и H. arbustorum (423 личинок). Ав-
тор высказал точку зрения, что легочные моллюс-
ки можно также отнести к промежуточным хозя-
евам M. capillaris.

P. muscorum + +
P. triplicata +
Pseudochondrula tetrodon (=Imparietula tetrodon) +
Pyramidula rupestris + + +
Spyradium doliolum (=Orcula doliolum) + +
Stenophalia pisiformis (=Euomphalia pisiformis) + +
S. selecta (=E. selecta) + +
Succinea putris + + +
Succinella oblonga (=Succinea oblonga) +
Trochulus hispidus (=Trichia hispida) + +
Truncatellina callicratis + +
T. cylindrica + +
Tandonia kusceri +
Vallonia pulchella + +
V. costata +
Vertigo antivertigo +
Vitrea contortula + +
Xeropicta derbentina (=Helicella derbentina) + +
Zebrina detrita +
Zonitoides nitidus + + +
77 50 39 21 12

Виды моллюсков Обнаружены
Россия Армения Болгария Польша

Таблица 2.  Окончание
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В условиях Беловежской Пущи изучались мол-
люски S. putris, B. fruticum, P. bidentata, Arion subfus-
cus и Z. nitidus. Установлена их естественная зара-
женность E. cervi с ЭИ 6.6–27.4% (Demiaszkiewicz,
1987; Kuligowska, Demiaszkiewicz, 2010).

Из северных и южных районов Польши изуча-
лась инвазированность следующих видов мол-
люсков: S. putris, B. fruticum, P. bidentata, A. subfus-
cus, Z. nitidus и C. nemoralis. У S. putris обнаружено

заражение E. cervi с ИИ до 150 личинок, V. sagina-
tus – 41, V. capreoli – до 132, с ЭИ 23.5% для всех
этих видов. Наибольшая зараженность выявлена в
июне-июле. В одном случае моллюск Z. nitidus нес
лишь одну личинку паразита. Другие виды моллюс-
ков не были заражены (Misiewicz, Demiaszkiewicz,
1994).

При обследовании оленеводческой фермы в
Косево обнаружена зараженность S. putris личин-

Рис. 2. Виды моллюсков, несущих основной поток инвазии протостронгилидами, по (Мовсесяну и др., 2010). 1 – Pu-
pilla muscorum; 2 – Chondrula tridens; 3 – Napaeopsis hohenackeri; 4 – Succinea putris; 5 – Helicella derbentina; 6 – Hesseola
solidior; 7 – Vitrinoides monticola; 8 – Deroceras caucasicum; 9 – Helix lucorum.
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ками E. cervi и Varestrongylus sagittatus (Demiasz-
kiewicz, Dróżdż, 1997).

При исследовании выживаемости личинок
M. capillaris при различных температурах окружа-
ющей среды было установлено, что личинки этих
нематод сохраняли выживаемость в фекалиях при
температуре +18°C в течение 30 дней, в то время
как 50% личинок, содержавшихся в воде при
+4…+20°C выживали в течение 28 дней. Также
важен оказался возраст хозяина. Так, M. capillaris
в фекалиях от молодых коз выживали при +18°C в
течение 10 дней, а от старых – в течение 75 (Borec-
ka, Gawor, 2001).

B Малопольском воеводстве (Подхале) проме-
жуточными хозяевами протостронгилид в есте-
ственных условиях являются 6 видов моллюсков:
Deraceres reticulatus, D. agreste, A. subfuscus, Arion
circumscriptus, Vallonia pulchella и Pupilla triplicata. В
том же районе 27 видов наземных и пресновод-
ных моллюсков оказались восприимчивы к экс-
периментальному заражению протостронгилида-
ми: S. putris, S. pfeiferi, S. oblonga, C. lubrica, C. eden-
tula, Truncatellina cylindrica, V. antivertigo, Pupilla
triplicata, Zenobiella incarnata, Zenobiella umbrosa,
Trichia villosula, E. strigella, Helicigona faustina, Ari-
anta arbustorum, Cepaea hortensis, H. pomatia, V. pul-
chella, Vallonia costata, Oxychillus cellarius, Z. sniti-
dus, A. subfuscus, A. circumscriptus, D. reticulatum,

D. agreste, B. fruticum, H. obvia, Radix (=Lymnaea)
peregra (Urban, 1980).

Таким образом, в Польше промежуточными
хозяевами протостронгилид являются 30 видов
наземных моллюсков : C. vindobonensis, C. nemora-
lis, T. hispida, S. putris, S. pfeiferi, S. oblonga, C. lubri-
ca, C. edentula, T. cylindrica, V. antivertigo, P. triplica-
ta, Z. incarnata, Z. umbrosa, T. villosula, E. strigella,
H. faustina, A. arbustorum, C. hortensis, H. pomatia,
V. pulchella, V. costata, O. cellarius, Z. nitidus, A. sub-
fuscus, A. circumscriptus, D.s reticulatum, D. agreste,
B. fruticum, H. obvia, P. bidentata и 6 видов пресно-
водных: Lymnaea stagnalis, Galba (=Stagnicola) cor-
vus, Radix (=Lymnaea) peregra, Ph. fontinalis, P. pla-
norbis, P.s corneus.

Из группы биогельминтов, промежуточными
хозяевами которых являются позвоночные жи-
вотные, в обследованных регионах наиболее рас-
пространены оказались цестоды Echinococcus
granulosus (повсеместно), а также Alveococcus multi-
locularis (рис. 3). Так, сведения по распростране-
нию и жизненным циклам E. granulosus в Арме-
нии приведены в монографии С.О. Мовсесян и
др. (2006), диссертации А.Ш. Геворгян (2006). В
работе Геворгян указано, что крупный рогатый
скот на территории Армении был поражен цист-
ными эхинококками на 49%, овцы и козы на 22%,
свиньи на 15%.

Рис. 3. Схемы жизненных циклов эхинококков и альвеококков по (Thompson, McManus, 2001).
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Исследования среди населения Армении по-
казали, что зараженность среди всех возрастных
групп была выше всего у лиц 30–35 лет. Цисты
эхинококков обнаруживались во всех органах, но
легкие и печень были наиболее часто заражены, с
частотой 42–43%. Альвеолярные эхинококки в
Армении остаются не изученными.

Подробные сведения о распространении
E. granulosus и A. multilocularis приведены в наших
публикациях (Eckert et al., 2001; Movsesyan et al.,
2021). В этих работах указаны повсеместное рас-
пространение E. granulosus, а для альвеококков –
преимущественно в северных регионах РФ, но
полноценное изучение альвеококка не проведе-
но, поэтому мы предполагаем, что перспектив-
ные исследования пополнят регионы распро-
странения альвеококка. В руководстве ВОЗ име-
ются данные по Болгарии и Польше (Eckert et al.,
2001). Так, в работе (Todorov, Boeva, 1997, 1999)
указывалось, что в Болгарии для E. granulosus за
1983–1995 гг. выявлена инвазированность цист-
ным эхинококком у овец на 32%, крупного рога-
того скота на 19%, свиней на 1.5%, у человека на
100 000 населения было 3.3 случая.

В Польше цистный эхинококк выявлен у сви-
ней от 0.4 до 1.2% (Gawor, 2016).

В этом же сборнике ВОЗ (Eckert et al., 2001)
указано, что исследования, проведенные Маль-
чевски (Malczewski et al., 1999), за 1993–1998 гг.
показали инвазированность лисиц зрелыми аль-
веококками на 2.6%. В то же время, более поздние
исследования, проведенные Гавором с соавт.
(Gawor et al., 2008), показали инвазированность
лисиц в северо-восточной, центральной и южной
Польше от 13.59 до 39.6%.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В регионах Армении, Болгарии, Польши и ев-
ропейской части Российской Федерации зараже-
ние легочными гельминтами изучалось у 16 видов
млекопитающих из семейств Cervidae (6 видов),
Bovidae (9), Leporidae (1), включая 7 видов из Ар-
мении, 13 из России, 7 из Болгарии и 10 из Поль-
ши, а также у многих потенциальных хозяев-бес-
позвоночных, преимущественно легочных мол-
люсков. В них обнаружены 29 видов легочных
гельминтов из семейств Dictyocaulidae (5 видов),
Protostrongylidae (22), Taeniidae (2).

Общими для изучаемых территорий были сле-
дующие виды промежуточных хозяев-моллюс-
ков: Arianta arbustorum, Bradybaena fruticum, Cepaea
nemoralis, C. vindobonensis, Georginapaeus (=Napae-
opsis) hohenackeri, Pyramidula rupestris, Succinea pu-
tris, Vallonia pulchella, Zonitoides nitidus. Продемон-
стрировано, что некоторые из этих видов играют
важную роль для основного потока инвазии про-
тостронгилидами.

Исходя из результатов многолетних исследо-
ваний авторов настоящей статьи и литературных
источников, мы подтверждаем предложенное на-
ми ранее наличие трех типов жизненных циклов
легочных гельминтов, на основе которых дана их
биологическая классификация:

1. Жизненные циклы протекают без участия
промежуточных хозяев, т.е., паразиты являются
геогельминтами – моноксенны. Развитие по это-
му типу происходит у нематод сем. Dictyocaulidae.

2. Жизненные циклы происходят с участием
промежуточных хозяев, каковыми являются бес-
позвоночные, принадлежащие, в основном, к на-
земным моллюскам. Развитие по этому типу про-
исходит у нематод сем. Protostrongylidae. Диксен-
ны, биогельминты.

3. Жизненные циклы происходят также с уча-
стием промежуточных хозяев, но в их качестве
выступают позвоночные животные, т.е. диксенны,
биогельминты. К этому типу относятся цестоды
E. granulosus и A. multilocularis (Echinococcinae).
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This article has been prepared based on the results of many years of the authors' studies in the framework of
scientific cooperation between Academies of Science of Russia, Armenia, Bulgaria and Poland. It is a con-
tinuation of one published in Annals of Parasitology: Biodiversity of Lung Helminths in Terrestrial Mammals
from Eastern Europe (2021). To determine the biological diversity of lung helminths various vertebrate hosts
were studied, including 7 species from Armenia, 13 from Russia, 7 from Bulgaria and 10 from Poland, as well
as many invertebrate potential hosts, mainly land mollusks. Three types of development cycles were found to
be characteristic for lung helminthes: 1 – Nematodes from family Dictyocaulidae developing in a direct way
without using intermediate hosts, geohelminths or monoxenous type of development. 2 – Those nematodes
life cycles of which include intermediate hosts which are mainly land mollusks. These are species from family
Protostrongylidae – biohelminths, dixenous type. 3 – Life cycles also include intermediate hosts, but here
they are vertebrate. This type includes cestodes Echinococcus granulosus and Alveococcus multilocularis – bio-
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ний рН на цитоморфологические параметры эритроцитов крови головастиков малоазиатской ля-
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водит к ухудшению выполняемой ими функции. Изменения линейных и геометрических парамет-
ров клеток крови головастиков при воздействии рН 5.0 и 9.0 в обеих сериях эксперимента позволя-
ют судить об их направленности на повышение эффективности транспорта кислорода, то есть носят
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Кислотность среды, являясь одним из важней-
ших абиотических факторов, оказывает значи-
тельное влияние на распространение и числен-
ность земноводных (Pough, Wilson, 1976; Böhmer,
Rahmann, 1990; Pierce, Wooten, 1992; Griffiths, Wi-
jer, 1994; Beebee, 1995; Pounds, 2001; Gardner, 2001;
Muths et al., 2003; D’Amen et al., 2007). Согласно
имеющимся данным колебания рН в кислую сто-
рону часто сопровождается гибелью эмбрионов и
сокращением процента вылупившихся личинок
(Pough, Wilson 1976; Saber, Dunson 1978; Cooke
1981; Freda, Dunson 1985, Cummins 1986; Böhmer,
Rahmann, 1990; Griffiths, Wijer, 1994), тогда как
защелачивание среды приводит к снижению тем-
пов роста и развитию аномалий у личинок амфи-
бий (Griffiths, Wijer, 1994). До сих пор не выясне-
ны механизмы подобного влияния. Остается от-
крытым вопрос о том, какие системы организма и
на какой стадии развития земноводных более
подвержены негативному влиянию колебаний
концентрации ионов водорода в среде, оказывает
ли данный фактор прямое или опосредованное
влияние на процессы жизнедеятельности.

Наиболее удобной и информативной моделью
для выяснения этих вопросов являются эритро-
циты – клетки крови, чутко реагирующие на из-
менения факторов среды и от которых во многом
зависит интенсивность метаболизма (Passantino,
2007; Davis, 2008а, 2008b; Claver Agustin, 2009).
Одной из самых важных функций эритроцитов

является перенос кислорода и углекислого газа, а
их размер и форма являются показателями пло-
щади, доступной для газообмена.

В изученной нами литературе отсутствуют
данные о влиянии рН на эритроциты крови личи-
нок и взрослых особей амфибий. Большинство
имеющихся данных описывают количественный
состав (Arıkan 1989, 1990; Arserim, Mermer, 2008;
Dönmez et al., 2009) и цитоморфологию (Atatür et al.,
1999, Arıkan et al., 2001; Zhelev et al., 2006; Gao et al.,
2007; Grenat et al., 2009а, 2009b) красных клеток
крови взрослых представителей рода Rana. Не-
смотря на то, что данные клетки крови амфибий
обладают высокой видоспецифичностью разме-
ров (Gregory, 2001), результаты многих исследо-
ваний показывают их изменчивость, обусловлен-
ную как загрязнением среды обитания, так и неко-
торыми другими факторами (Velcheva et al., 2006;
Mueller et al., 2008; Kozlowski et al., 2010). Подоб-
ные вариации размеров эритроцитов многие ав-
торы связывают с поверхностью, доступной для
газообмена, поскольку в маленьком эритроците
скорость газообмена быстрее, чем в крупном
(Baraquet et al., 2014).

Исследования по изучению размеров эритроци-
тов у личинок амфибий единичны (Baraquet et al.,
2014), что может быть связано с трудностями взя-
тия у них крови. Тем более отсутствуют данные,
учитывающие влияние различных факторов. По-
скольку эффективность снабжения клеток кис-
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лородом определяет успешность протекания всех
стадий онтогенеза, особенно личиночной, изуче-
ние изменения морфологии и морфометрии
эритроцитов в период личиночного развития
приобретает особую актуальность. Кроме того,
личинки бесхвостых представляют интерес для
изучения, поскольку они широко используются в
качестве биоиндикаторов для обнаружения мута-
генных агентов в воде (Шварц, 1968; Davis, 2008a;
Baraquet, 2013; Замалетдинов и др., 2019).

Особый интерес представляет также изучение
изменения размеров тела головастиков, а также
связь между этими двумя параметрами у амфибий
при действии разных значений рН. Сопоставле-
ние данных о действии разных значений рН на
изменение размеров и формы эритроцитов голо-
вастиков, может дать более развернутую картину
об оптимальных и лимитирующих значениях это-
го фактора для условий развития каждого отдель-
ного вида.

Актуальность подобного рода исследований
диктуется еще и тем, что в последние годы наряду
с исчезновением многих редких видов земновод-
ных, явно намечается тенденция к сокращению
численности даже широко распространенных ви-
дов бесхвостых амфибий в некоторых районах
Дагестана. Одним из таких видов является мало-
азиатская лягушка (Rana macrocnemis Boulenger,
1885), которая в Дагестане распространена в ши-
роком диапазоне высот от – 27 до 3200 м н.у.м. В
основном она населяет горную часть республики,
придерживаясь умеренно-увлажненных биото-
пов. Для нереста она предпочитает слабощелоч-
ные водоемы (Mazanaeva, 2000; Аскендеров,
2017). По нашим наблюдениям рН водоемов в
предгорных и горных районах, где были обнару-
жены икринки и головастики, значительно ва-
рьирует. Это может быть вызвано действием мно-
гих факторов. При этом известна доминирующая
роль земноводных в цепях питания. Поэтому изу-
чение вопроса о возможных причинах сокраще-
ния данного вида является актуальным для эко-
логической физиологии, аутэкологии и зоологии.

В связи с вышеизложенным целью данного ис-
следования является изучение характера влияния
разных значений рН на цитоморфологические
особенности эритроцитов крови R. macrocnemis.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Условия содержания и выращивания эмбрионов

и личинок Rana macrocnemis
Исследования проводились с конца февраля

по июль 2020–2021гг. В работе использовались
фрагменты из 6–7 только что отложенных кладок
R. macrocnemis (3200 икринок), собранных на тер-
ритории Предгорного Дагестана (с. Ерси, Табаса-
ранский район, высота 600 м н.у.м.). Экспери-

мент включал две серии опытов, в которых ис-
пользовалось по восемь контейнеров, размером
35 × 25 × 35 (42 л). В первой серии изучался весь
цикл эмбрионально-личиночного развития ма-
лоазиатской лягушки от недавно отложенных ик-
ринок до окончания метаморфоза (полная рез-
орбция хвоста). Для этого икринки размещались
поштучно в шесть экспериментальных контейне-
ров с различными значениями пониженной (4.0 и
5.0) и повышенной (9.0) рН, а также в три кон-
трольных контейнера с обычной для природных
водоемов рН (7.5–8.2). Во второй серии исследо-
валось постэмбриональное развитие R. macroc-
nemis, для чего личинки (выращивались при нор-
мальной рН) сразу после их перехода к активному
питанию размещались в контейнеры с различны-
ми значениями рН (4.0, 5.0 и 9.0). Плотность по-
садки составила 200 икринок (в первой серии) и
200 головастиков (во второй серии) на 25 л воды.

Объекты содержались в фильтрованной воде,
полностью заменявшейся каждый день, что спо-
собствовало сохранению оптимальных значений
кислорода в воде. Личинок после перехода на эк-
зогенное питание кормили листьями шпината,
предварительно ошпаренными кипятком, и аква-
риумным кормом для рыб. Измеряли процент на-
сыщения кислородом с помощью микропроцес-
сорного портативного оксиметра Hanna “HI 9145”,
температуры с помощью аквариумных термомет-
ров “Barbus”, а также кислотность (с использо-
ванием карманного рН метра – рН Мeterrange
0.00–14.00). Поскольку известно, что уровень рН
постоянно меняется в зависимости от многих фак-
торов, тестовые значения рН создавались и поддер-
живались путем добавления H2SO4 и NaOH, кото-
рые готовились из 0.1Н стандарт/фильтров фик-
санала после каждой смены воды. Измерение рН
в контейнерах производилось 4 раза в день. При
этом его изменения были незначительными.

В ходе эксперимента температура в помеще-
нии увеличивалась от 18°С в начале развития до
26°С – в конце. Подобное изменение температур-
ного режима характерно и для природных усло-
вий. Концентрация кислорода в чистой фильтро-
ванной воде в контейнерах при температуре око-
ло 24°С составляла 7.9 мг/л. Дополнительное
снабжение воды кислородом не производилось,
поскольку по литературным данным такая проце-
дура не улучшает условий для развития икры и го-
ловастиков, так как связана с их сильным стрес-
сом (Сурова, 2010). При измерении содержания
кислорода было учтено количество особей на
единицу объема (250 мл на 2 головастика). Это со-
отношение поддерживалось на протяжении всего
эксперимента.

Измерение морфометрических параметров. На
28–30 стадиях личиночного развития у 20 случай-
но выловленных личинок в каждой серии при
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различных рН производилось измерение линей-
но-весовых параметров. Для измерения общей
длины личинок использовали штангенциркуль
Electronic Digitalcaliper “DEKO” (с точностью
0.1 мм). Масса икринок измерялась с помощью
торсионных весов “VT-500”, вес личинок опреде-
лялся с помощью электронных весов “Масса-К”
(c погрешностью 0.005 г).

Кровь для мазков брали через прямой прокол в
сердце головастика на 28–30 стадиях развития
(Gosner, 1960), после предварительного усыпления.

Для определения размеров эритроцитов и их
ядер готовили мазки крови общепринятым гема-
тологическим методом и окрашивали по Рома-
новскому–Гимзе. Готовые мазки просматривали
с иммерсией, при увеличении 1600. Измерения
эритроцитов и ядер проводили через видеокуляр
“ToupCam 14.0 MP”, который встраивали в сте-
реоскопический микроскоп МСП-1 “ЛОМО”.
Полученные изображения обрабатывались с по-
мощью программного обеспечения TopView.

Для расчета объема эритроцитов была использо-

вана следующая формула:  где  – объ-

ем,  – длинная полуось, b – короткая полуось эл-
липса. Толщину эритроцитов вычисляли по форму-

ле:  При вычислении сферического индекса

(E) была использована формула: 

Площадь эритроцитов и ядер оценивали, при-
нимая их форму за эллипсоидальную, и рассчи-
тывали соотношение сторон, отражающее форму
клетки. На основании полученных данных под-
считали ядерно-цитоплазматическое отношение
ЯЦО) по формуле Sя/Sц, Sя – площадь ядра, Sц –
площадь клетки.

Статистическая обработка данных. Различия
между исследуемыми выборками определяли в
результате регрессионного анализа данных в про-
грамме Excel 10 и Statistica 10. Достоверность раз-
личий оценивалась с использованием критерия
Стьюдента (t), для выборок с нормальным рас-
пределением (р ≤ 0.05). Рассчитывали среднее
арифметическое по каждому морфометрическо-
му параметру (Mean и стандартное отклонение
SD). Нормальность распределения оценивали
критериями Шапиро–Уилка, асимметрии и экс-
цесса. Для выборок с ненормальным распределе-
нием использовали непараметрический критерий
Манна–Уитни. Рассчитывали коэффициент кор-
реляции (r) и коэффициент вариации (CV). Влия-
ние разных значений рН на исследуемые парамет-
ры у головастиков определяли на основе однофак-
торного дисперсионного анализа (ANOVA).

= π 24 ,
3

V ab V

a

π= .
4
bT

( )= −
2

1 .bE
a

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Эритроциты головастиков малоазиатской ля-

гушки имеют овальную форму с центрально распо-
ложенным овальным ядром. Длина эритроцитов в
контроле в среднем составляет 18.3 ± 1.7 мкм, ши-
рина – 13.3 ± 1.5 мкм. Длина и ширина ядер ко-
леблется в пределах 8.9 ± 1.4 и 7.2 ± 1.0 мкм соот-
ветственно. Соотношение L/W при таких значе-
ниях длины и ширины эритроцитов составляет
1.4 ± 0.1, а показатель сферичности (Е) равен
0.7 ± 0.1 (табл. 1).

При содержании головастиков в среде с раз-
личными значениями рН в обеих сериях опыта
наблюдаются статистически значимые отличия
от контроля (р ≤ 0.05). Так, в первой серии при
рН 5.0 длина и ширина эритроцитов достоверно
снижаются и составляют 17.0 ± 1.2 и 10.6 ± 0.8 мкм
соответственно. В щелочной среде (рН 9.0) длина
эритроцитов, напротив, увеличивается до 19.5 ±
± 1.5 мкм, а ширина уменьшается до 11.3 ± 1.3 мкм.
Несмотря на такое противоположное влияние
разных значений рН на линейные размеры эрит-
роцитов, в обоих случаях отмечается их удлине-
ние, на что указывает увеличение соотношения
L/W до 1.6 ± 0.1 (рН 5.0) и 1.8 ± 0.2 (рН 9.0), а так-
же индекса сферичности – до 0.8 ± 0.1.

Во второй серии эритроциты головастиков, со-
держащихся при рН 4.0, имеют длину 17.6 ± 1.5 мкм,
что достоверно меньше контрольных значений.
Ширина клеток крови при этом не изменяется.
Подобная динамика приводит к уменьшению ин-
декса сферичности до 0.6 ± 0.1, не влияя на соотно-
шение L/W. При двух других значениях рН (5.0 и
9.0) наблюдается сходная тенденция: длина эрит-
роцитов достоверно увеличивается, а ширина –
снижается, что приводит к повышению соотно-
шения L/W без изменения индекса сферичности.

Различия обнаруживаются также при распреде-
лении значений длины и ширины клеток (рис. 1).
Так, в первой серии опытов наиболее широкий диа-
пазон длины (14–24 мкм) и ширины (7–16 мкм)
клеток крови наблюдается при рН 9.0. При этом
наиболее высока встречаемость эритроцитов с
длиной 18–20 мкм и шириной 10–11 мкм. У голо-
вастиков, выращиваемых в кислой среде (рН 5.0),
длина и ширина эритроцитов варьируют в мень-
шем диапазоне 14–21 и 8.5–12.5 мкм соответствен-
но. Наиболее часто встречающаяся длина красных
клеток при этом составляет 16–17 мкм, ширина –
11.0–11.5 мкм. То есть в кислой среде намечается
тенденция к уменьшению длины эритроцитов и
увеличению их ширины, а также уменьшению диа-
пазона распределения.

Во второй серии опытов наименьший диапа-
зон распределения по длине эритроцитов отме-
чен в среде с рН 4.0 (13–22 мкм), по ширине – в
среде с рН 5.0 (6–18 мкм). В остальных условиях
распределение длины колеблется от 12 до 26 мкм.
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Диапазон распределения эритроцитов по ширине
меньше, чем в контроле и составляет при рН 4.0 –
9–17 мкм, при рН 9.0 – 8–16 мкм. При этом в сре-
дах с изменением рН отмечается увеличение сред-
них размеров эритроцитов без явно выраженной
зависимости от значений кислотности среды.

Наблюдаемые изменения линейных значений
эритроцитов отразились на их геометрических
параметрах (объеме, площади, толщине), от кото-
рых зависит эффективность транспорта кислоро-
да. В обеих сериях опыта объем эритроцитов сни-
жается относительно контроля при всех значени-
ях рН, особенно при рН 5.0. Так, в 1 серии опытов
объем клеток крови ниже контрольных значений
в 1.7 раз (р ≤ 0.05), во второй – в 1.1 раза (р ≤ 0.05).
Что касается площади, то значения данного пара-
метра ниже контроля в 1 серии опытов, особенно
при рН 5.0 (на 27.3%, р ≤ 0.05). Во второй серии
изменения площади относительно контроля не-
значительны (рис. 2). Сходная тенденция харак-
терна и для толщины красных клеток крови.

Распределение эритроцитов по объему и пло-
щади в контроле составляет 200–1000 мкм3 и 100–
350 мкм2 соответственно (наиболее часто встре-
чаются эритроциты объемом 300–400 мкм3 и пло-
щадью 150–200 мкм2). Наиболее существенное
влияние на диапазон распределения объема и
площади рН оказывает в первой серии опытов.
При рН 5.0 данный показатель сужается и состав-
ляет 150–400 мкм3 и 100–190 мкм2 соответствен-
но (наиболее часто встречаются эритроциты объ-
емом 200–300 мкм3 и площадью 130–140 мкм2).

При рН 9.0 распределения по объему составляет
100–600 мкм3 (чаще встречаются эритроциты объе-
мом 200–300 мкм3), по площади – 100–240 мкм2

(наиболее часто встречаются эритроциты площа-
дью140–160 мкм2).

Обращает на себя внимание тот факт, что на
фоне уменьшения, как объема, так и площади
эритроцитов в первой серии мы наблюдаем повы-
шение соотношения S/V, что указывает на увели-
чение поверхности эритроцита в единицу объема.
Это позволяет эритроцитам легче менять свою
форму (увеличивается степень их деформации) и
проходить через узкие капилляры, что улучшает
транспортные функции крови. Кроме того, при
высоком соотношении площади и объема любая
молекула гемоглобина ближе располагается к по-
верхности, что совместно с уменьшением толщи-
ны эритроцитов (табл. 1) обеспечивает макси-
мально ускоренный газообмен. Это позволяет
рассматривать подобные изменения как компен-
саторную реакцию на сдвиги значений рН, как в
кислую, так и в щелочную сторону.

Уменьшение геометрических параметров
эритроцитов при действии рН 4.0; 5.0 и 9.0 во
второй серии, однако, не приводит к изменению
соотношения S/V, что также может указывать на
компенсаторный характер изменений, приводя-
щих к оптимальному соотношению размеров
эритроцитов для эффективного выполнения га-
зотранспортной функции.

Таким образом, геометрические параметры
особенно подвержены изменениям в первой се-

Таблица 1. Цитоморфологические параметры эритроцитов и их ядер Rana macrocnemis при воздействии разных
значений рН

Примечание. Жирный шрифтом выделены достоверно значимые отличия (р ≤ 0.05) между сериями; _ – достоверно значимые
отличия (р ≤ 0.05) от контроля; L – длина, W – ширина, V – объем, S – площадь, S/V – соотношение площади поверхности к
объему, T – толщина, E – индекс сферичности.

рН
Эритроциты

L W L/W V S S/V T E

к 7.8 18.3 ± 1.7 13.3 ± 1.5 1.4 ± 0.1 444.5 ± 96.2 194.1 ± 36.9 0.44 ± 0.1 5.2 ± 0.6 0.7 ± 0.1
1 5 17.0 ± 1.2 10.6 ± 0.8 1.6 ± 0.1 250.0 ± 36.2 141.1 ± 13.1 0.56 ± 0.1 4.1 ± 0.3 0.8 ± 0.1

9 19.5 ± 1.5 11.3 ± 1.3 1.8 ± 0.2 335.1 ± 90.4 173.7 ± 28.2 0.52 ± 0.2 4.4 ± 0.5 0.8 ± 0.1
2 4 17.6 ± 1.5 13.3 ± 1.2 1.3 ± 0.5 419.9 ± 96.8 185.8 ± 27.2 0.44 ± 0.1 5.2 ± 0.5 0.6 ± 0.1

5 19.6 ± 2.1 12.3 ± 1.7 1.7 ± 0.3 398.9 ± 97.9 189.3 ± 31.9 0.47 ± 0.1 4.8 ± 0.7 0.7 ± 01
9 19.2 ± 2.0 12.5 ± 1.4 1.6 ± 0.2 410.2 ± 97.1 190.6 ± 35.8 0.47 ± 0.1 4.9 ± 0.5 0.7 ± 0.1

Ядра эритроцитов
к 7.8 8.9 ± 1.4 7.2 ± 1.0 1.2 ± 0.2 65.3 ± 24.9 51.8 ± 13.1 0.80 ± 0.2 2.8 ± 0.4 0.6 ± 0.1
1 5 8.4 ± 1.1 5.7 ± 0.8 1.5 ± 0.4 36.9 ± 10.6 37.7 ± 6.4 1.03 ± 0.1 2.3 ± 0.3 0.7 ± 0.2

9 10.3 ± 1.4 7.1 ± 0.8 1.5 ± 0.3 70.2 ± 19.8 57.7 ± 10.6 0.82 ± 0.1 2.8 ± 0.3 0.7 ± 0.1
2 4 7.9 ± 1.1 6.1 ± 0.8 1.3 ± 0.3 39.8 ± 12.1 38.1 ± 7.6 0.96 ± 0.1 4.8 ± 0.6 0.5 ± 0.3

5 9.9 ± 1.4 7.0 ± 1.3 1.5 ± 0.4 67.7 ± 26.1 54.7 ± 12.8 0.81 ± 0.1 2.8 ± 0.5 0.6 ± 0.1
9 8.8 ± 1.1 7.1 ± 0.9 1.3 ± 0.2 60.9 ± 19.2 49.6 ± 10.5 0.82 ± 0.1 2.8 ± 0.3 0.5 ± 0.2
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рии опытов, что указывает на снижение кисло-
родтранспортной функции крови при действии
кислых значений рН 4.0, начиная с эмбриональ-
ного периода развития. Это подтверждается дан-
ными дисперсионного анализа, который отража-
ется влияние рН на все исследуемые линейные и
геометрические параметры (в среднем R ≥ 50%,
табл. 2). Изменения же во второй серии опытов
носят компенсаторный характер, что подтвер-
ждается отсутствием данного влияния на пара-
метры, характеризующие кислородтранспортную

функцию – площадь, объем, толщину и ширину
эритроцитов.

Исследование размеров ядер эритроцитов вы-
явило достоверно значимые отличия не по всем
исследуемым параметрам (см. табл. 1). Так, в первой
серии опытов при рН 5.0 наблюдается значительное
уменьшение ширины ядер (на 20.8%, р ≤ 0.05) что
приводит к увеличению соотношения L/W до
1.5 ± 0.4 и индекса сферичности до 0.7 ± 0.2. Это
указывает на удлинение ядер. При таких значени-
ях длины и ширины практически уравниваются
значения площади и объема ядер (36.9 ± 10.6 и

Рис. 1. Частота встречаемости параметров длины и ширины) эритроцитов (мкм) Rana macrocnemis при разных рН в
двух сериях: а, б – первая, в, г – вторая и в контроле.
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Таблица 2. Влияние разных значений рН на цитоморфологические особенности эритроцитов и параметры дли-
ны и веса тела головастиков Rana macrocnemis

Примечание. Влияние фактора рассматривается при р ≤ 0.05; L – длина, W – ширина, V – объем, S – площадь, S/V – соотношение
площади поверхности к объему, T – толщина, E – индекс сферичности, m – масса головастиков, l – длина головастиков.

Серии
Эритроциты Головастики

L W V S S/V T E m l

1 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.597 р = 0.846
2 р = 0.010 р = 0.201 р = 0.946 р = 0.880 р = 0.040 р = 0.201 р = 0.000 р = 0.000 р = 0.000
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36.6 ± 6.4 мкм2 соответственно), что сопровожда-
ется повышением соотношения S/V до 1.03. При
рН 9.0 ядра также приобретают элипсоидную
форму, но уже за счет значимого увеличения их
длины при незначительном уменьшении шири-
ны, что в итоге приводит к тому же отношению
L/W, как и при рН 5.0 (1.5 ± 0.3). Однако при таких
линейных размерах отмечается увеличение площа-
ди и объема ядер (до 57.7 ± 10.6 и 70.2 ± 19.8 мкм2 со-

ответственно), что сопровождается приближением
соотношения S/V к значению контроля (0.82 ± 0.1).

Во второй серии наблюдаемые изменения но-
сят разнонаправленный характер. Наибольшее
влияние на размеры ядер эритроцитов оказывает
рН 4.0. В данной среде наблюдается достоверно
значимое уменьшение длины и ширины ядер, что
не приводит, однако, к изменению их соотноше-
ния, которое составляет 1.3 ± 0.3 (как и в контро-
ле). Однако, указанное изменение линейных раз-
меров ядер сопровождается уменьшением их пло-
щади и объема до примерно одинаковых значений
(39.8 ± 2.1 и 38.1 ± 7.6 мкм3) и приближению их
соотношения к 1. При влиянии рН 5.0 и 9.0 изме-
нение большинства параметров не являются до-
стоверно значимыми.

Важной морфологической характеристикой
эритроцитов, позволяющей оценить уровень ме-
таболизма и выявить проявление компенсатор-
ных реакций, является ядерно-цитоплазматиче-
ское отношение (ЯЦО), который определяется со-
отношением площади ядра (Sя) и площади клетки
(Sц). Результаты расчетов представлены в табл. 3.

Как видно из представленных данных в кон-
троле ЯЦО составляет 0.36 ± 0.01. Такие же значе-
ния обнаружены в первой серии независимо от

Рис. 2. Частота встречаемости параметров объема и площади эритроцитов (мкм) Rana macrocnemis при разных рН в
двух сериях: а, б – первая, в, г – вторая и в контроле.
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Таблица 3. Изменение ядерно-цитоплазматического
индекса эритроцитов Rana macrocnemis при действии
различных значений рН

Примечание. Жирным шрифтом выделены статистически
значимые отличия от контроля; * – между сериями.

рН Sц, мкм Sя, мкм ЯЦО

Контроль 7.8 142.3  ±  10.5 51,8 ± 13.1 0.36 ± 0.01
1 серия 5.0 103.4 ± 9.6 37.7 ± 6.4* 0.36 ± 0.01

9.0 116.0 ± 7.7 57.7 ± 10.6 0.39 ± 0.03
2 серия 4.0 147.7 ± 11.2 38.1 ± 7.6* 0.26 ± 0.01

5.0 134.6 ± 10.1 54.7 ± 12.8 0.41 ± 0.02*
9.0 141.0 ± 13.1 49.6 ± 10.5 0.35 ± 0.01



526

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2023

ГАМИДОВА, РАБАДАНОВА

значения рН. Во второй серии отмечено сниже-
ние данного показателя до 0.26 ± 0.01 при рН 4.0 и
повышение до 0.41 ± 0.02 – при рН 5.0. Повышение
ЯЦО может оказывать влияние на интенсивность
газообмена, диффузию кислорода сквозь мембрану
эритроцита и как следствие кислородную емкость
клетки (Bondarieva et al., 2012; Донкова, Рубай,
2017).

А.К. Дэвис (Davis, 2008b, М. Дас и П.К. Маха-
патра (Das, Mahapatra 2012) в своих исследовани-
ях указывают на то, что размеры эритроцитов ме-
няются при росте и метаморфозе личинок амфи-
бий. Однако, эта закономерность выявлена без
учета воздействия условий среды, в частности,
рН. В наших исследованиях масса тела голова-
стиков в обеих сериях опытов увеличивается при
рН 9.0 на 22.1–23.7%. Во второй серии при рН 4.0
масса тела, напротив, снижается на 39.5% (р ≤ 0.05),
что отражается на данных дисперсионного ана-
лиза (см. табл. 2–3). В тоже время изменение рН
не оказывает существенного влияния на длину
тела личинок малоазиатской лягушки (достовер-
ное снижение на 15.2% отмечено только при
рН 4.0 (табл. 2). При этом в первой серии опытов
корреляции с размерами эритроцитов не выявле-

но, тогда как во второй серии отмечена слабая от-
рицательная связь, (r = 0.5) между массой тела го-
ловастиков и шириной при рН 9.0. В остальных
случаях средняя корреляционная связь (r = 0.6) об-
наружена только при рН 5.0 в первой серии между
массой и длиной тела головастиков (рис. 3). 

В ходе корреляционного анализа в двух сериях
между длиной и шириной эритроцитов и их ядер
связь выявлена только в контроле (r = 0.5). Между
остальными исследуемыми параметрами отмече-
ны средние (r ≥ 0.5) и высокие (r ≥ 0.8) положи-
тельные корреляционные связи, значения коэф-
фициентов которых приближены к контрольным
(рис. 4), за исключением отсутствия связи между
длиной и объемом ядер. Однако в первой серии
при обоих значениях рН (5.0 и 9.0) выявлена от-
рицательная корреляция между объемом и сфе-
ричностью (r = 0.6), а также толщиной и сферич-
ностью (r = 0.7–0.8) эритроцитов (рис. 4а) и их
ядер (рис. 4б). Во второй серии между этими же
параметрами такой же характер связи отмечается
при рН 5.0. Следует отметить, что в контроле эти
параметры между собой не коррелируют (рис. 4).

Рис. 3. Корреляционный анализ между массой (m) и длиной тела головастиков (l) при рН 5.0 (а), массой тела и шири-
ной эритроцита (W) при рН 9.0 (б) у Rana macrocnemis.
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Таблица 4. Длина (мм) и масса тела, (мг) Rana macrocnemis при воздействии различных значений рН

Примечание. Жирным шрифтом выделены достоверно значимые отличия (р ≤ 0.05) между сериями; * – достоверно значимые
отличия (р ≤ 0.05) от контроля; l – длина тела, m – масса тела.

Параметры Контроль
1 серия 2 серия

рН 5 рН 9 рН 4 рН 5 рН 9

l 26.4 ± 2.0 26.3 ± 1.9 26.5 ± 3.6 22.4 ± 2.6* 27.0 ± 3.9 27.1 ± 4.6
m 189.9 ± 61.1 191.5 ± 56.8 231.7 ± 84.9* 115.3 ± 27.2* 176.3 ± 50.4 235.2 ± 91.7*
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Разнонаправленный характер имеют данные,
полученные при корреляционном анализе пара-
метров эритроцитов и их ядер (рис. 4в). Разнона-
правленный характер имеют данные корреляци-
онного анализа между параметрами эритроцитов
и их ядер (рис. 4в). Так, если в контроле наблюда-
ется средняя корреляционная связь между боль-
шинством параметров (r = 0.5), то при кислых
значениях рН (4.0 и 5.0) в обеих сериях она пол-
ностью отсутствует. Исключение отмечается

между сферичностью эритроцитов и их ядер при
тех же значениях рН во второй серии. Более близ-
кие значения к контролю отмечаются при рН 9.0
в первой серии. Изменения морфологии эритро-
цитов при изменении рН среды явно требует
дальнейших исследований для выяснения физио-
логического механизма и последствий этих изме-
нений. Наши результаты могут быть полезны в
качестве эталонных значений для будущих иссле-
дований, а также могут быть использованы в со-

Рис. 4. Коэффициенты корреляции между параметрами эритроцитов (а), ядра (б) и эритроцит/ядро (в).
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четании с другими гематологическими парамет-
рами для изучения изменений, происходящих в
клетках крови во время метаморфозы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Кислотность среды является важным абиоти-

ческим фактором, лимитирующим рост и разви-
тие водных организмов. В связи с неуклонным
ростом антропогенной нагрузки на водные эко-
системы данный показатель подвержен значи-
тельным колебаниям, что, несомненно, приводит
к сдвигу многих параметров гидробионтов и не-
обходимости включения механизмов адаптации.
Перспективным представляется изучение меха-
низмов адаптации на клеточном уровне. Наибо-
лее удобной моделью в этом плане являются
эритроциты крови, от которых зависит транспор-
тировка кислорода, а значит и интенсивность ме-
таболических процессов.

В наших исследованиях показано, что влияние
кислотности среды сопровождается характерны-
ми изменениями цитоморфологии эритроцитов
головастиков малоазиатской лягушки. Во многом
эти изменения зависят от того с эмбрионального
(1 серия) или личиночного (2 серия) периодов на-
чалось влияние разных значений рН.

Изменение линейных размеров эритроцитов в
первой серии при воздействии как кислых, так
щелочных значений рН приводит к увеличению
соотношения L/W и индекса сферичности. Это
сопровождается уменьшением объема и площади
эритроцитов и повышением соотношения S/V.
Кроме того, отклоненные от нормы значения рН
сужают диапазон изменений длины и ширины
эритроцитов.

Во второй серии динамика размеров эритро-
цитов при рН 4.0 сопровождается уменьшением
соотношения L/W и индекса сферичности. При
двух других значениях рН (5.0 и 9.0) наблюдается
повышение данного соотношения, не сопровож-
дающееся, однако, изменением индекса сферич-
ности. В этой серии также не обнаружено измене-
ние поверхности эритроцита в единицу объема,
несмотря на уменьшение объема и площади эрит-
роцитов.

Подобные изменения указывают на негативное
влияние рН 4.0 на цитоморфологические особен-
ности эритроцитов, действие которого, по-видимо-
му, связано с более глубокими изменениями, затра-
гивающими молекулярный, клеточный и организ-
менный уровни. В частности, в наших предыдущих
исследованиях показано, что данные значения рН
снижают выживаемость головастиков, уменьшают
процент вылупления и замедляют метаморфоз.

Влияние же других значений рН (5.0 и 9.0) вы-
зывает адаптивный эффект, выражающийся в
итоге в повышении эффективности транспорта

кислорода, хоть и достигается это разными моди-
фикациями линейных и геометрических пара-
метров эритроцитов.
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Effect of pH on Cytomorphological Parameters of Erythrocytes
of the Rana macrocnemis Tadpoles

D. M. Gamidova1, # and A. I. Rabadanova1

1Dagestan State University, 43a Magomed Gadzhiyev str., Makhachkala, 367000 Russia
#e-mail: Djamka_90@mail.ru

The article presents the results of studies of the effect of acidic (4.0, 5.0) and alkaline (9.0) pH values on cy-
tomorphological parameters of erythrocytes of Rana macrocnemis tadpoles. The negative effect of pH 4.0 on
the cytomorphological features of erythrocytes is shown, expressed in a decrease in their geometric parame-
ters (area, volume), which leads to a deterioration of their function. Changes in the linear and geometric pa-
rameters of tadpole blood cells when exposed to pH 5.0 and 9.0 in both series of the experiment allow us to
judge their focus on improving the efficiency of oxygen transport, that is, they are compensatory in nature.

Keywords: erythrocytes, acidity, рН, tadpoles, Rana macrocnemis
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На модели термического ожога кожных покровов лабораторных крыс показано, что после 4-крат-
ного локального облучения наносекундным импульсно-периодическим микроволновым излучени-
ем (ИПМИ, 10 ГГц, длительность импульсов 100 нс, частота повторения импульсов 8 Гц, пиковая
плотность потока мощности (пППМ) 140 Вт/см2) увеличивается скорость заживления ран за счет
ускоренного образования грануляционной ткани и уменьшения толщины струпа, что обеспечивает
безрубцовое заживление.

Ключевые слова: термический ожог, наносекундные импульсы, гистологический анализ, микровол-
новое излучение, лабораторные крысы
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По данным Минздрава в Российской Федера-
ции уровень ожоговых травм среди взрослого насе-
ления составляет в среднем 50 случаев на 100 тысяч
человек, среди детей – 80 на 100 тысяч. Термиче-
ские ожоги занимают третье место среди прочих
травм и выделены в отдельную рубрику в между-
народной классификации болезней по МКБ-10
(Алексеев и др., 2016). Глубокие и обширные ожо-
ги могут приводить к серьезным осложнениям,
таким как сепсис (с развитием бактериальной ин-
фекции), шок (вызванный гиповолемией), а так-
же сокращение рубцовой ткани после неправиль-
ного заживления раны (Shpichka et al., 2019).

В зоне ожоговой травмы неизбежно возникают
инфицирование и воспаление, имеет место поте-
ря белков, электролитов, воды, плазмы и другие
варианты патологического реагирования. В связи
с этим быстрое восстановление поврежденного
кожного барьера является основным направлением
лечения ожоговой патологии (Shpichka et al., 2019).
Поскольку стандартная методика аутотрансплан-

тации кожи имеет существенные ограничения и
является дорогостоящей процедурой (Wood et al.,
2006; Atiyeh, Costagliola, 2007), в последние годы
предприняты попытки разработки новых способов
регенерации ожоговых травм, к которым может от-
носиться метод коррекции импульсным микровол-
новым излучением. В научном сообществе исполь-
зование тех или иных видов электромагнитного из-
лучения (ЭМИ) в коррекции и лечении кожных
травм вызывает ряд противоречий. Тем не менее,
имеются данные о применении, в частности,
электронных пучков для стерилизации аллоген-
ных кожных трансплантатов человека (Labus et al.,
2022), о ранозаживляющем действии лазеротера-
пии (Rodrigo et al., 2009) и регенеративном влиянии
импульсных радиочастотных излучений (Гапеев,
Чемерис, 2007; Athanasiou et al., 2007; Strauch et al.,
2009; Гапеев, 2012). В этом плане перспективным
представляется использование наносекундного
импульсно-периодического микроволнового из-
лучения (ИПМИ), для которого уже установлена
способность стимулировать репаративную реге-

УДК 599.323.4:615.832.74:615.849.112.001.6

ФИЗИОЛОГИЯ 
ЖИВОТНЫХ И ЧЕЛОВЕКА



532

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2023

ГОСТЮХИНА и др.

нерацию полнослойной кожной раны у лабора-
торных мышей (Князева и др., 2011). Кроме того,
на предварительном этапе исследования данного
фактора нами было показано, что наносекундное
ИПМИ (10 ГГц, длительность импульсов 100 нс,
частота повторения импульсов 8 Гц, пППМ 140 и
1500 Вт/см2) ускоряет процессы ранозаживления
(Samoylova et al., 2020; Гостюхина и др., 2022).
Оказалось, что наиболее эффективным с точки
зрения скорости заживления ран является облу-
чение с интенсивностью – 140 Вт/см2 (Гостюхина
и др., 2022). Это представляет интерес для приме-
нения данного фактора в медицинской практике,
поскольку указанный режим не превышает гиги-
енических уровней безопасного воздействия на
организм (СанПиН 2.2.4/2.1.8.055-96., 1996). Таким
образом, полученные результаты исследования ди-
намики заживления ожоговых ран после термиче-
ских повреждений и коррекции наносекундным
ИПМИ у лабораторных крыс требовали гистоло-
гического подтверждения.

Цель настоящей работы – провести гистоло-
гическую оценку состояния кожи лабораторных
крыс после термических повреждений и их кор-
рекции наносекундными микроволновыми им-
пульсами с пППМ 140 Вт/см2 и частотой повторе-
ния импульсов 8 Гц.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Экспериментальное исследование выполнялось
на 20 половозрелых самках крыс стока “Wistar”
массой 230–250 г. Животные содержались в стан-
дартных условиях вивария при естественном све-
товом режиме и на стандартном рационе со сво-
бодным доступом к воде и пище. Все процедуры с
животными выполнялись в одно и то же время (с
9:00 до 11:00). Исследование проводилось в соответ-
ствии с этическими нормами работы с лаборатор-
ными животными (ETS № 123) и санитарными пра-
вилами по устройству, оборудованию и содержанию
экспериментально-биологических клиник (Прави-
ла лабораторной практики в Российской Федера-
ции). На проведение исследования получено разре-
шение Комиссии по биоэтике Биологического ин-
ститута НИ ТГУ (протокол № 15 от 14.06.2019 г.).

Экспериментальные животные случайным об-
разом разделялись на две группы по 10 особей в
каждой:

1. Контрольная группа (n = 10) – крысы, кото-
рые после моделирования термического ожога
содержались в стандартных условиях вивария и
не подвергались воздействию ИПМИ;

2. Опытная группа (n = 10) – крысы, которые
после моделирования термического ожога под-
вергались однократно в течение четырех дней ло-
кальному воздействию наносекундным ИПМИ с

пППМ 140 Вт/см2 с частотой повторения импуль-
сов 8 Гц.

Моделирование термических ожогов. За сутки
до моделирования ожога на дорсальной поверхно-
сти тела крысы осуществляли депиляцию участка
кожи путем выбривания электрической ветери-
нарной машиной. Бритье и моделирование ожога
проводили под СО2 наркозом. Термическую рану
создавали прикладыванием без усилия на 30 с,
разогретого до 100°С металлического стержня
диаметром 2 см к поверхности кожи в межлопа-
точной области. Площадь повреждения в кон-
трольной и опытной группах составляла в сред-
нем 340 ± 18 мм2, что соответствует 8–9% от пло-
щади поверхности тела.

В течение всего эксперимента крысы содержа-
лись по две особи в специальных клетках, разде-
ленных между собой прозрачной перегородкой
для исключения контакта животных друг с дру-
гом и взаимного влияния на процесс заживления
ожоговой раны. Наблюдение за процессом за-
живления ран после 4-кратного облучения осу-
ществляли в динамике у контрольных и опытных
крыс вплоть до образования келоидного рубца.

Динамику заживления термических ожогов
оценивали с помощью электронного штанген-
циркуля по уменьшению площади участка повре-
жденной кожи (Князева и др., 2011; Гостюхина и др.,
2022) и фиксировали фотокамерой Sony-DSC-
F717 (Япония) с последующим анализом фото-
графий.

Облучение термических ожогов. Через 5 ч после
формирования ожога ежедневно в течение 4 по-
следующих дней ожоговые раны лабораторных
крыс подвергали однократному воздействию нано-
секундным ИПМИ (4000 импульсов за сеанс/день,
пППМ 140 Вт/см2, частота повторения импульсов
8 Гц). Для локального воздействия на термическую
рану и устранения возможности облучения всего
организма остальная часть тела животных укрыва-
лась радиопоглощающим материалом. Продол-
жительность однократного облучения с указан-
ными параметрами воздействия составляла 8 ми-
нут. В качестве источника ЭМИ использовался
импульсный лабораторный СВЧ-генератор (не-
сущая частота 10 ГГц, длительность импульсов на
полувысоте 100 нс). Во время воздействий живот-
ные в специальных пластиковых контейнерах
диаметром 10 см и длиной 30 см помещали на рас-
стоянии 20 см от рупора антенны генератора, в
зоне сформировавшейся волны ИПМИ. При ра-
диочастотном электромагнитном воздействии воз-
можен нагрев тканей и, соответственно, повыше-
ние температуры облучаемой ткани, поэтому во
время воздействия с помощью волоконно-оптиче-
ского термометра МТ-4МО-1 (Россия) осуществля-
ли температурный контроль. При использован-
ной интенсивности ИПМИ температура нагрева
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тканей в области раны не превышала 0.05°C. Вы-
бор режима воздействия (длительность, пППМ, ча-
стота повторения) основан на результатах предыду-
щих исследований, как наиболее эффективно вли-
яющего на скорость репаративной регенерации
полнослойных кожных и термических ран (Кня-
зева и др., 2011; Гостюхина и др., 2022).

Гистологический анализ. На 30 день после мо-
делирования термического ожога животных вы-
водили из эксперимента путем передозировки
СО2-наркоза. Для проведения гистологического
анализа вырезали участок кожи, включающий
пораженную и соседнюю интактную области. Ги-
стологическую обработку материала проводили
стандартными методиками (Коржевский, 2010;
Exbrayat, 2013; Ярцев, 2019). После фиксации в
10% растворе забуференного формалина образцы
кожи обезвоживали в растворах этанола возраста-
ющей крепости (70, 95, 98%), просветляли в бута-
ноле и заливали в парафин. Срезы толщиной
5 мкм изготавливали на ротационном микротоме
RMD-3000 (“MTPoint”, Россия) и переносили на
предметные стекла с белок-глицериновым покры-
тием. Окраску полученных срезов осуществляли ге-
матоксилином Майера–эозином и модифициро-
ванным азановым методом. Всего было получено
60 микропрепаратов. Микроскопию препаратов,
изготовление снимков выбранных показатель-
ных образцов, а также измерения осуществляли с
помощью микроскопа AxioLab A1, камеры Axio-
CamERc 5s и программы ZEN 2 (“CarlZeissMi-
croscop”, Германия).

На микрофотоснимках измеряли общую пло-
щадь исследуемого фрагмента (ПФ, мкм2), пло-
щадь грануляционной ткани (ПГТ, мкм2), разры-
вов в исследуемом фрагменте (ПР, мкм2), толщи-
ну новообразованного эпидермиса (ТЭ, мкм) или
длину раны – расстояние между краями раны
(ДР, мкм) – для ран с неполной эпителизацией.
На основе первичных измерений рассчитывали
относительную площадь грануляционной ткани
(ОПГТ):

(1)

Для сравнения экспериментальных групп ис-
пользовали показатели ТЭ, ДР, ОПГТ.

Статистическая обработка данных. В ходе ста-
тистической обработки результатов гистологиче-
ского анализа рассчитывали: среднее значение
( ), минимум (min) и максимум (max), стандарт-
ное отклонение (σ), стандартную ошибку сред-
ней ( ), коэффициент вариации (Cv), уровень
значимости (p). Для оценки характера распреде-
ления использовали критерий Краскела–Уолли-
са. Для сравнения результатов групп применяли
точный критерий Фишера и тест Стьюдента. При
проверке статистических гипотез достоверным
считали уровень значимости менее 5% (p < 0.05).

( )ОПГТ ПГТ 100 ПФ ПР % .= × −

x

xm

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Гистологический анализ показал, что на 30-е

сутки эксперимента после моделирования ожогов и
4х-кратного облучения наносекундным ИПМИ с
пППМ 140 Вт/см2, с частотой повторения им-
пульсов 8 Гц термические раны у всех исследо-
ванных групп животных находились в фазе реге-
нерации (рис. 1).

В контрольной группе полная эпителизация
ран была выявлена в 33% случаев. Относительная
площадь грануляционной ткани (t-test: t = –2.2,
p > 0.05) и толщина новообразованного эпидер-
миса (t-test: t = 1.4, p > 0.05) у крыс данной группы
с незавершенной эпителизацией ран (67%) не от-
личались от таковых с полной эпителизацией.

У облученных животных (опытная группа) в
67% случаев установлена полная эпителизация
ожоговых ран. В данной группе крысы с незавер-
шенной эпителизацией ран статистически отлича-
лись от таковых с полностью эпителизированными
ранами по толщине новообразованного эпидер-
миса (t-test: t = 1.21, p ≤ 0.05). Этот показатель ока-
зался в 3.88 раза меньше толщины у животных с
незавершенной эпителизацией раны (табл. 1).

Сравнение показателей опытных и контрольных
групп животных с не полностью эпителизирован-
ными ранами продемонстрировало статистически
значимые различия по величине относительной
площади грануляционной ткани (t-test: t = –2.37,
p ≤ 0.05), в то время как по толщине эпидермиса
различия отсутствовали (t-test: t = –1.87, p > 0.05).
После облучения раны имели в 4.22 раза большую
относительную площадь грануляционной ткани
по сравнению с таковыми у контрольных живот-
ных (табл. 1).

В случае с полной эпителизацией ран живот-
ные опытной и контрольной групп отличались
только по площади грануляционной ткани (t-test:
t = –3.83, p < 0.05), которая была в 5.66 раз больше
у животных после облучения (табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты работы подтвердили ранее полу-

ченные данные о том, что воздействие наносе-
кундным ИПМИ с интенсивностью 140 Вт/см2 с
частотой повторения импульсов 8 Гц способству-
ет ускорению процесса регенерации ожоговых
ран (Гостюхина и др., 2022). По результатам ги-
стологического анализа было установлено, что
животные, термические травмы которых подверга-
лись облучению, имели более выраженную степень
эпителизации ран. При этом, вне зависимости от
степени эпителизации у крыс после облучения на-
блюдался больший размер области грануляцион-
ной ткани по отношению к контрольной группе.

Из литературных источников следует, что за-
живление кожных ран представляет собой слож-
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Рис. 1. Поперечные срезы центральной области ожоговых ран кожных покровов крыс контрольной (а, в) и опытной
(б, г) групп на 30-е сутки заживления. Окраска модифицированным азановым методом НЭ – новообразованный эпи-
дермис, ГТ – грануляционная ткань, ССД – сетчатый слой дермы.
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НЭ
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Таблица 1. Показатели поврежденного участка кожных покровов крыс на 30-е сутки эксперимента после моде-
лирования ожоговой травмы и 4-кратного воздействия наносекундным ИПМИ

Группа

Параметр

относительная площадь 
грануляционной ткани, мм2

толщина новообразованного 
эпидермиса, мкм длина раны, мм

Крысы с не полностью эпителизированными ранами после ожоговой травмы

Контрольные 0.50 ± 0.20 49.22 ± 21.15 2.19 ± 0.70

Опытные 2.39 ± 1.86 37.71 ± 53.32 4.85 ± 5.07

Крысы с полностью эпителизированными ранами после ожоговой травмы

Контрольные 0.27 ± 0.03 65.21 ± 10.31

Опытные 1.53 ± 1.05 146.33 ± 116.99

xx m± xx m± xx m±
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ное взаимодействие между разными типами кле-
ток, цитокинами и нейрососудистой системой
(Fox et al., 2008). Использование новых техноло-
гий регенерации ткани способно заметно улуч-
шать восстановление кожи, в частности, посред-
ством реэпидермизации, ангиогенеза и заселения
гипертрофических рубцов и келоидов (Sakallioglu
et al., 2006). Известно, что ЭМИ разных диапазо-
нов и интенсивностей также способно стимули-
ровать репаративную регенерацию в поврежден-
ных тканях (Бессонов и др., 2000; Лушников и др.,
2003; Rodrigo et al., 2009; Strauch et al., 2009) за
счет усиления кальций-кальмодулинового связы-
вания в клетках и активации NO-синтетазы (Pilla,
2008; Strauch et al., 2009). Поэтому, не исключено,
что наносекундное ИПМИ обладает аналогич-
ным биологическим эффектом.

Увеличение толщины новообразованного эпи-
дермиса после облучения указывает на то, что воз-
можный эффект воздействия ИПМИ связан с ак-
тивацией фибробластов. Фибробласты, являясь
основными клетками дермы, продуцируют колла-
ген, эластин и протеогликаны, важные компоненты
межклеточного вещества, а также секретируют раз-
личные факторы роста (TGF-β) и цитокины
(TNF-α) (Bainbridge, 2013; Tracy et al., 2016). Та-
кой потенциальный набор мишеней влияет не
только на элементы дермы, но и на пролиферацию
и дифференцировку кератиноцитов (Wang et al.,
2007). Помимо этого, фибробласты являются
важным компонентом процесса ранозаживления,
поскольку участвуют в образовании и увеличении
размеров грануляционной ткани, что продемон-
стрировано в ходе гистологического исследования.
Не исключено, что участие ИПМИ в активации
фибробластов может быть важнейшим вариантом
успешного ранозаживления.

Таким образом, полученная гистологическая
картина регенерации кожных покровов крыс по-
сле моделирования термического повреждения и
локального облучения наносекундным ИПМИ
позволяет утверждать, что использование данно-
го энергетического воздействия для заживления
ран представляет перспективное направление для
разработки новых технологий в области космето-
логии и комбустеологии. Для их успешного про-
движения в практическое использование требу-
ются соответствующие доклинические и клини-
ческие исследования.
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Histological Assessment of the Laboratory Rats Skin after Thermal Damages Treated 
with Nanosecond Microwave Pulses
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The effect of nanosecond repetitively pulsed microwave radiation (RPMR, 10 GHz, 100 ns pulse duration,
8 Hz pulse repetition rate, 140 W/cm2 peak power f lux density (pPFD)) on the treatment of a model thermal
burn of the skin of laboratory rats was investigated. It is established that after 4-fold local irradiation, the rate
of wound healing increases; it is due to the accelerated formation of granulation tissue and a decrease in the
thickness of the scab, which ensures scarless healing.
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В работе представлены данные об уровне содержания сывороточных иммуноглобулинов у жителей
Севера и Арктики Европейской территории РФ. У лиц, проживающих в условиях Арктики, средняя
концентрация IgM, IgA и IgE выше в 1.4–2.6 раза, частота повышенных концентраций выше в 2.4–
8.8 раза. Установлена высокая частота дефицита содержания IgG в 72.3%, что свидетельствует о тор-
можении переключения синтеза антител с преимущественным преобладанием IgM и IgA. В услови-
ях неблагоприятного климата значительно увеличивается и расширяется спектр антигенных струк-
тур. Активизация продукции антител обусловлена повышенным уровнем антигенного воздействия
на организм и увеличением содержания, многообразия во внутрисосудистой среде продуктов тка-
невого обмена со свойствами аутоантигенов. Выявлено, что концентрация иммуноглобулинов зна-
чима в формировании циркулирующих иммунных комплексов (ЦИК). У жителей Арктики Евро-
пейской территории РФ повышенные концентрации IgM и IgA ассоциированы с увеличением со-
держания нейтрофильных гранулоцитов и цитокина интерферона-гамма (ИФН-γ), что в свою
очередь направлено на обеспечение эффективности клиренса продуктов жизнедеятельности в усло-
виях гипоксии.

Ключевые слова: иммуноглобулины, нейтрофильные гранулоциты, циркулирующие иммунные ком-
плексы, ИНФ-γ, Арктика
DOI: 10.31857/S1026347022600364, EDN: WCJDKV

Иммуноглобулины кроме распознавания эк-
зогенных и эндогенных антигенов участвуют в
поддержании гомеостаза в организме. Стимуля-
ция синтеза антител обусловлена потребностью в
связывании субстрата или компонента, обладаю-
щего антигенной активностью при увеличении со-
держания во внутрисосудистой среде для элимина-
ции, транспорта или блокады активности. Иммуно-
глобулины связывают транспортные формы
метаболитов, продукты обмена, продукты жизнеде-
ятельности, продукты клеточного распада, фер-
менты, токсины и гормоны.

Недостаточность утилизации и выведения из ор-
ганизма различных продуктов жизнедеятельности
является патогенетическим фактором большинства
социально значимых болезней. Значительное на-
пряжение транспортного обеспечения и недоста-
точность утилизации продуктов обмена возникает в
результате высокого напряжения регуляции мета-
болических процессов при действии комплекса не-
благоприятных климатических условий.

Специфическое связывание и элиминация
биологически активных веществ, продуктов кле-
точного метаболизма, компонентов клеточного
распада, растворимых форм мембранных рецеп-
торов происходит иммуноглобулинами с образо-
ванием циркулирующих иммунных комплексов
(ЦИК). Кроме того, иммуноглобулины связыва-
ют антигены функционально неактивных и апо-
птических клеток, окисленные эпитопы липо-
протеидов низкой плотности (ЛПНП), функцио-
нально не активные белки плазмы крови, что
определяет их роль в физиологическом клиренсе
для поддержания гомеостаза биологических жид-
костей организма (Зиганшина и др., 2013).

Для северян изменение иммунного статуса ха-
рактеризуется активизацией цитотоксических
лимфоцитов (Th1, CD8+), естественных клеток-
киллеров (CD16+) и повышенной активностью
синтеза иммуноглобулинов на фоне дефицита
функционально зрелых лимфоцитов (CD3+) и де-
фицита фагоцитарной защиты нейтрофильных гра-
нулоцитов (Добродеева, Жилина, 2004). У лиц, ро-
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дившихся и проживающих на Севере, происходит
активизация образования антител и аутоантител,
зависящая от эффективности адаптации к диском-
фортным условиям. Высокая активность аутоанти-
телообразования характерна для жителей Арктики,
что подтверждается более высокой частотой ре-
гистрации повышенных титров лейкоагглютини-
нов, гемагглютининов, аутоантител к тиреогло-
булину (Добродеева и др., 2014).

Длительное воздействие экстремально небла-
гоприятных климатогеографических факторов в
условиях Севера и Арктики обуславливает сокра-
щение резервных возможностей организма. Ли-
митирующим фактором адаптации человека явля-
ется развитие циркумполярного гипоксического
синдрома. Процесс адаптации к гипоксии сопря-
жен с экспрессией в клетках гипоксией индуцируе-
мого фактора (hypoxia-inducible factor, HIF), регу-
лирующего системные и клеточные реакции в от-
вет на недостаточность кислорода. Кроме того,
HIF обеспечивает адаптированность клеток им-
мунной системы к гипоксическому микроокру-
жению в очагах воспаления.

Рецепторное взаимодействие иммуноглобули-
нов с моноцитами, макрофагами, нейтрофильны-
ми гранулоцитами обуславливает активизацию фа-
гоцитоза. Взаимодействие антител с естественными
клетками-киллерами и Т-лимфоцитами приводит к
стимуляции антителозависимой цитотоксичности.

Представляло интерес изучение взаимосвязи
содержания иммуноглобулинов в сыворотке кро-
ви с иммунологическими параметрами у практи-
чески здоровых на период обследования людей,
проживающих на Европейской территории РФ за
полярным кругом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Проведено иммунологическое обследование
628 практически здоровых на момент обследова-
ния людей, из них 437 – проживающих на Севере
(64°57′ с.ш.) и 191 – проживающих на территории
за полярным кругом Европейской территории
РФ (севернее 66°33′ с.ш.‒67°56′ с.ш.). У жителей
Европейского Севера и Арктики проведен анализ
содержания иммуноглобулинов и частоты реги-
страции пониженных и повышенных концентра-
ций. Последующий статический анализ парамет-
ров иммунологического обследования у жителей
Арктики обусловлен высокой частотой регистра-
ции повышенных концентраций IgM, IgA и взаи-
мосвязью увеличения содержания иммуноглобу-
линов данных классов. Анализируя подгруппу лиц,
проживающих в условиях Арктики дополнительно
сформированы группы сравнения: 1 ‒ лица с содер-
жанием в крови IgM и IgA в норме (n = 38) и 2 ‒ ли-
ца с повышенными концентрациями в крови IgM
и IgA (n = 61) – 99 жителей Мурманской области

(84.85% женского и 15.15% мужского пола в воз-
расте 48.19 ± 1.66 лет). Территория Мурманской
области относится к экстремально-дискомфорт-
ной зоне с интенсивным воздействием природно-
климатических факторов на организм человека,
проявляющимся критическим напряжением адап-
тационных систем (Селин и др., 2011; Васильев, Се-
лин, 2014; Виноградова, 2015).

Все исследования проводили с согласия волон-
теров и в соответствии с требованиями документа
“Хельсинкская декларация Всемирной медицин-
ской ассоциации. Этические принципы проведе-
ния медицинских исследований с участием челове-
ка в качестве субъекта” (1964 г. с изменением и до-
полнением от 2013 г.). Критерии включения в
исследование: 1) проживание на Европейской тер-
ритории РФ, входящей в состав Арктической зоны:
Архангельская и Мурманская области; 2) запол-
нение информированного согласия на обследо-
вание. Тип исследования: ретроспективный, вы-
борки случайные.

Комплекс иммунологического исследования
включал изучение гемограммы, фагоцитарной
активности нейтрофильных гранулоцитов пери-
ферической крови. Количество и соотношение
клеток гемограммы подсчитывали в мазках крови,
окрашенных по методу Романовского–Гимза. Фа-
гоцитарную активность нейтрофилов определяли с
помощью тест-набора “Реакомплекс” (Россия).
Содержание иммуноглобулинов (IgM, IgG, IgA,
IgE) и цитокина интерферон-гамма (ИНФ-γ) в
сыворотке крови изучали методом иммунофер-
ментного анализа. Концентрацию циркулирующих
иммунных комплексов (ЦИК) в сыворотке крови
определяли стандартным методом преципитации с
использованием 3.5, 4.0, 7.5% ПЭГ-6000. Реакции
оценивали с помощью фотометра Multiskan MS
(Labsystems, Финляндия) и автоматического имму-
ноферментного анализатора “Evolis” фирмы “Bio-
RAD” (Германия).

Статистическая обработка полученных дан-
ных проведена с применением пакета приклад-
ных программ “Statistica 21.0” (StatSoft, США).
Результаты представлены в качестве средней
арифметической величины и ошибки средней
(M ± m). Для сравнения между группами исполь-
зовали независимый выборочный t-критерий и
непараметрический U-критерий Манна–Уитни.
Взаимосвязь между содержанием IgM, IgA и им-
мунологическими параметрами проанализирова-
на с помощью корреляционного анализа. Для
данных двумерного нормального распределения
был рассчитан коэффициент корреляции Пирсо-
на. Для двумерных данных ненормального рас-
пределения был рассчитан коэффициент корре-
ляции Спирмена. Критический уровень значимо-
сти (p) в работе принимался равным 0.05.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

У жителей Арктики средняя концентрация
IgM, IgA и IgE в периферической венозной крови
в 1.4–2.6 раза выше по сравнению с таковыми у
лиц, проживающих в более благоприятных кли-
матических условиях. Более высокие значения
среднего содержания иммуноглобулинов у жите-
лей Арктики соответствуют норме, однако значи-
тельно выше (в 2.4–8.8 раза) частота регистрации
повышенных концентраций IgM (>2.2 г/л), IgA
(>5.4 г/л) и IgE (>100 МЕ/мл) (табл. 1). Кроме то-
го, у жителей Арктики содержание IgG в 72.3%
находилось ниже референсного предела
(<7.0 г/л). У 55.6% жителей Севера Европейской
территории РФ установлен дефицит содержания
IgA (<1.2 г/л) (табл. 1).

Наиболее высокая частота регистрации повы-
шенных уровней иммуноглобулинов у жителей
Арктики свидетельствует о длительной актива-
ции гуморального звена (Добродеева и др., 2014).
Активация антителообразования характерна для
жителей Севера и Арктики Европейской террито-
рии РФ (Евсеева, 2010).

В более ранних научных исследованиях приве-
дены данные о нарушении гуморального имму-
нитета у жителей Севера и Арктики Европейской
территории РФ. Так, по данным иммунологиче-
ского обследования коренного населения Мур-
манской области с 1965 г. по 1992 г. выявлено из-
менение содержания иммуноглобулинов в крови:
снижение концентрации IgG и повышение кон-
центраций IgM, IgA (Шубик, 2011а, б). У практи-
чески здоровых жителей Архангельской области
установлен дисбаланс гуморальных механизмов
иммунной системы с высокими концентрациями
IgM, IgG, IgE, аутоантител и ЦИК на фоне низ-
кого уровня содержания IgA, дефицита фагоци-
тарной защиты нейтрофильных гранулоцитов,
недостаточности функционально активных лим-
фоцитов (CD3+), высокого уровня содержания
активированных лимфоцитов (CD25+, СD71+) и

лимфоцитов с цитотоксической активностью
(CD8+, СD16+) (Добродеева и др., 2004; Добро-
деева, 2005; Щеголева и др., 2016).

Переключение синтеза иммуноглобулинов на
изотип G, A, E происходит при активации B-лим-
фоцитов после получения дополнительных ко-сти-
мулирующих сигналов при взаимодействии с Т-хел-
перами в зародышевых центрах фолликулов пери-
ферических лимфоидных органов (Лушова и др.,
2019). При действии цитокинов фолликулярных
Т-хелперов происходит переключение изотипа им-
муноглобулинов. Интерферон-гамма (ИФН-γ) вли-
яет на экспрессию IgG2, интерлейкин-21 (IL-21)
способен переключать синтез изотипов на IgG3,
IgG1 и IgA, а при совместном действии с интер-
лейкином-4 (IL-4) способствует продукции IgG1
и IgE (Воронина, Талаев, 2018; Лушова и др.,
2019). Переключение синтеза полиреактивных
IgM на IgA B-лимфоцитами лимфоидной ткани ки-
шечника возможно без участия Т-хелперов под
влиянием активирующих факторов дендритных
клеток (He et al., 2007; Pabst, 2012; Brandtzaeg, 2013).

Действие IgA в секретах слизистых оболочек
(секреторный IgA, sIgA) направлено на эффек-
тивное предотвращение антигенного воздействия
на организм (Добродеева и др., 2014). Установлена
прямая взаимосвязь сорбционной способности
эпителия слизистых c содержанием секреторного и
сывороточного IgA (Добродеева и др., 2018). Неэф-
фективность защитного действия IgA обуславли-
вает возможность проникновения большого ко-
личества антигенов, в том числе и аллергенов. IgE
компенсируют дефицит IgA, широко распростра-
ненный на Севере. С дефицитом IgA связано разви-
тие аллергии и аутоиммунного процесса (Доброде-
ева, 2010; Добродеева и др., 2014; Singh et al., 2014).

IgE за счет определения линейных и конфор-
мационных эпитопов антигенов отличаются осо-
бой чувствительностью в индикации и связывании
(Bennich et al., 1976; Maurer et al., 1995; Добродеева,
2010; Добродеева и др., 2014). При рецепторном свя-

Таблица 1. Среднее содержание и частота регистрации пониженных, повышенных концентраций иммуноглобу-
линов у жителей Севера и Арктики Европейской территории РФ

Примечание. Уровень достоверности различия показателей *** – p < 0.001.

Показатель Предел 
содержания

Жители Европейского Севера
n = 437

Жители Арктики
n = 191

M ± m
частота регистрации, %

M ± m
частота регистрации, %

пониженных 
уровней

повышенных 
уровней

пониженных 
уровней

повышенных 
уровней

IgM, г/л 0.9‒2.2 1.78 ± 0.03 ‒ 7.6 2.57 ± 0.07*** ‒ 63.7
IgG, г/л 7.0‒26.0 17.64 ± 0.12 ‒ ‒ 3.64 ± 0.24*** 72.3 ‒
IgA, г/л 1.2‒5.4 1.74 ± 0.07 55.6 4.8 4.63 ± 0.24*** ‒ 42.1
IgE, МЕ/мл 20‒100 48.46 ± 2.36 ‒ 7.9 94.70 ± 8.48*** ‒ 18.7
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ПАШИНСКАЯ и др.

зывании лимфоцитами, макрофагами и эозинофи-
лами комплекса антиген-IgЕ реализуется более вы-
сокий потенциал антителозависимых реакций и,
следовательно, более высокий уровень эффек-
тивности связывания, нейтрализации и клиренса
антигенов. Повышенные уровни IgE регистриру-
ются у практически здоровых людей, проживаю-
щих на Севере Европейской территории РФ в
диапазоне 16‒40% (Добродеева, 2010). Повыше-
ние содержания IgE происходит при развитии ал-
лергических реакций. Паразитарные заболевания
(аскаридоз, стронгилоидоз и др.) являются рас-
пространенной причиной высокого уровня IgE в
крови. Повышенные концентрации IgE наблюда-
ются при хронических воспалительных процес-
сах, аутоиммунных и опухолевых заболеваниях
(Добродеева, 2010; Мачарадзе, 2017).

Установлено, что у жителей Севера и Арктики
Европейской территории РФ повышенные кон-
центрации IgE в крови связаны с более высоким
уровнем дисбактериоза, инфицированностью па-
разитами, нарушением толерантности к пище-
вым и микробным антигенам желудочно-кишеч-
ного тракта (Меньшикова, 2015). Существует ас-
социация повышенного содержания IgЕ в период
полярной ночи и в дни магнитных бурь. Аномаль-
но высокие уровни IgE установлены у лиц, посто-
янно подвергающихся воздействию малых доз ра-
диации (Гущин, 2000; Манько и др., 2000; Лебе-
дев, Понякина, 2003).

На синтез иммуноглобулинов B-лимфоцита-
ми оказывает влияние перепрограммирование
клеток на гликолитический метаболизм при ак-
тивации HIF в условиях гипоксии, а именно от-
мечается ухудшение выработки высокоафинных
IgG (Krzywinska, Stockman, 2018; Титова и др.,
2020). Активность гуморального ответа IgG и IgA
снижается при преимущественном преобладании
содержания IgM. Таким образом, дисиммуногло-
булинемия у обследованных лиц в условиях Арк-
тики проявляется дефицитом IgG на фоне повы-
шенных концентраций IgM и IgA. Торможение
переключения синтеза IgM на IgG обуславливает
ослабление защитной функции антител в тканях

(Самодова, Цыпышева, 2015). У жителей Евро-
пейского Севера дисиммуноглобулинемия под-
тверждается дефицитом IgA (табл. 1).

В условиях Арктики увеличивается продукция
секреторных IgM, IgA и IgE. Указанные классы
иммуноглобулинов имеют свои особенности и
преимущества перед IgG: наибольшее разнообра-
зие специфического распознавания характерно
для IgA, более высокая чувствительность в инди-
кации антигена отличает IgE и самая большая ва-
лентность свойственна IgM. Надо полагать, что в
условиях неблагоприятного климата значительно
расширяется спектр антигенных структур, в том
числе трудно идентифицируемых. В неблагопри-
ятных климатических условиях повышенный
уровень антигенного влияния активирует общие
системные реакции, увеличивая содержание им-
муноглобулинов в крови.

У жителей Арктики выше средняя концентра-
ция циркулирующих иммунных комплексов
(ЦИК) с превышением референсного предела со-
держания (>3.6 г/л) в 22.23–40.71% (табл. 2). Кро-
ме того, в условиях Арктики уровень содержания
ЦИК с IgМ и IgА больше в 1.67–1.83 раза, чем
комплексов с IgG (p < 0.001). Значительное пре-
вышение концентраций ЦИК с IgА и IgМ, по
сравнению с таковыми, включающими IgG под-
тверждает связь активизации системных реакций
продукции IgM и IgA.

У жителей Арктики одновременно повышен-
ные концентрации IgM и IgA ассоциировано с
увеличением содержания циркулирующих ней-
трофильных гранулоцитов (с 3.23 ± 0.36 до 4.38 ±
± 0.32 × 109 кл/л, p < 0.001) выше нормативного
уровня (>5.5 ×109 кл/л) в 20.63%. Нейтрофилы
имеют все три рецептора к Fc (RI ‒ CD64 или
CD89, RII ‒ CD32; RIII ‒ CD16 (Климович, Са-
мойлович, 2006; Нестерова и др., 2011; Зиганши-
на и др., 2013;). Активизация эффекторных кле-
точных функций нейтрофильных гранулоцитов
происходит при связывании двух молекул FcRI с
ЦИК IgA (Климович, Самойлович, 2006). IgM
обладают большей активностью в связывании ан-
тигенов c последующим удалением ЦИК с IgM

Таблица 2. Средняя концентрация и частота регистрации повышенных уровней циркулирующих иммунных
комплексов у жителей Севера и Арктики Европейской территории РФ

Примечание. Уровень достоверности различия показателей * – p < 0.05, *** – p < 0.001.

Показатель Предел 
содержания

Жители Европейского Севера
n = 437

Жители Арктики
n = 191

M ± m частота регистрации 
повышенных уровней, % M ± m частота регистрации,

повышенных уровней, %

ЦИК IgА, г/л 0.6–3.6 1.25 ± 0.18 ‒ 7.02 ± 0.44*** 37.16
ЦИК IgМ, г/л 0.6–3.6 2.04 ± 0.21 ‒ 7.69 ± 0.43*** 40.71
ЦИК IgG, г/л 0.6‒3.6 3.39 ± 0.27 9.84 4.20 ± 0.34* 22.23
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путем рецепторного эндоцитоза нейтрофилами
(Зиганшина и др, 2013).

Активизация нейтрофилов при связывании
FcR-рецепторов с иммуноглобулинами направ-
лена на клиренс ЦИК (Виноградова и др., 2008;
Алиева и др., 2015). Действительно, увеличение
содержания нейтрофильных гранулоцитов при
повышении концентраций IgM и IgA сопряжено
cо снижением концентраций ЦИК, содержащих
IgM и IgA (r = –0.22; p < 0.05‒0.01). Однако ней-
трофильный лейкоцитоз не ассоциирован с акти-
визацией фагоцитарной защиты, поскольку про-
цент активных фагоцитов практически не нарас-
тает (48.04 ± 0.76 и 53.52 ± 1.61, %) и не
установлено увеличения интенсивности фагоци-
тоза по фагоцитарному числу (соответственно
5.02 ± 0.13 и 5.62 ± 0.17, усл. ед.). Нейтрофильные
гранулоциты дифференцируются на фагоциты и
на клетки с преимущественно секреторными
функциями (Yang et al., 2000; Sanchez-Torres et al.,
2001; Nathan, 2006; Aguilar-Ruiz et al., 2011). Сни-
жение процента активных фагоцитов обычно со-
четается с увеличением супероксид-анион-обра-
зующей способности (Гусакова, Новикова, 2013;
Добродеева и др., 2021). В миграционные и неми-
грационные эффекты нейтрофилов вовлечены
одни и те же рецепторы к Fc-фрагментам имму-
ноглобулинов и компонентам комплемента (Zig-
mond, 1977). Следовательно, увеличение содер-
жания нейтрофилов в крови у лиц, проживающих
в неблагоприятных климатических условиях Арк-
тики Европейской территории РФ происходит с
активизацией миграционно-транспортной функ-
ции. Во внутрисосудистой среде циркулирующие
нейтрофилы пребывают в состоянии покоя, не
происходит адгезии и продуцирования АФК.

Циркулирующие нейтрофилы выполняют пре-
имущественно роль по поддержанию гомеостаза
и выступают в роли антигенпрезентирующих кле-
ток за счет экспрессии рецепторов PRR (паттерн
распознающие рецепторы, pattern-recognition recep-
tors), которые распознают молекулярные паттерны,
связанные с повреждением (DAMPs) (Галкин, Де-
мидова, 2015).

Как уже было отмечено, у жителей Арктики уро-
вень ЦИК был достоверно ниже при повышении
концентраций IgM и IgA (ЦИК IgM 3.44 ± 0.25 про-
тив 7.69 ± 0.43 г/л; ЦИК IgA 3.33 ± 0.34 против
7.02 ± 0.44 г/л; ЦИК IgG 3.40 ± 0.15 против 4.20 ±
± 0.34 г/л, p < 0.05–0.001) (рис. 1). Обратная взаи-
мосвязь содержания ЦИК IgA, IgM с уровнем им-
муноглобулинов соответствующего класса под-
тверждает значимость концентрации сывороточ-
ных антител в формировании циркулирующих
иммунных комплексов.

Повышенные уровни содержания иммуногло-
булинов могут тормозить формирование ком-
плекса или повышать активность его диссоциации.
По принципу обратимой биомолекулярной реак-
ции связывания при изменении концентрации од-
ного из реагентов соответственно может меняться
содержание комплекса, но только при условии, ес-
ли концентрация еще не достигла полного насыще-
ния. Таким образом, повышенные концентрации
иммуноглобулинов могут тормозить формирова-
ние ЦИК в результате обеспечения полного на-
сыщения взаимосвязей.

Известно, что величина ЦИК зависит от соот-
ношения входящих в комплекс структур. Малые
по массе комплексы, чаще растворимы и способ-
ны к диффундированию. Большие комплексы
(>50 кДа) всегда содержат избыток антител, легко

Рис. 1. Концентрация иммунных комплексов в зависимости от содержания сывороточных IgM и IgA у жителей Арк-
тики. *р < 0.05, ***р < 0.001 – достоверность различий при сравнении концентраций ЦИК при повышенных уровнях
содержания иммуноглобулинов.
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перегруппировываются, легко адгезируют и при
повышении концентрации данных комплексов
возникает возможность преципитации. Повы-
шенные концентрации сывороточных IgM, IgA,
IgE могут создавать риск отложения, преципита-
ции ЦИК на различных плотных структурах кле-
точного и неклеточного строения.

Взаимодействие иммунокомпетентных клеток с
ЦИК (антиген-антитело, антиген-компонент ком-
племента) способствует активизации, мобилизации
цитотоксического потенциала, индукции окисли-
тельного взрыва, дегрануляции. Связывание ЦИК
идет с рецепторами клеток для Fс-фрагмента имму-
ноглобулинов, для С3, С1 – компонентов ком-
племента и с любыми частицами, нагруженными
их фрагментами. Экзоцитоз гидролитических фер-
ментов и активных форм кислорода (АФК) вызыва-
ет лизис ЦИК и транспортирующих клеток. Клетки
с низкой метаболической активностью доставляют
ЦИК фиксированным макрофагам (Малежик,
Карпова, 2008; Ярилин, 2010; Бельченко, 2013;
Dobrodeeva et al., 2021).

При повышении концентраций IgM и IgA уста-
новлено увеличение содержания ИФН-γ, соответ-
ственно, 73.24 ± 8.21 против 17.40 ± 4.95 пг/мл;
p < 0.001 выше референсного предела содержания
(>25.0 пг/мл). ИФН-γ продуцируют нейтрофиль-
ные гранулоциты, цитотоксические лимфоциты
и естественные клетки-киллеры при контакте с
микроорганизмами (Radsak et al., 2000; Scapini et al.,
2000; Супрун, 2015). ИФН-γ обладает иммуноре-
гуляторными свойствами. Под влиянием ИФН-γ
экспрессируется ген рецептора FcγRI (CD64)
нейтрофильными гранулоцитами в активирован-
ном состоянии, усиливая внешний экзоцитоз
клеток. ИФН-γ индуцирует активацию есте-
ственных клеток-киллеров, созревание цитоток-
сических лимфоцитов и опсонизацию внеклеточ-
ных патогенов иммуноглобулинами, секреция
которых усиливается при действии данного цито-
кина при дифференцировке В-лимфоцитов.

Повышение содержания цитокинов в крови
свидетельствует о необходимости системной ре-
гуляции. ИФН-γ через кислород зависимый ме-
ханизм (АФК-зависимый механизм) в условиях
нормоксии и гипоксии способствует стабилиза-
ции и активизации гипоксией индуцируемого
фактора (HIF) (Haddad, Harb, 2005). В основном
активность HIF увеличивается в условиях гипо-
ксии, что приводит к повышению экспрессии ге-
нов, которые обеспечивают физиологические реак-
ции адаптации (Michels, 2004). В условиях Арктики
гипоксические состояния широко распространены
(Авцын, 1985; Ким, 2014, 2015). На клеточном уров-
не адаптация к гипоксии достигается повышени-
ем эффективности путей выработки энергии, ак-
тивности анаэробного гликолиза и снижением
энергопотребляющих процессов (Michels, 2004;

Haddad, Harb, 2005). Обеспеченность лимфоци-
тов периферической крови АТФ обуславливает
активационную и реакционную способность Т-
клеток (Зубаткина и др., 2020). Переход клетки на
гликолитический тип метаболизма характерен
для эффекторных Т-лимфоцитов (Tao et al., 2015).
Изучение роли HIF в регуляции направленности
и интенсивности метаболизма Т-клеток служит
предметом исследований для коррекции иммун-
ных нарушений (Зубаткина и др., 2021).

Под влиянием комплекса неблагоприятных
климатических факторов Арктики происходит
увеличение антигенного воздействия и увеличе-
ние содержания, многообразия продуктов ткане-
вого обмена со свойствами аутоантигенов. Для
обеспечения эффективного связывания, транс-
порта, утилизации, элиминации антигенов и/или
аутоантигенов происходит активизация синтеза ан-
тител и/или аутоантител, что подтверждается повы-
шенными концентрациями IgM, IgA и ЦИК. Уве-
личение содержания ИФН-γ и нейтрофильных
гранулоцитов направлено на повышение эффек-
тивности клиренса продуктов жизнедеятельно-
сти в условиях гипоксии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Повышенный уровень антигенного влияния

активирует общие системные реакции у жителей
Арктики, увеличивая содержание в крови имму-
ноглобулинов классов M, A и E, обладающих по-
вышенной активностью связывания и выявляю-
щих даже малые концентрации разнообразных
антигенов.

В условиях неблагоприятного климата значи-
тельно увеличивается и расширяется спектр ан-
тигенов, в том числе с появлением трудно иден-
тифицируемых антигенных структур и в малых
количествах.

Снижение концентрации ЦИК в сыворотке
крови ассоциировано с повышением содержания
циркулирующих нейтрофильных гранулоцитов с
преимущественно секреторной функцией и осу-
ществляющих клиренс комплексов.

Активация секреции ИФН-γ, стимулируя кис-
лородзависимые механизмы нейтрофилов и син-
тез иммуноглобулинов, повышает эффектив-
ность клиренса продуктов жизнедеятельности в
условиях гипоксии.
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Transport Functions of Serum Immunoglobulins Among the Residents of the European 
Arctic of the Russian Federation
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1N. Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Embankment of the Northern Dvina street, 23, Arkhangelsk, 163069 Russia
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The paper presents data on the level of serum immunoglobulins in residents of the North and Arctic of the
European territory of the Russian Federation. In people living in the Arctic, the average concentration of
IgM, IgA and IgE is 1.4–2.6 times higher, the frequency of elevated concentrations is 2.4–8.8 times higher.
A high frequency of IgG deficiency of 72.3% was established, which indicates inhibition of switching of anti-
body synthesis with a predominant predominance of IgM and IgA. In an unfavorable climate, the spectrum
of antigenic structures increases and expands significantly. Activation of antibody production is due to an in-
creased level of antigenic effects on the body and an increase in the content, diversity in the intravascular en-
vironment of tissue metabolism products with the properties of autoantigens. It was revealed that the concen-
tration of immunoglobulins is significant in the formation of circulating immune complexes (CIC). In resi-
dents of the Arctic of the European territory of the Russian Federation, increased concentrations of IgM and
IgA are associated with an increase in the content of neutrophil granulocytes and interferon-gamma cytokine
(IFN-γ), which in turn is aimed at ensuring the effectiveness of the clearance of waste products in hypoxia.

Keywords: immunoglobulins, neutrophilic granulocytes, circulating immune complexes, IFN-γ, Arctic
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На основе материала, собранного в 2019 г. в экспедициях ММБИ получены новые данные о распре-
делении сообществ полихет в районе Западного Шпицбергена, которые дополняют и уточняют ре-
зультаты предыдущих исследований. В районе исследования выявлены видовые комплексы поли-
хет, состав и структура которых обусловлены сложностью рельефа морского дна, определяющего
состав и структуру грунта, а также особенностью гидрологического режима в результате взаимодей-
ствия атлантических и арктических водных масс. Проведено сравнение распределения сообществ
полихет с результатами предыдущих исследований.

Ключевые слова: полихеты, сообщество, Западный Шпицберген
DOI: 10.31857/S102634702110067X, EDN: TNQVSN

Заметное влияние на ледовые условия архипела-
га Шпицберген оказывает воздействие атлантиче-
ских вод Западно-Шпицбергенского течения,
распространяющихся вдоль западных и северо-
западных берегов архипелага и арктических вод,
распространяющихся вдоль его восточных берегов.
Воды Западно-Шпицбергенского течения пере-
носят большую часть всего объема атлантических
вод, поступающих в Арктический бассейн, и яв-
ляются основным переносчиком тепла в Цен-
тральную Арктику (Блошкина, Фильчук, 2018). В
последние десятилетия, многими исследователя-
ми отмечается увеличение температуры атланти-
ческих вод, а также потепление промежуточных и
придонных слоев во фьордах Западного Шпиц-
бергена, затоки атлантических вод внутрь фьор-
дов становятся все более регулярными, их объем
увеличивается (Моисеев, Ионов, 2006; Тисленко,
Иванов, 2015; Блошкина, Фильчук 2018). С увели-
чением теплосодержания вод отмечается проник-
новение в арктические воды многих бореальных
атлантических видов донных беспозвоночных.
Поэтому, изучение донных сообществ в приат-
лантическом секторе Арктики вызывает особый
интерес.

В результате климатических флуктуаций фьорды
архипелага Шпицберген претерпевают серьезные
изменения (Мавлюдов, 2012; Мавлюдов, Кудиков,
2018). Изменения условий среды особенно на-
глядно отражается на видовом составе и количе-
ственных характеристиках донных беспозвоноч-

ных, в том числе полихет – одной их многочис-
ленных групп донных беспозвоночных.

В настоящее время достаточно полно изучено
распределение бентосных сообществ, в том числе
полихет во фьордах и заливах Западного Шпиц-
бергена (Wlodarska–Kowalczuk, Pearson 2004; Re-
naud et al., 2007; Дикаева, Фролова 2008, 2014,
2018; Фролова, Дикаева, 2009; Любина и др. 2011;
Weslawski et al., 2012). Однако работы, посвящен-
ные изучению сообществ полихет вдоль склонов
западного побережья Шпицбергена и в районе
залива Стур-фьорд, практически отсутствуют.
Особый интерес вызывает район вдоль западного
побережья Шпицбергена, подверженный сильному
влиянию теплых атлантических водных масс За-
падно-Шпицбергенского течения.

В результате экспедиционных исследований
ММБИ в 2019 г. были продолжены исследования
в заливе Ис-фьорд, а также изучены новые райо-
ны вдоль западного побережья Шпицбергена и в
районе пролива Стур-фьорд. Данная работа про-
должает исследования по изучению распределе-
ния полихет в районе Западного Шпицбергена
(Дикаева, Фролова, 2014, 2018) с целью выявле-
ния изменений в распределении сообществ поли-
хет в разные периоды исследований.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования охватывали залив Ис-фьорд,

Грен-фьорд, бухта Колс, Билле-фьорд, Стур-фьорд,

УДК 595.14.142.2(268.48)

ЭКОЛОГИЯ
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Рис. 1. Карта-схема расположения бентосных станций и видовых комплексов в районе Западного Шпицбергена в
2019; 2015; 2001–2003, 2008 гг. Точки с обозначением станций – пробы отобранные в 2019 г, без обозначения
станций – пробы отобранные в 2015 г. (а, б); пробы отобранные в 2001–2003, 2008 (в). Здесь и на рис. 2 цифрами обо-
значены I, II, III, IV, V обозначены комплексы полихет: 2019 г.: I – комплекс с доминированием Maldanidae g. sp.,
P. jeffreysii, II – M. sarsi, III – A. malmgreni, IV – S. fragilis, S. typicus, C. biceps biceps, V – N. hyperborea 2015 г. (Дикаева,
Фролова, 2018): I – комплекс с доминированием N. hyperborea, Cirratulidae g. sp., II – M. sarsi, III – Lumbrineridae g. sp.,
Cirratulidae g. sp., A. malmgreni, IV – P. (Spirorbides) cancellata. 2001–2003, 2008 гг. (Дикаева, Фролова, 2014): I – комплекс
с доминированием M. sarsi, S. typicus, II – Cirratulidae g. sp., III – A. malmgreni.
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а также станции вдоль склона западного побере-
жья Шпицбергена (рис. 1).

Материалом послужили 78 количественных
проб с 27 станций, собранные с борта научно-ис-
следовательского судна НИС “Дальние Зеленцы”
в ходе комплексной экспедиции Мурманского
биологического института в июне, июле, декабре
2019 г (рис. 1).

Отбор проб с глубины от 49 до 505 м произво-
дили дночерпателем ван-Вина (площадь захвата
0.1 м2) в 3-кратной повторности. Собранный грунт
промывали через капроновое сито с размером

ячеи 0.75 мм, фиксировали 4% формалином с по-
следующим переводом беспозвоночных в 70%-ный
спирт. При взвешивании полихет массу трубок,
построенных из частичек ила и песка, не учиты-
вали. Массу полихет Spiochaetopterus typicus M. Sars,
1856 и полихет семейства Serpulidae, строящих
трубки из органического вещества, вырабатывае-
мого ими самими, определяли с учетом массы
“живых” трубок. Мелких полихет Galathowenia oc-
ulata (Zachs, 1923) взвешивали вместе с песчаны-
ми трубками. Массу без трубок пересчитывали с
учетом коэффициента отношения чистой массы
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к массе с трубкой (1/7) (Лейбсон, 1939). Измере-
ние температуры и солености производили в ходе
рейса СТД-зондом SEACAT SBE 19 plus, состав
грунта определялся визуальным методом. Иден-
тификация многощетинковых червей осуществ-
лялась автором. При оценке биогеографического
состава многощетинковых червей, мы пользова-
лись классификацией ареалов полихет предло-
женной И.А. Жирковым (2001). Выделение групп
станций по сходству видового состава выполняли
с помощью кластерного анализа методом средне-
взвешенного на основе коэффициента сходства
Брэя–Куртиса (Bray, Curtis, 1957). В качестве ме-
ры обилия при выявлении доминантной группы
видов использовали показатель относительной
интенсивности метаболизма, позволяющий оце-
нить значимость отдельных видов как по биомас-
се, так и по численности особей

где N – численность организмов, B – биомасса,
k – таксоно-специфический коэффициент удель-
ной интенсивности метаболизма (Денисенко и
др. 2006). Сравнение распределения видовых ком-
плексов полихет в заливе Ис-фьорд и вдоль Запад-
ного побережья Шпицбергена проводилось с дан-
ными предыдущих исследований (Дикаева, Фроло-
ва 2014, 2018).

РЕЗУЛЬТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В районе исследования отмечено 135 таксонов

многощетинковых червей, из них 107 определены
до вида (табл. 1). Количество видов на станции
варьировало от 14 до 59 видов, максимальное ко-
личество видов было отмечено вдоль западного
побережья Шпицбергена на илисто-песчаных,
глинистых грунтах с камнями и гравием на глуби-
не 87 м (табл. 2). Минимальное количество видов
отмечено на входе в залив Ис-фьорд на песчаных
коричневых илах с черной глиной, галькой и
щебнем на глубине 430 м. В районе исследования
только десять видов были наиболее широко рас-
пространены, частота их встречаемости достига-
ла более 80%: Cirratulidae g.sp. (100%), Eteone flava
(Fabricius, 1780) (93%), Heteromastus filiformis (Clapa-
rède, 1864) (93%), Scoletoma fragilis (O.F. Müller,
1776) (93%), Galathowenia oculata (89%), Lumbrine-
ridae g. sp. (89%), Maldane sarsi Malmgren, 1865
(89%), Terebellides stroemii Sars, 1835 (85%). В био-
географическом составе бореально-арктические
виды преобладают как по количеству видов (77%),
так и по биомассе (81%). Количество бореальных
видов (17%) превышает количество арктических
(6%), доля данных групп в общей биомассе доста-
точно низкая (бореальные – 5%, арктические – 1%).
Максимальное количество бореальных видов от-
мечено вдоль склонов Западного Шпицбергена
(ст. 81, 84).

0.25 0.75,M kN B=

Сравнение станций по видовому составу мето-
дом кластерного анализа на основе интенсивно-
сти метаболизма позволило выделить в исследо-
ванном районе несколько видовых комплексов
(рис. 2).

Первый комплекс объединил две станции вдоль
южного склона западного побережья Шпицбергена
на глубине от 49 до 381 м на песчанистых грунтах с
плотной глиной, камнями и ракушей, где по метабо-
лизму и биомассе доминировали Maldanidae g. sp.,
Paramphinome jeffreysii (McIntosh, 1868). Здесь отме-
чено низкое видовое разнообразие, минимальные
значения биомассы (1.2 ± 0.4 г/м2) и плотности по-
селения (237 ± 62 экз./м2). В биогеографическом
составе преобладают бореально-арктические ви-
ды (67%), доля бореальных видов (28%) макси-
мально для всего района исследования, доля арк-
тических составляет 5%.

В районе залива Стур-фьорд и Ис-фьорд (в
центральной части Ис-фьрда и в заливе Грен-
фьорд) отмечен второй видовой комплекс распо-
ложенный на глубине 71–269 м на илисто-песча-
ных, глинистых грунтах с вкраплением камней,
при температуре воды от –1.8 до +3.4°С, где по
метаболизму и биомассе доминирует детритофаг,
безвыборочно поглощающий грунт M. sarsi, по
численности доминируют Cirratulidae g.sp. Ком-
плекс характеризуется максимальными значени-
ями биомассы (72 ± 12 г/м2) и плотности поселе-
ния (4191 ± 602 экз./м2). В биогеографическом со-
ставе преобладают бореально-арктические виды
(78%), доля бореальных видов составляет 18%, до-
ля арктических – 4%.

Третий комплекс обнаружен в кутовой части
залива Билле-фьорд на глубине 152–172 м на
светло-коричневых “ледниковых” илах с глиной
с отрицательной температурой воды (–1.88°С).
По метаболизму и биомассе доминирует плотоядная
полихета Aglaophamus malmgreni (Théel, 1879), по чис-
ленности доминируют виды-оппортунисты семей-
ства Cirratulidae. Данный комплекс характеризуется
невысокими значениями биомассы (25.5 ± 7.7 г/м2)
и высокой плотностью поселения (2365 ± 339 экз./м2).
В биогеографическом составе преобладают боре-
ально-арктические виды (76%), доля бореальных
видов составляет 18%, доля арктических – 6%.

Четвертый комплекс отмечен в заливе Ис–
фьорд и вдоль западного побережья Шпицберге-
на (северная часть) на глубине от 82 до 505 м на
песчанистых илах с глиной, галькой, камнями.
Здесь отмечены низкие значения биомассы (13.5 ±
± 5 г/м2) и плотности поселения (1048 ± 212 экз./м2).
Эта группа станций подразделяется на два ком-
плекса, которые отличаются набором доминиру-
ющих видов. В районе залива Ис-фьорд по доли
интенсивности метаболизма и биомассе домини-
рует плотоядная полихета S. fragilis (O.F. Müller,
1776), а в северной части и южной оконечности
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Таблица 1. Список видов многощетинковых червей в районах архипелага Западный Шпицберген в 2019 г.
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Aglaophamus malmgreni ( Theel, 1879) + – + + +

Amage auricula Malmgren, 1866 – – – – +
Ampharete borealis (M. Sars, 1856) – + – – –
Ampharete finmarchica (M. Sars, 1865) – + + + +
Ampharete gr. Lindstroemi Malmgren in Hessle, 1917 – – – + –
Ampharetidae g. sp. + + + + +
Amphicteis gunneri (M. Sars, 1835) – + – – +
Amphicteis ninonae Jirkov, 1985 – – – + –
Amphitrite cirrata Müller, 1776 – – – – +
Anobothrus gracilis (Malmgren, 1866) – – + + +
Apistobranchus tullbergi (Théel, 1879) – – – + +
Apomatus globifer Théel, 1878 – – – – +
Aricidea hartmanae (Strelzov, 1968) + + + + +
Aricidea quadrilobata Webster & Benedict,1887 + – + – +
Artacama proboscidea Malmgren, 1866 + + – + +
Bispira sp. – – – – +
Bradabyssa villosa (Rathke, 1843) + – – + –
Branchiomma arcticum (Ditlevsen, 1937) – – – – +
Bushiella (Jugaria) quadrangularis (Stimpson, 1853) + – + – –
Bushiella sp. + + – – –
Bylgides elegans (Théel, 1879) – + – + –
Capitella capitata (Fabricius, 1780) + + – + +
Chirimia biceps biceps (Sars, 1861) – – – + +
Chitinopoma serrula (Stimpson, 1853) – – – – +
Chone duneri Malmgren, 1867 + – + – +
Chone infundibuliformis Krøyer, 1856 – – – – +
Chone murmanica Lukasch, 1910 + + + + +
Chone sp. + – + – +
Circeis armoricana Saint-Joseph, 1894 + + – – –
Cirratulidae g. sp. + + + + +
Cirrophorus branchiatus Ehlers, 1908 + + + – +
Cistenides hyperborea Malmgren, 1866 – + – + +
Cossura longocirrata Webster & Benedict, 1887 + + – + +
Diplocirrus glaucus (Malmgren, 1867) – – – + –
Dipolydora caulleryi (Mesnil, 1897) + + – + –
Dipolydora coeca (Örsted, 1843) – – – + –
Dorvilleidae g. sp. – – – – +
Enipo torelli (Malmgren, 1865) – – – + –
Eteone agg. flava (Fabricius, 1780) + + + + +
Eteone spetsbergensis Malmgren, 1865 + – + + +
Euchone analis (Kröyer, 1856) – – – + +
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Euclymeninae g. sp. – – – – +
Exogoninae g. sp. + – + + +
Fabricia stellaris stellaris (O. F. Müller, 1774) – – – – +
Filograna implexa Berkeley, 1835 – – – – +
Galathowenia oculata (Zachs, 1923) + + + + +
Gattyana amondseni (Malmgren, 1867) – – – + +
Gattyana cirrhosa (Pallas, 1766) – + – + –
Glycera capitata Örsted, 1842 + + – – +
Glycera lapidum Quatrefages, 1866 – – – – +
Glyphanostomum pallescens (Théel, 1879) + – + + +
Harmothoe imbricata (Linnaeus, 1767) – + – + +
Harmothoe sp. + – – – +
Hesionidae g. sp. – – – – +
Heteromastus filiformis (Claparède, 1864) + + + + +
Hyalopomatus claparedii Marenzeller, 1878 + – – – –
Lanassa venusta venusta (Malm, 1874) – + – + –
Laonice cirrata (M. Sars, 1851) – + + + +
Laonome kroeyri Malmgren, 1866 + – – – +
Laphania boecki Malmgren, 1866 – + – – +
Leaena ebranchiata (M. Sars, 1865) + + + + +
Leitoscoloplos acutus (Verrill, 1873) + + + + +
Levinsenia gracilis (Tauber, 1879) + + + + +
Lumbriclymene minor Arwidsson, 1906 + + + + +
Lumbrineridae g. sp. + + + + +
Lysippe labiata Malmgren, 1866 + + + + +
Maldane arctica Detinova, 1985 – – – + +
Maldane sarsi Malmgren, 1865 + + + + +
Maldanidae g. sp. + – – – +
Melinna elisabethae McIntosh, 1914 + + + + +
Micronephthys sp. – – – – +
Myriochele heeri Malmgren, 1867 + + + + +
Neopolynoe paradoxa (Anon, 1888) – – – + –
Nephtyidae g. sp. – – – + –
Nephtys ciliata (Müller, 1776) + – – + +
Nephtys paradoxa Malm, 1874 – – – – +
Nicolea zostericola Örsted, 1844 – – – + –
Nicomache lumbricalis (Fabricius, 1780) + + – – +
Nicomache sp. – – – – +
Nothria hyperborea (Hansen, 1878) – + + + +
Notomastus latericeus Sars, 1851 – – – – +
Notoproctus oculatus Arwidsson, 1906 – – – – +
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Таблица 1. Продолжение
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Ophelina abranchiata Støp-Bowitz, 1948 – – – – +
Ophelina acuminata Örsted, 1843 + + – – +
Ophelina cylindricaudata (Hansen, 1879) – – – + –
Ophelina sp. + – + – –
Owenia fusiformis Delle Chiaje, 1844 – – – – +
Oweniidae g. sp. – – – – +
Paradexiospira cancellata (Fabricius, 1780) – – – + +
Paradexiospira (Paradexiospira) violacea (Levinsen, 1883) – – – – +
Paradexiospira (Spirorbides) vitrea (Fabricius, 1780) + – – – –
Paradoneis lyra (Southern, 1914) + + – + +
Paramphinome jeffreysii (McIntosh, 1868) – – – – +
Petaloproctus tenius (Théel, 1879) – + – – +
Pherusa plumosa (Müller, 1776) – + – – +
Pholoe longa (O.F. Müller, 1776) + + + + +
Pholoe sp. + – + + +
Phyllodoce groenlandica Örsted, 1842 + + – + +
Pista cristata (Müller, 1776) – – – – +
Pista maculata (Dalyell, 1853) – – – – +
Polycirrus arcticus Sars, 1865 – – + + +
Polycirrus medusa Grube, 1850 + – – + +
Polycirrus sp. – – – – +
Polydora sp. + – + + +
Polynoidae g. sp. + + – + +
Polyphysia crassa (Örsted, 1843) – – + – –
Praxillella gracilis (M. Sars, 1861) + + + + +
Praxillella praetermissa (Malmgren, 1865) + – – – +
Praxillura longissima Arwidsson, 1906 – – – – +
Prionospio cirrifera Wirén, 1883 + – – + +
Protula tubularia (Montagu, 1803) – – – – +
Pseudoscalibregma parvum (Hansen, 1879) – – – – +
Rhodine gracilior Tauber, 1879 + + – + +
Sabellidae g. sp. + – – – +
Saphobranchia longisetosa (Marenzeller, 1890) + – – – +
Scalibregma inflatum Rathke, 1843 + + + + +
Scoletoma fragilis (O.F. Müller, 1776) + + + + +
Serpulidae g. sp. + – + – +
Sosane wireni (Hessle, 1917) – – – – +
Sphaerodorum gracilis (Rathke, 1843) + – – – +
Sphaerodoropsis philippi (Fauvel, 1911) – – – – +
Sphaerodoridium kolchaki sp. n. – – – + –
Spio limicola Verrill, 1879 + – – + +
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Таблица 1. Продолжение
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западного побережья архипелага Шпицберген
доминируют детритофаг Spiochaetopterus typicus и
Chirimia biceps biceps (Sars, 1861). В биогеографи-

ческом составе преобладают бореально-арктиче-
ские виды (78%), доля бореальных видов состав-
ляет 15%, доля арктических – 7%.

Spio armata (Thulin, 1957) + + – – +
Spiochaetopterus typicus M Sars, 1856 + + – + +
Spionidae g. sp. – – – – +
Spiophanes kroyeri Grube, 1860 + + – + +
Spirorbinae g. sp. + – + + +
Syllidae g. sp. + + + + +
Terebellides sp. – – – + –
Terebellides stroemii Sars, 1835 + + + + +
Terebellides gracilis Malm, 1874 – – – + +
Terebellidae g. sp. + + + + +
Thelepus сincinnatus (Fabricius, 1780) – – – – +
Trichobranchus roseus (Malm, 1874) – + – – –
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Таблица 1. Окончание

Рис. 2. Дендрограмма сходства видового состава полихет.
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Вдоль западного побережья Шпицбергена на
глубинах от 87 до 325 м на песчаных, глинистых
грунтах с примесью камней и гальки, при преиму-
щественно положительной температуре придонных
вод (+2.46…+4.46°С) отмечен пятый фаунистиче-
ский комплекс. В данном комплексе отмечена
средняя биомасса (20.7 ± 5.4 г/м2) и высокая плот-
ность поселения (2533 ± 1325 экз./м2). Здесь по ме-
таболизму и биомассе доминирует плотоядная
полихета Nothria hyperborea (Hansen, 1878), по
численности доминирует бореальный вид Filogra-
na implexa Berkeley, 1835.

В биогеографическом составе преобладают бо-
реально-арктические виды (79%), доля бореальных
видов составляет 16%, доля арктических – 5%.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ полученных данных показал, что на
большинстве станций залива Ис-фьорд и Стур-
фьорд на мягких илисто-глинистых грунтах доми-
нирует детритофаг M. sarsi. Частота встречаемости
данного вида в районе исследования составляет
89%, доля в общей биомассе – 60%. По данным
предыдущих исследований (Дикаева, Фролова,
2014, 2018) детритофаг M. sarsi также занимал до-
минирующее положение в составе сообществ по-
лихет в районе залива Ис-фьорд и в отходящем от
него заливе Грен-фьорд (рис. 1).

Один из массовых видов полихет Баренцева
моря S. typicus, доминирует в районе исследова-
ния на двух станциях вдоль склонов западного
побережья Шпицбергена. Частота встречаемости

Таблица 2. Количественные характеристики сообществ полихет в районе Западного Шпицбергена

№ 
станции

Глубина,
м

Температура, 
С°

Количество 
видов

Биомасса, 
г/м2

Численность,
экз./м2

Доминирующий
вид (по метаболизму)

28 115 –1.8 45 83 ± 11 6723 ± 1730 Maldane sarsi
31 91 –1.28 38 111 ± 15 4323 ± 553 Maldane sarsi

34 97 –1.79 26 31 ± 3 2567 ± 140 Maldane sarsi

37 83 –1.73 43 70 ± 11 2600 ± 106 Maldane sarsi
39 89 –1.71 29 51 ± 7 3023 ± 106 Maldane sarsi

40 49 2.06 21 0.7 ± 0.3 223 ± 62 Chitinopoma serrula
42 71 3.4 35 53 ± 13 3037 ± 148 Maldane sarsi

44 141 2.64 25 176 ± 16 7553 ± 586 Maldane sarsi

46 137 2.75 39 24 ± 8 1440 ± 316 Nicomache lumbricalis
47 220 1.36 24 6 ± 4 803 ± 243 Lumbrineridae g. sp.
53 430 0.19 14 13 ± 1 605 ± 27 Maldane sarsi

56 222 –0.2 30 57 ± 19 4130 ± 977 Maldane sarsi
61 215 2.2 27 27 ± 16 1810 ± 756 Maldane sarsi

62 97 0.4 28 3 ± 1 757 ± 151 Lumbrineridae g. sp.
64 82 –1.78 21 4 ± 1 1000 ± 287 Cirratulidae g. sp.
66 152 –1.88 21 23 ± 10 1470 ± 333 Aglaophamus malmgreni

68 172 –1.88 20 28 ± 6 3260 ± 346 Aglaophamus malmgreni
71 90 2.76 28 22 ± 8 847 ± 216 Scoletoma fragilis

72 381 2.81 17 2 ± 1 250 ± 100 Maldanidae g. sp., Paramphinome jeffreysii
73 87 2.46 59 37 ± 9 2750 ± 1035 Nothria hyperborea

76 239 –0.25 42 20 ± 14 1270 ± 342 Spiochaetopterus typicus

77 269 –1.38 39 37 ± 17 4703 ± 1311 Lumbrineridae g. sp.
78 149 0.17 34 96 ± 4 5626 ± 206 Maldane sarsi

80 115 4.2 50 15 ± 4 1193 ± 189 Nephtys paradoxa
81 226 4.02 47 12 ± 7 1100 ± 323 Spiochaetopterus typicus

84 325 4.46 47 10 ± 3 3716 ± 2752 Nothria hyperborea

85 505 0.34 34 18 ± 0.3 1613 ± 3 Chirimia biceps biceps
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данного вида составляет 52%, доля в общей био-
массе полихет варьирует от 1 до 50%. В предыду-
щих исследованиях S. typicus был встречен на не-
большом количестве станций во внешней и цен-
тральной части залива Иc-фьорд. В Баренцевом
море собирающий детритофаг S. typicus домини-
рует в глубоководных районах со стабильными
условиями среды, где оседание взвеси преобладает
над его переносом. Вероятно, нестабильные усло-
вия среды и непостоянство гидрологических усло-
вий в районе архипелага Шпицберген создают не-
благоприятные условия для существования здесь
собирающего детритофага S. typicus, что приводит
к низкой частоте встречаемости и невысоким
значениям биомассы данного вида.

В районе исследования, при продвижении к
внутренним участкам залива Билле-фьорд, также
как в предыдущих исследованиях (Дикаева, Фро-
лова, 2014, 2018) отмечено доминирование плото-
ядной полихеты A. malmgreni и мелких видов-оп-
портунистов семейства Cirratulidae (рис. 1). Дон-
ные сообщества, обитающие в “приледниковых”
участках заливов, подвержены постоянным изме-
няющимся условиям среды. Приливные ледни-
ки, расположенные во внутренних участках арк-
тических фьордов, сбрасывают холодные прес-
ные воды, с большим количеством обломочного
материала и минеральной взвеси, большая часть
которых оседает на дно фьордов. Высокая ско-
рость седиментация приводит к образованию
плотных глинистых отложений с низким содер-
жанием органического вещества, что оказывает
влияние на распределение донных сообществ в
данных районах. Наличие минерального осадка
во внутренних участках фьордов Шпицбергена
вызывает серьезный стресс для донных организ-
мов, особенно для детритофагов (доля грунтоеда
M. sarsi в общей биомассе снижается до 1%), что
приводит к снижению биомассы полихет и доми-
нированию по плотности поселения мелких ви-
дов-оппортунистов в данных районах исследова-
ния. Сходная тенденция распределения видового
состава и количественных характеристик донных
организмов в кутовых “приледниковых” и “ледни-
ковых” заливах Западного Шпицбергена отмечена
в предыдущих исследованиях (Wlodarska–Kowal-
czuk, Pearson 2004; Renaud et al., 2007; Дикаева,
Фролова 2008, 2014, 2018; Фролова, Дикаева,
2009; Любина и др. 2011).

Во внешней части залива Ис-фьорд и Билле-
фьорд, а также вдоль западного побережья Шпиц-
бергена, в районах подверженных влиянию теп-
лых вод Западно-Шпицбергенского и холодных
вод Восточно-Шпицбергенского течений отме-
чено доминирование плотоядных видов полихет
S. fragilis, N. hyperborea. По данным наших предыду-
щих исследований Lumbrineridae g. sp. и N. hyper-
borea также доминировали вдоль склона Западного

побережья Шпицбергена и в заливе Билле-фьорд
(Дикаева, Фролова, 2018).

В настоящем исследовании по сравнению с
данными 2015 г. отмечена смена доминирующих
видов вдоль склонов западного побережья Шпиц-
бергена (Дикаева, Фролова 2018). В предыдущих
исследованиях в данном районе был отмечен
комплекс с доминированием мелких сестонофа-
гов. В современный период исследования доми-
нирует плотоядный вид N. hyperborea, а также
Maldanidae g. sp., Paramphinome jeffreysii. Измене-
ние в составе доминирующих видов, вероятно,
связано с разной глубиной отбора проб в разные
периоды исследования. Ранее пробы были ото-
браны на глубине менее 50 м (45–46 м), в настоя-
щее время отбор проб производился на больших
глубинах (86–325 м).

Сравнивая настоящие данные с результатами
предыдущих исследований существенных изме-
нений в биогеографическом составе сообществ
полихет не выявлено. Во все периоды исследова-
ний (2001–2003, 2008, 2015, 2019 гг.) отмечено до-
минирование бореально-арктических видов (75, 77,
77%) количество бореальных видов (16, 16, 17%)
превышает количество арктических (9, 7, 6%). Од-
нако анализ биогеографического состава полихет
во фьордах Шпицбергена показал увеличение в
2019 г. доли бореальных видов вдоль склонов За-
падного Шпицбергена в районе влияния атлан-
тических водных масс (рис. 3). В 2019 г. в север-
ной части западного побережья Шпицбергена
(ст. 74) на глубине 325 м, на песчано-каменистых
грунтах был отмечен бореальный вид F. implexa,
ранее не встреченный в дночерпательных пробах,
но встречающийся в последнее время в траловых
сборах вдоль склона Западного Шпицбергена
(Захаров и др., 2018). Данный вид обитает на ка-
менистых грунтах и плохо улавливается дночер-
пателем. Появление бореального вида F. implexa
вдоль склонов Западного Шпицбергена, возмож-
но, связано с предшествующим теплым периодом
с высокими показателями теплосодержания вод,
а также с увеличением затока теплых атлантиче-
ских водных масс (Моисеев, Громов, 2009; Ти-
сленко, Иванов, 2015; Блошкина, Фильчук, 2018).
При потеплении пелагические личинки бореаль-
ных видов разносятся течениями и выживают се-
вернее границ своих ареалов. Также, важным зоо-
географическим фактором является подводная
топография и экспозиция склонов рельефа дна
(Матишов и др., 2011). Вдоль склона Западного
Шпицбергена, в гляциальных желобах – каналах
распространения атлантических водных масс, бо-
реальные виды находят оптимальные условия,
при которых они живут и размножаются.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в результате анализа получен-

ных данных отмечена стабильность сообществ
полихет в заливе Ис-фьорд. Во все периоды ис-
следований в данном районе доминирует детри-
тофаг Maldane sarsi. Своеобразный гидрологиче-
ский режим, перепады глубин и мозаичность
грунтов вдоль склонов Западного Шпицбергена
обуславливают разнообразие донных сообществ с
отсутствием постоянного доминанта, отличаю-
щихся низкими значениями биомассы, но высо-
кой плотностью поселения. Нестабильные усло-
вия среды во внутренних “приледниковых” районах
Западного Шпицбергена приводят к развитию
здесь “арктических” донных сообществ, наиболее
приспособленных к изменяющимся условиям
среды. Увеличение встречаемости бореальных ви-
дов вдоль склонов Западного побережья Шпиц-
бергена, возможно связано как с недостаточной
изученностью фауны, так и с недавним расшире-
нием их ареалов на север в результате увеличения
теплосодержания атлантических водных масс.
Структура сообществ полихет вдоль склонов За-
падного Шпицбергена, может служить индикато-
ром изменений условий среды в период климати-
ческих флуктуаций. Полученные нами данные
существенно дополняют сведения о донных сооб-
ществах в районе Западного Шпицбергена и явля-
ются основой для дальнейших мониторинговых
исследований, с целью выявления изменений в
составе и структуре донных сообществ полихет.

Автор выражает благодарность участникам
экспедиции Е.А. Гарбулю, О.Л. Зиминой,
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Distribution of Polychaete Communities in the West Spitsbergen

D. R. Dikaeva#

Murmansk Marine Biological Institute Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183010 Russia
#e-mail: dinara.dikaeva@yandex.ru

Based on the material collected in the expeditions conducted by MMBI in 2019, new data on the distribution
of polychaete communities in the area of Western Spitsbergen was obtained, complimenting and refining the
results of previous studies. Species complexes of polychaetes have been identified in the study area. The com-
position of said complexes is mainly determined by the complexity of seabed topography shaping the consti-
tution and structure of the sediment, coupled with specifics of the hydrological regime as a result of Atlantic
and Arctic water mass interaction. The distribution of polychaete communities is compared with the results
of previous studies.
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Рассмотрена возможность применения математической модели фазовых переходов второго рода с
двумя свободными параметрами для описания эпизоотии кольчатого шелкопряда Malacosoma
neustria L. и непарного шелкопряда Lymantria dispar L. под воздействием вируса ядерного полиэдро-
за. Для оценки чувствительности насекомых к воздействию бакуловирусов проводились лаборатор-
ные эксперименты по оценке выживаемости гусениц под различной инфекционной нагрузкой. В
модели описывался процесс гибели особей в зависимости от двух факторов – титра вирусов как до-
зы воздействия и продолжительности жизни особи в зависимости от титра вирусов. Информация о
продолжительности жизни насекомых после воздействия вируса представлена в виде функции вы-
живания. В настоящей работе рассмотрена возможность построения модели времени жизни насе-
комых после воздействия бакуловирусов как аналога фазового перехода второго рода в физических
системах и даны оценки параметров моделей для двух видов насекомых при разных титрах бакуло-
вирусов и при разном возрасте гусениц. Показано, что продолжительность латентного периода и
времени гибели всех особей в выборке линейно уменьшается с ростом логарифма титра вирусов.

Ключевые слова: вирус ядерного полиэдроза, кольчатый шелкопряд, Malacosoma neustria, непарный
шелкопряд, Lymantria dispar, динамика популяций, смертность, моделирование, фазовые переходы
второго рода
DOI: 10.31857/S1026347022600595, EDN: WIYGJR

Вспышки массового размножения насеко-
мых-вредителей наносят огромный экологиче-
ский и хозяйственный ущерб лесным насаждени-
ям. В связи с этим разработка научно обоснован-
ных, эффективных мер борьбы с насекомыми-
вредителями крайне важна для сохранения лес-
ных насаждений. Бакуловирусы, особенно рас-
пространенные у чешуекрылых (Moscardi, 1999;
Cory, Myers, 2003), привлекли наибольшее вни-
мание в качестве агентов биологической борьбы с
насекомыми. Бакуловирусы инфицируют личи-
ночные стадии, и насекомому необходимо их
проглотить, чтобы вызвать инфекцию. Зараже-
ние бакуловирусами обычно приводит к леталь-
ному исходу и, следовательно, может влиять на
плотность популяции хозяев, особенно если пе-
редача вируса увеличивается с увеличением плот-
ности популяции вида-хозяина. Теоретические
взаимосвязи динамики насекомых-хозяев и мик-

ропаразитов широко исследовались в математи-
ческих моделях (начиная с модели (Anderson,
May, 1980)). Более поздние модели учитывают та-
кие факторы, как изменение параметров переда-
чи вирусов (Getz, Pickering, 1983), вертикальный
перенос вирусов (Regniere, 1984). Ряд моделей
учитывает зависимость как от плотности, так и
вертикальный перенос (Vezina, Peterman, 1985) и
нелинейный перенос вирусов (Hochberg, 1991). В
моделях учитывается также зависимость зараже-
ния насекомых-хозяев от плотности (White et al.,
1996; Bonsall et al., 1999), стадия развития хозяина
(Briggs, Godfray, 1996), неоднородность воспри-
имчивости гусениц хозяев к вирусу (Dwyer et al.,
1997). возможность сублетальной инфекции гусе-
ниц хозяев (Boots, Norman, 2000).

Бакуловирусная инфекция обычно влияет на
развитие личинок, задерживая их линьку. Такие
эффекты ведут к увеличению доступных вирусу
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ресурсов хозяина. Этот процесс зависит от дозы
вирусов (Cory et al., 2004). Реакция личинок че-
шуекрылых на патогены (такие, как бакуловиру-
сы) сильно зависит от дозы воздействия вирусов,
поэтому важно изучить реакцию гусениц на воз-
действия различных титров (концентраций) па-
тогенов. При малых титрах бакуловируса разви-
тие хозяина с меньшей вероятностью может оста-
новиться (Cory et al., 2004), и хозяин перейдет в
следующую возрастную стадию.

При ухудшении состоянии гусениц-хозяев они
могут стать более уязвимым при последующем за-
ражении бакуловирусами. Напротив, при улучше-
нии состояния гусениц вида-хозяина может
уменьшиться риск их гибели при новой атаке па-
тогена (Ulrich, Schmid-Hempel, 2012).

Модели вируса и болезни насекомых-хозяев
обычно оцениваются по тому, генерируют ли они
циклическую популяционную динамику не-
скольких поколений хозяев или нет. Однако мно-
гие из них нереалистичны по другим характери-
стикам, таким как уровни инфицирования (Bow-
ers et al., 1993), например, почти 100% заражение
для трех поколений максимальной плотности хозя-
ев в модели (Dwyer et al., 2000). Длительные высокие
уровни инфекции не наблюдаются в природных по-
пуляциях (Woods, Elkinton, 1987; Myers, 2000).

В России среди бакуловирусов наибольшее
распространение получило использование виру-
са ядерного полиэдроза (ВЯП) (Ilinykh et al.,
2013). При этом для оценки влияния бакуловиру-
сов на динамику численности популяций лесных
насекомых-вредителей и разработки стратегий
воздействия на популяции в ходе вспышек массо-
вого размножения вредителей следует рассматри-
вать как эндогенные факторы (в частности, гене-
тическую структуру географических штаммов
ВЯП и дозу воздействия), так и экзогенные фак-
торы – возраст гусениц насекомых, состояние
корма, погодные условия (Elam et al., 1990; Engel-
hard, Volkman, 1995).

К сожалению, эксперименты и натурные на-
блюдения за воздействием внешних факторов на
смертность особей в популяции достаточно труд-
ны технически. Для упрощения оценок смертно-
сти необходимы определенные теоретические
представления о динамике смертности под воз-
действием внешних факторов.

Известно, что гибель насекомых под воздей-
ствием внешних биотических факторов (бакте-
рий, грибов, вирусов) растянута во времени даже
при максимальной стандартизации процесса за-
ражения: равномерном распределении вирусов в
суспензии, возраста личинок, температуры сре-
ды, качества корма. При этом даже у выживших
после воздействия вирусов гусениц может наблю-
даться задержка развития особей (Goldberg et al.,
2002), снижение массы куколок (Myers et al., 2000;

Matthews et al., 2001), уменьшение плодовитости
самок (Matthews et al., 2001; Milks et al., 2002). Для
оценки чувствительности насекомых к воздей-
ствию бакуловирусов проводятся лабораторные
эксперименты по смертности гусениц под раз-
личной инфекционной нагрузкой. Обычно для
описания влияния вирусов на насекомых использу-
ются таблицы, в которых вводятся даты с момента
начала воздействия и доли погибших гусениц. Ис-
пользование таких таблиц позволяет оценить ско-
рость гибели гусениц, однако при использовании
табличного представления трудно сопоставлять ре-
зультаты различных экспериментов. Поэтому для
описания результатов воздействия вирусов на гу-
сениц хозяев предпочтительнее использовать те
или иные математические модели.

Оценки времени жизни насекомых после об-
работки относятся к классу моделей времени
жизни (models of duration) (Cox, Oakes, 1984).
Объектом анализа в данном случае будет высту-
пать зависимость времени T жизни после точеч-
ного воздействия некоторой дозы патогена.

Информацию о продолжительности жизни на-
секомых после воздействия вируса можно предста-
вить в виде функции выживания, равной 1 в момент
воздействия и постепенно спадающей до нуля.
Продолжительность жизни Т является неотрица-
тельной случайной величиной. При проведении
экспериментов с воздействием ВЯП на насеко-
мых не учитывается точное время гибели особи,
замеры выживаемости производятся через неко-
торые интервалы и в этом случае длительность
жизни рассматривается как дискретная величина.
При моделировании времени жизни используют-
ся как непараметрические, так и параметрические
модели (Kalbfleisch, Prentice, 2002; Kleinbaum, Klein,
2012). При использовании параметрических моде-
лей необходимо выбрать тип функции распределе-
ния времен жизни. При этом важно, чтобы модели
времени жизни обладали свойством структурной
устойчивости – при небольших изменениях
внешних параметров свойства модели не должны
сильно изменяться.

В настоящей работе рассмотрена возможность
построения модели времени жизни насекомых
после воздействия бакуловирусов как аналога фа-
зового перехода второго рода в физических систе-
мах и даны оценки параметров моделей для двух
видов насекомых при разных титрах бакуловиру-
сов и при разном возрасте гусениц.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В экспериментах по оценке влияния бакуло-
вирусов на гусениц насекомых-филлофагов, ис-
пользовались гусеницы двух видов насекомых:
кольчатого шелкопряда (Malacosoma neustria L.,
Lasiocampidae, Lepidoptera) и непарного шелко-
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пряда (Lymantria dispar L., Eribidae, Lepidoptera).
Эксперименты проводились, соответственно, в
2018 и 2007 гг. Во время проведения лаборатор-
ных экспериментов популяции насекомых нахо-
дились в эруптивной фазе многолетней динамики
численности (Исаев и др., 2001).

Гусеницы непарного шелкопряда для экспе-
римента были получены из кладок яиц, собран-
ных в хвойно-широколиственном лесу в окрест-
ностях г. Хабаровск (48°31′ с.ш., 135°06′ в.д.). Со-
бранные кладки провели зиму в естественных
условиях: в лесной подстилке широколиственно-
го леса. После вылупления гусеницы содержа-
лись на букетах листьев дуба монгольского (Quercus
mongolica Fisch. ex Ledeb.) в садках, по 25 экземпля-
ров в каждом. Объем садка составлял 5 литров. На
горловине каждого садка фиксировалась ткань,
обеспечивающая доступ кислорода к гусеницам.
Садки сохранялись в темноте, чтобы избежать
положительного гелиотаксиса гусениц.

В ходе экспериментов оценивалось выживание
гусениц этого вида под воздействием множествен-
ного нуклеополиэдровируса L. dispar (LdMNPV)
(Rohrmann, 2013), представляющего собой высоко-
патогенный, специфичный для хозяина альфа-
бакуловирус (вирус ядерного полиэдроза – ВЯП),
который используется в качестве основы биоло-
гических инсектицидов для борьбы с непарным
шелкопрядом L. dispar (Podgwaite, 1999; Elkinton,
2009; Harrison et al., 2013; Han et al., 2015). Личи-
нок заражали двумя штаммами LdMNPV из кол-
лекции Лаборатории экологической физиологии
Института систематики и экологии животных
(ИСЭЖ, Новосибирск, Россия): штаммом 27/0
(выделен на территории Новосибирской области) и
штаммом 31/0 (выделен на территории Алтайского
края). Модельные гусеницы инфицировались по
достижению третьего возраста, перорально, через
предлагаемый гусеницам корм, на который была
нанесена суспензия LdMNPV с разным титром
(концентрацией) вирусов. Для работы с LdMNPV
из коллекции ИСЭЖ был предоставлен раствор с
начальным стандартным титром 2 × 108 полиэд-
ров/мл. Начальный титр определяется в ИСЭЖ
при помощи камеры Горяева под оптическим
микроскопом. Далее перед началом эксперимен-
та раствор с начальным титром разводился водой
в нужных пропорциях для получения титров с
меньшей концентрацией вирусов.

При обработке гусениц суспензией вирусов
использовалась следующая методика (Ilyinykh et al.,
2013): четыре стандартные ветви кормовых расте-
ний для личинок непарного шелкопряда равно-
мерно распределяли на полиэтиленовой платфор-
ме площадью 0.25 квадратных метра и обрабатыва-
ли 2.5 мл суспензии LdMNPV, распределенной с
помощью ручного опрыскивателя емкостью 5 мл.
Заражение проводили через двое суток после

линьки личинок второй стадии. После сушки вет-
ку растения помещали в отдельную емкость с ли-
чинками непарного шелкопряда. Личинки нахо-
дились на зараженной вирусом листве в течение
72 ч. В качестве контрольной группы использова-
ли необработанных насекомых.

Гусеницы кольчатого шелкопряда были собра-
ны в природе, в мелколиственном лесу, на левом
берегу р. Амур, напротив г. Хабаровск (48°52′ с.ш.,
134°89′ в.д.). В лаборатории гусеницы содержа-
лись на букетах листьев черемухи обыкновенной
(Prunus padus L.), в садках, по 25 особей в садке.
Искусственного инфицирования не проводи-
лось, так как исследовалось естественное зараже-
ние патогенами указанной популяции.

Наблюдались два исхода экспериментов:
– особи выживали и окукливались;
– особи погибали от воздействия вирусной

(непарный шелкопряд) или вирусно-бактериаль-
ной (кольчатый шелкопряд) инфекции.

Процесс гибели насекомых под воздействием
естественных патогенов в общем, и вируса ядер-
ного полиэдроза, в частности, можно рассматри-
вать как аналог фазового перехода второго рода,
когда некоторый интегральный параметр изучае-
мой системы изменяется в зависимости от воз-
действия внешнего фактора.

Типичным примером фазового перехода вто-
рого рода в физических системах является намаг-
ничивание металла. Если температура металла
выше некоторой критической величины Tс (тем-
пературы Кюри) магнитный момент образца ра-
вен нулю. При понижении температуры образца
ниже температуры Кюри магнитный момент на-
чинает возрастать, и задача моделирования за-
ключается в расчете критической температуры
для разных образцов и выявлении связи темпера-
туры образца с его намагничиванием. Учет фак-
торов, воздействие которых ведет к фазовому пе-
реходу второго рода, достаточно сложен, и для
упрощения расчетов используются так называе-
мые феноменологические модели, согласно ко-
торым функция состояния системы выражается
некоторой степенной функцией от некоторой об-
щей характеристики объекта (параметра порядка)
и температуры образца (Ландау, Лифшиц, 1976).

Если популяцию насекомых рассматривать
как объект воздействия, то в качестве интеграль-
ной характеристики состояния популяции (пара-
метра порядка) будем рассматривать долю q жи-
вых особей в популяции через период времени Т
после начала воздействия. В момент t0 начала воз-
действия q(t0) = 1. В течение латентного периода
времени Tс = tc – t0, когда после начала воздей-
ствия особи насекомых не погибают, q(T ≤ Tс) = 1.
Через некоторое время t (t > tc) после начала воз-
действия насекомые начинают погибать. Если че-
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рез время tr после начала воздействия все особи
погибнут, то тогда q(t ≥ tr) = 0.

Функцию состояния особей в популяции
 за период Т после воздействия можно

представить в виде степенного ряда функции со-
стояния популяции G по степеням доли q живых
особей в популяции, рассматриваемой как пара-
метр порядка. При этом фазовые переходы второ-
го рода будут описываться как разложение функ-
ции G по четным степеням параметра порядка q
(Ландау, Лифшиц, 1976):

(1)
где b = const, А есть линейная функция от внеш-
ней переменной Т – продолжительности экспе-
римента.

Коэффициент А в (1) запишем как линейно за-
висящий от Т:

(2)
Значение параметра порядка для фаз жизни и

смерти будет находиться из решения уравнения

 характеризующего минимумы функции G:

(3)

Уравнение (3) имеет два решения:

(4)

Решение  характеризует полную гибель
насекомых под воздействием бакуловирусов че-
рез время Тr после начала воздействия. Второе ре-
шение (гибель части насекомых) реализуется, когда
продолжительность жизни особей после воздей-
ствия меньше критического значения Tr. Графиче-
ски решения (4) представлены на рис. 1.
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Необходимо также учесть, что после зараже-
ния гусеница не умирает мгновенно – вирусы
должны размножиться и для этого требуется не-
которое время Тс (латентный период реакции гу-
сениц на воздействие вируса). С учетом суще-
ствования латентного периода реакции особей на
воздействие бакуловирусов, между переменными
Т и q2 можно записать следующую зависимость:

(5)

где Тс – латентный период – время между момен-
том инфицирования и гибелью первой особи в
группе; Тr – время гибели всех особей в экспери-
ментальной группе; a – константа, b – скорость
гибели особей после прохождения латентного пе-
риода.

Параметры моделей фазового перехода второ-
го рода для гусениц хабаровской популяции не-
парного шелкопряда, инфицированных вирус-
ным полиэдрозом с разной концентрацией (тит-
ром) P, приведены в табл. 1–3.

Важной особенностью моделей фазовых пере-
ходов, позволяющих использовать их для описа-
ния критических явлений в самых разных систе-
мах, является то, что в рамках теории фазовых пе-
реходов вводится принцип универсальности,
согласно которому процессы фазовых переходов
зависят только от некоторых основных свойств
систем, таких как размерность и число компо-
нентов параметра порядка (Bruce, Cowley, 1981).

Знание параметров Tc, Тr и b крайне важно при
планировании защитных мероприятий. Верифи-
кация модели (5) будет заключаться в проверке ее
применимости для разных видов насекомых и
различных титров вирусов.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
На рис. 2 приведены результаты обработки

данных экспериментов по воздействию вируса
(штамм 27/0 Новосибирский) в дозе 2 × 108 поли-
эдров/мл на гусениц природных популяции не-
парного шелкопряда Lymantria dispar L. в Хаба-
ровском крае.

Как видно из рис. 2, латентный период Тс воз-
действия ВЯП характеризовался точкой пересече-
ния функции  и прямой q2 = 1 в
точке Tс = 6.51 дней. Воздействие вируса после
прохождения латентного периода характеризова-
лось скоростью гибели особей после воздействия
вируса b = 0.302 и временем гибели Тr = 9.82 дней
всех особей в группе.

Сходный вид связи между q2 и Т наблюдался и
при воздействии ВЯП штамма 31/0 (Алтайский) в
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Рис. 1. Величина квадрата параметра порядка q2 как
решение (4) уравнения состояния популяции через
время Т после начала воздействия бакуловирусов.
(Tr – время гибели всех гусениц в эксперименте).

Тr Т

q2

Время Т после начала воздействия, дней

1
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дозе 2 × 108 полиэдров/мл на гусениц хабаров-
ской популяции непарного шелкопряда (рис. 3).

Использование модели фазовых переходов
второго рода позволило оценить влияние бакуло-
вирусов на популяцию вредителей по связи титра
вирусов и времени полной гибели особей в экспе-
риментальной группе (рис. 4).

Как видно из рис. 4, латентные периоды для
алтайского и новосибирского штаммов на попу-
ляцию хабаровского непарного шелкопряда раз-
личались не более чем на 1–1.5 дней и слабо зави-
сели от титра.

Угловой коэффициент  уравне-

ния на рис. 5 характеризовал восприимчивость
насекомых к титру ВЯП. Чем больше значение y
по модулю, тем интенсивнее насекомые гибли с
увеличением титра ВЯП.

В реальных условиях факторами гибели осо-
бей насекомых в популяции наряду с бакулови-
русами являются бактериальные заболевания и
возникает своеобразная конкуренция между
бактериями и вирусами за тело насекомых как
жизненный ресурс. На рис. 6 отражена динамика
смертности особей кольчатого шелкопряда от виру-
са ядерного полиэдроза в эксперименте, начавшем-
ся 09 мая 2018 г.

Данные о динамике смертности особей коль-
чатого шелкопряда под воздействием бакулови-
русов приведены в табл. 2. В этой таблице введе-
ны следующие параметры: Qm – доля особей в
эксперименте, погибших от воздействия ВЯП к
концу эксперимента; Tr = a/b – расчетный период
вымирания особей при условии отсутствия гибе-

ли от бактерий и окукливания;  – пе-

риод времени от начала эксперимента до его пре-
кращения в связи с гибелью или окукливанием
всех особей.

∂ = −
∂

2.18
lg

сT
P

−= m
m

a QT
b

Так как особи кольчатого шелкопряда для экс-
периментов были взяты из одной популяции, то
из табл. 2 следует, что эксперименты по воздей-
ствию бакуловирусов на особей кольчатого шелко-
пряда, начинавшиеся в разные даты, проводились
на гусеницах разных возрастов. И чем в более ран-
нем возрасте гусениц начинался эксперимент, тем
больше был латентный период Тс воздействия.
Чем старше были гусеницы кольчатого шелко-
пряда к началу эксперимента, тем меньше была
продолжительность их жизни Тm после начала
эксперимента. Таким образом, при воздействии
на вредителей в более ранних возрастах, для по-
вышения эффективности контроля численности
вредителей, необходимо использовать раствор
ВЯП с более высоким титром.

При подавлении вспышек массового размно-
жения крайне важно выбрать оптимальную дозу
титра ВЯП. Обычно при этом проводят предвари-
тельные эксперименты по оценке смертности гу-
сениц при разных дозах воздействия. Однако для
проведения этих экспериментов требуется время
(до двух недель), в течение которых будет продол-
жаться повреждение листового аппарата гусени-
цами вредителя. Используя предлагаемую мо-
дель, можно сократить время предварительной
оценки дозы воздействия, используя связь между
параметром b модели и временем полной гибели

Таблица 1. Параметры моделей фазового перехода второго рода для групп особей непарного шелкопряда, обра-
ботанного ВЯП с разным титром

Штамм Титр, полиэдр/мл b a R2 Tс Tr

Алтайский 2 × 108 0.416 3.804 0.985 6.740 9.144

2 × 107 0.201 2.372 0.986 6.826 11.801

2 × 106 0.205 2.619 0.997 7.898 12.776

2 × 105 0.118 1.903 0.987 7.653 16.127
Новосибир-
ский

2 × 108 0.302 2.965 0.9386 6.507 9.818

2 × 107 0.387 4.341 0.994 8.633 11.217

2 × 106 0.272 3.365 0.983 8.695 12.371

2 × 105 0.099 1.864 0.919 8.727 18.828

Таблица 2. Динамика смертности особей кольчатого
шелкопряда под воздействием бакуловирусов

Дата 
воздействия b a R2 Qm

Tc, 
дней

Tr, 
дней

Tm, 
дней

9.05.2018 0.04 1.65 0.98 0.46 18.57 47.14 33.90
15.05.2018 0.13 2.13 0.98 0.03 8.84 16.70 16.49
22.05.2018 0.09 1.21 0.90 0.19 2.28 13.14 11.09
29.05.2018 0.05 1.03 0.96 0.55 0.69 22.43 10.49
5.06.2018 0.06 1.17 0.97 0.50 2.62 18.06 10.31
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Tr гусениц (рис. 7). Как видно, если известно зна-
чение b, можно достаточно точно оценить время
Tr полной гибели гусениц под воздействием ВЯП.
Так как зависимость между продолжительностью
времени эксперимента после прохождения латент-
ного периода Tc и квадратом доли выживших гусе-
ниц к моменту времени Т с высокой точностью
описывается линейным уравнением 
(коэффициенты детерминации R2 > 0.90), то оце-
нить коэффициент b можно по данным двух–трех
измерений и тем самым сократить продолжитель-
ность эксперимента по оценке необходимой дозы
воздействия ВЯП.

В большинстве работ для описания динамики
гибели гусениц используются таблицы, что не
позволяет “свернуть” данные и перейти к некото-
рым интегральным показателям смертности. Тем

= −2 1q bT

не менее, табличные данные могут быть исполь-
зованы для построения предлагаемой модели.
Покажем, что расчеты результатов проведенных
нами экспериментов и вид функций гибели вре-
дителей хорошо согласуются с литературными
данными (Shrestha et al., 2019). По табличным
данным, представленным в этой работе, нами бы-
ли вычислены кривые гибели личинок осеннего
армейского червя Spodoptera frugiperda после их
заражения бакуловирусом. В эксперименте для
питания насекомых использовались листья сое-
вых бобов разных генотипов. Для каждого гено-
типа соевых бобов, по данным экспериментов,
нами оценивалась доля q выживших особей S. fru-
giperda на моменты времени Т. Коэффициенты
уравнения (5) находились по регрессионному
уравнению для пар (T, q2). На рис. 8 в качестве

Таблица 3. Результаты расчетов кривых смертности насекомых под воздействием бакуловирусов (по данным из
работы Shrestha et al., 2019)

Параметр 
уравнения (5)

Генотип кормового растения – соевых бобов

Bragg Gasoy Tracy Braxton Clark Cook Davis Stone-wall Willians

b 0.76 0.37 0.36 0.35 0.49 0.47 0.54 0.82 0.72
a 5.56 2.98 2.86 2.65 3.53 3.47 4.01 5.56 5.08

R2 0.97 0.96 0.94 0.98 0.97 1.00 1.00 1.00 0.99
Tr 7.28 8.08 7.88 7.53 7.23 7.35 7.45 6.79 7.05
Tc 5.97 5.36 5.12 4.69 5.18 5.23 5.59 5.57 5.66
LT50 6.99 7.38 7.25 6.86 6.69 6.85 6.96 6.48 6.71

Рис. 2. Связь квадрата параметра порядка q2 с продолжительностью T времени после воздействия вируса на выборку
(штамм Новосибирский). Фазы состояния особей: 1 – латентный период (все особи живы), 2 – фаза смертности (гу-
сеницы постепенно умирают), 3 – пост-мортальный период (все или почти все особи умерли).
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примера приведена кривая смертности личинок
S. frugiperda для генотипа Braxton соевых бобов.

В табл. 3 приведены результаты расчетов по
данным, приведенным в работе (Shrestha et al.,
2019), кривых смертности согласно модели (5) для
девяти генотипов кормового растения – соевых
бобов. К параметрам уравнения (5) добавлен ши-
роко используемый показатель LT50 – период вре-
мени, за который погибла половина популяции
(т.е. q2 = 0.25)

Как видно из табл. 3, кривые смертности хоро-
шо описываются уравнением (5). Величины ко-

эффициентов детерминации R2 регрессионных
уравнений весьма близки к 1. Из табл. 3 следует,
что характеристики кривых смертности для раз-
ных генотипов кормовых растений различались.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗЛЬТАТОВ

Более 50 энтомопатогенных вирусов, бакте-
рий, грибов и нематод в настоящее время ком-
мерчески производятся и используются в каче-
стве микробных пестицидов. В глобальном мас-
штабе микробные пестициды составляют лишь

Рис. 3. Связь квадрата параметра порядка q2 с продолжительностью T времени после воздействия вируса штамма Ал-
тайский на выборку. Фазы состояния особей: 1 – латентный период (все особи живы), 2 – фаза смертности (гусеницы
постепенно умирают), 3 – пост-мортальный период (все или почти все особи умерли).
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Рис. 4. Латентный период Тс в зависимости от логарифма титра Р ВЯП для алтайского (1) и новосибирского (2) штам-
мов для особей в популяции непарного шелкопряда.
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Рис. 5. Время Tr полной гибели особей в популяции непарного шелкопряда в зависимости от логарифма (десятичного)
титра бакуловируса алтайского штамма.
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Рис. 6. Гибель гусениц кольчатого шелкопряда в эксперименте. q2 – квадрат доли живых особей в группе; 1 – латент-
ный период Тс, в течение которого гусеницы после воздействия еще не умирали, 2 – период, в ходе которого наблю-
далась смертность гусениц от вируса, 3 – период, когда смертность гусениц от вироза прекращается в связи с гибелью
остальных особей от бактериальных болезней или окукливания.
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Рис. 7. Связь между параметром b уравнения (5) и временем Tr полной гибели гусениц под воздействием ВЯП.
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приблизительно 1–2% от всех продаваемых пести-
цидов (Thakore, 2006, Marrone, 2007, Bailey et al.,
2010). Однако за последнее десятилетие они про-
демонстрировали долгосрочный рост, в отличие
от химических пестицидов, которые постоянно
сокращаются на мировом рынке (Thakore, 2006,
Bailey et al., 2010). Акцент на бакуловирусы в зна-
чительной степени обусловлен важностью этих
патогенов в борьбе с некоторыми глобально важ-
ными видами чешуекрылых вредителей. Эти ви-
ды вредителей имеют явную склонность к быст-
рому развитию устойчивости к обычным химиче-
ским инсектицидам, что затрудняет борьбу с ними.
Более низкая скорость уничтожения бакуловирусов
по сравнению с большинством синтетических ин-
сектицидов остается серьезным препятствием на
пути их более широкого применения, поэтому не-
обходимы исследования, обосновывающие мето-
дики использования препаратов бакуловирусов для
борьбы с вредителями (Copping, Menn, 2000, Sze-
wcyk et al., 2006).

Cуществующие теоретические модели на ос-
нове систем дифференциальных уравнений ма-
лопригодны для практического применения в
связи с большим числом переменных и свобод-
ных параметров (Saxena et al., 2018; Shrestha et al.,
2019).

Полученные данные согласуются с представ-
лениями о том, что смертность особей в популя-
ции под воздействием бакуловирусов может ва-
рьировать в зависимости от характеристик кор-
мового растения (Martemyanov et al., 2012).
Подобный эффект может объяснить различный
уровень смертности гусениц при заражении баку-
ловирусами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Предложенная математическая модель гибели
гусениц насекомых-дендрофагов под воздействи-
ем ВЯП как фазового перехода второго рода по-
казала корректность предложенного подхода для
описания воздействия бакуловирусов на разные
виды лесных насекомых. Использование предло-
женной модели позволило оценить целый ряд по-
казателей, характеризующих влияние ВЯП на по-
пуляцию и уменьшить продолжительность экспе-
риментов по оценке восприимчивости гусениц
вредителей к воздействию ВЯП, что важно при
выборе стратегии воздействия на популяцию.

Кроме воздействия вирусов, на динамику
смертности гусениц могут оказывать влияние
внешние факторы (например, погода) и такие эф-
фекты также необходимо учесть при организации
борьбы с вредителями. В модели фазовых перехо-
дов второго рода эти влияния можно рассматри-
вать как влияние некоторого постоянного внеш-
него поля h (например, температуры окружаю-
щей среды, гидротермического коэффициентa –
отношения суммарных осадков за сезон к сред-
ней температуре воздуха или состояния кормово-
го растения для гусениц насекомых). Эти факто-
ры могут воздействовать также и на кормовые
растения, а через них опосредовано и на взаимо-
действия вирусов с насекомыми. Тогда можно
модифицировать уравнение (1) и использовать

его в следующем виде: 
Такая модификация уравнения (1) позволяет
учесть и влияние модифицирующих факторов на
взаимодействия в системе “вирус – насекомые –
растения”.

= + + +2 4
0 .G G Aq bq сqh

Рис. 8. Кривая выживания личинок насекомых после заражения бакуловирусом личинок S. frugiperda, питавшихся бо-
бами генотипа Braxton (1 – латентный период, 2 – период смертности особей, 3 – период после смерти всех особей в
популяции (расчеты по данным (Scholefield et al., 2019)).
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Baculoviruses, especially prevalent in Lepidoptera, have attracted the most attention as biological insect con-
trol agents. Infection with baculoviruses is usually fatal and therefore can affect host population density, es-
pecially if virus transmission increases with host density. Lepidoptera larvae show a strong dose-dependent
response to pathogens such as baculoviruses, so their response to various pathogen exposures was studied in
the present work. Models of virus exposure to insect hosts are usually judged by whether or not they generate
cyclical population dynamics of multiple host generations. However, the existing theoretical models based on
systems of differential equations are of little use for practical application due to the large number of variables
and free parameters. In this regard, the possibility of using a mathematical model for describing the epizootic
Malacosoma neustria L. and Lymantria dispar L. under the influence of nuclear polyhedrosis virus is consid-
ered. To assess the sensitivity of insects to the effects of baculoviruses, laboratory experiments were carried
out on the mortality of caterpillars under various infectious loads. In this paper, we consider the possibility of
constructing a model for the lifetime of insects after exposure to baculoviruses as an analogue of a second-
order phase transition in physical systems and give estimates of the model parameters for two insect species
at different titers of baculoviruses and at different ages of caterpillars. The dependence of the parameters of
the proposed model on nuclear polyhedrosis virus strains is shown. The importance of the applied parameters
for the organization of forest protection measures is substantiated.

Keywords: Second-order phase transitions, population dynamics, lackey moth, Malacosoma neustria, gypsy
moth, Lymantria dispar, nuclear polyhedrosis virus



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2023, № 5, с. 568–580

568

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ КОРИДОРЫ ВОСТОЧНОЙ ФЕННОСКАНДИИ И ИХ 
РОЛЬ В ФОРМИРОВАНИИ СОВРЕМЕННОЙ ТЕРИОФАУНЫ РЕГИОНА

© 2023 г.   П. И. Данилов*, @, Д. В. Панченко*, Ф. В. Федоров*
*Институт биологии – обособленное подразделение Федерального государственного бюджетного учреждения науки 
Федерального исследовательского центра “Карельский научный центр Российской академии наук” (ИБ КарНЦ РАН), 

ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, 185910 Россия
@E-mail: pjotr.danilov@mail.ru

Поступила в редакцию 15.06.2022 г.
После доработки 26.01.2023 г.

Принята к публикации 27.01.2023 г.

В статье рассматривается функционирование эко-коридоров как проходов, обеспечивающих про-
никновение в центральные районы Восточной Фенноскандии млекопитающих, для которых харак-
терна пульсация численности, высокая миграционная активность и связанные с этими явлениями
расселение животных за пределы их исторических ареалов (кабан, косуля). Обсуждается также ин-
вазия новых видов, появившихся в Восточной Фенноскандии в результате их интродукции и есте-
ственного расселения (ондатра, американская норка, канадский бобр, енотовидная собака, бело-
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Восточная Фенноскандии – географический
регион в границах Балтийского щита, включающий
в себя Финляндию и некоторые субъекты Россий-
ской Федерации: Мурманскую область, частично
территории Ленинградской, Архангельской обла-
стей и Республику Карелию (рис. 1). Именно через
Восточную Фенноскандию происходит биогео-
графическая связь Скандинавии с Русской рав-
ниной и с Сибирью.

Сухопутное соединение Восточной Фен-
носкандии ограничено на западе Баренцевым мо-
реми Ботническим заливом Балтийского моря и
включает северную Карелию, Кольский полуостров
и Финскую Лапландию. Оно занято преимуще-
ственно ассоциациями северной тайги и тундры.

На востоке территориальные связи Фенноскан-
дии с Русской равниной имеют вид трех неболь-
ших сухопутных пространств, сформировавшихся
в процессе отступления последнего ледника. Они
расположены между крупными водоемами Евро-
пейского Севера России или их частями. Эти про-
странства, названы Х. Линденом с соавторами
(Linden et al., 2000) “лесными коридорами”. По
этим коридорам происходил и происходит обмен
растениями и животными между Фенноскандией
и Русской равниной, что показано в ряде работ
(Kopatz et al., 2012; Kangas et al., 2015; Артемьев и
др., 2019 и др.). Развитие концепции коридоров, с

акцентом на их эколого-биогеографические функ-
ции, продолжили А.Н. Громцев с соавторами
(Громцев и др., 2007) и Ю. П. Курхинен с соавто-
рами (Курхинен и др., 2009). В результате за этими
пространствами закрепилось название – “эколо-
гические таежные коридоры”, которое мы здесь и
используем (рис. 1).

Первый эко-коридор (южный) – это довольно
узкое пространство между Финским заливом Бал-
тийского моря и Ладожским озером, ограниченное
на юге р. Невой. Оно известно под географическим
названием “Карельский перешеек”. Раститель-
ность здесь представлена преимущественно южно-
таежными ассоциациями, сильно трансформиро-
ванными деятельностью человека. Прежде, эта
трансформация выражалась, главным образом в
виде дренирования земель и сельскохозяйствен-
ном их освоении. В настоящее время деятель-
ность человека проявляется в виде последствий
строительства и функционирования многочис-
ленных дачных поселений, последствий, выража-
ющихся в изменении естественного растительного
покрова, гидрографии и других структурных эле-
ментов ландшафтов. Но главные изменения при-
роды этой территории происходят с начала осно-
вания и в процессе развития города Санкт-Петер-
бурга, ставшего серьезным барьером на пути
перемещений наземных позвоночных животных.

УДК 591.9:591.5(1-924.14/.16)
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Второй коридор (центральный) располагается
севернее. Это межозерное пространство, разделя-
ющее Ладожское и Онежское озера. Оно покрыто
среднетаежными лесами, расстроенными ин-
тенсивными рубками, строительством г. Петро-
заводска, сопутствующих населенных пунктов,
т.е. территория, со значительными изменениями
среды обитания животных и довольно высокой
плотностью людского населения.

Третий (северный) – широкое пространство
между Белым морем и Онежским озером. Оно по-
крыто преимущественно северотаежными леса-
ми, умеренно вырубленными и сохранившимися
в естественном состоянии на значительной части
благодаря организации на этой территории круп-
ных национальных парков и ландшафтных заказ-
ников (рис. 1).

Здесь мы рассматриваем функционирование
этих коридоров в наше и ближайшее от нас исто-
рическое время как проходов, обеспечивающих
проникновение в центральные районы Восточ-

ной Фенноскандии млекопитающих, для кото-
рых характерна пульсация численности, высокая
миграционная активность и связанные с этими
явлениями расселение (выселение) животных за
пределы их исторических ареалов. Рассматрива-
ется также инвазия новых видов, появившихся в
Восточной Фенноскандии в результате их ин-
тродукции и естественного расселения.

Функционирование эко-коридоров как путей
расселения (естественной экспансии) мы начи-
наем с анализа этого процесса, происходящего с
кабаном – зверем крупным, активным, с ярким
проявлением жизнедеятельности.

В последнее столетие наибольшее сокращение
численности и ареала кабана (Sus scrofa L.) в рай-
онах его исторического благополучия на ближай-
ших к Фенноскандии территориях – в Эстонии и на
юго-западе Псковской обл. наблюдалось в 1930-е
годы. В 1940-е годы началось возрождение насе-
ления вида. Наиболее интенсивно оно проходило во
второй половине этого десятилетия (Ling, 1955;

Рис. 1. Схема Восточной Фенноскандии и размещения таежных экологических коридоров: I – южный коридор; II –
центральный; III – северный коридор.
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Иванов, 1962; Русаков, 1969, 1972, 1979; Тимофеева,
1970, 1975; Новиков, Тимофеева, 1975; Русаков, Ти-
мофеева, 1984).

Обсуждая причины этого явления, многие ис-
следователи (Новиков, Тимофеева, 1975; Русаков,
Тимофеева, 1984; Данилов, Панченко, 2012; Дани-
лов, 2017) признают очевидность положительного
влияния ряда факторов антропогенного и есте-
ственного происхождения, определивших воз-
рождение кабана, таких как:

– формирование высокой плотности населе-
ния вида на соседних территориях, выпуски жи-
вотных в охотничьих хозяйствах, их подкормка;

– климатические изменения – потепление в
середине 20 столетия, особенно серия теплых и
малоснежных зим на северо-западе СССР в 1960-е–
начале 1970-х годов.

Однако, несмотря на очевидность благоприят-
ного сочетания экологических факторов, способ-
ствовавших восстановлению кабана в названных
регионах в 1940–1950-е годы, наиболее вероят-
ным объяснением начавшегося затем “взрывного”
роста численности и расселения животных, следует
признать предположение, высказанное Г.А. Нови-
ковым и Е.К. Тимофеевой (1975). В последующем
его поддержали О.С. Русаков (Русаков, 1979; Руса-
ков, Тимофеева, 1984) и П.И. Данилов (Данилов,
2003; Данилов, Панченко, 2012). Это предположе-
ние объясняет наблюдавшееся явление известной
гипотезой о “волнах жизни”, т.е. многолетних (ве-
ковых) и вероятно периодических колебаниях чис-
ленности вида. Подобное явление прослежено
для лося на протяжении пяти столетий и наблюда-
лось, например, на всем пространстве его ареала в
1950–1960-е годы (Данилов 1986, 2005; Nygren et al.,
2008).

Первые кабаны появились вблизи границ южно-
го эко-коридора возле: Новой Ладоги, Ломоносова,
Петродворца в 1950–1955 гг. (рис. 2). Серьезной
преградой, приостановившей продвижение каба-
нов на север, в пределы коридора, стала река Нева.
Этот барьер сдерживал кабанов почти десять лет и
только в 1965 г. их встречают за р. Невой – севернее
Всеволожска. В 1967–1968 гг. звери появились еще
севернее – за р. Вуоксой. Почти одновременно они
регистрировались в разных местах Карельского пе-
решейка: возле оз. Балахоновского, пос. Мельнико-
во, г. Каменногорска, в районе пос. Дымово, на
территории охотничьего заказника того же назва-
ния (Русаков, Тимофеева, 1984) (рис. 2). Мест-
ность последнего находится в непосредственной
близости от государственной границы с Финлян-
дией и административной границы с Карелией,
где вскоре и появились кабаны. Первые живот-
ные здесь были замечены в 1969 г. возле станции
Хиитола, т.е. всего в 15 км от пос. Дымово. Это
была довольно крупная группа из 15–17 зверей
(Русаков, 1979; Данилов, 1979). Кабаны стали

быстро осваивать и Карельское Приладожье. Они
добрались до оз. Янисъярви, где по всему побере-
жью сохранялись и возделывались сельскохозяй-
ственные угодья. Здесь в районе Соанлахти –
Райканкоски сформировался крупный очаг оби-
тания кабана, из которого регулярно расселялись
животные, в том числе и в сторону Финляндии.

Немногим позже, в начале 2000-х годов неда-
леко от этих мест, на западном берегу оз. Яни-
съярви, в местечке Кирколахти было создано
крупное охотничье хозяйство “Черные камни“,
где кабан стал объектом разведения. И в наши
дни эта территория сохраняется как источник
расселения кабана в северном Приладожье. Ак-
тивное проведение биотехнических мероприятий
в охотхозяйствах Лахденпохского района обусло-
вило формирование устойчивой группировки ка-
бана, которая вероятно, также служит своего рода
источником, подпитывающим соседние террито-
рии (рис. 2).

В результате Карельский перешеек или юж-
ный эко-коридор и ближние к нему карельские
территории стали источниками расселения каба-
на в соседнюю Финляндию, т.е. в центральную
часть Восточной Фенноскандии. К аналогичному
заключению пришли и финские зоологи, изучав-
шие вторичное заселение кабаном южной Фин-
ляндии (Ukkonen et al., 2015). Известен также слу-
чай проникновения кабана в Финляндию из Эс-
тонии через Финский залив (Erkinaro et al., 1982),
но исключительность случившегося не позволяет
признать возможность возвращение кабана в
Финляндию этим путем.

Во время довольно долгого “стояния“ у р. Невы
кабаны постепенно осваивали северо-восточные
территории Ленинградской области, продвигаясь к
восточным окраинам центрального эко–коридора.
В начале 1960-х годов животных и следы их жизне-
деятельности встречали возле населенных пунктов:
Чаплино, Новая Ладога, Загубье, Лодейное Поле,
Подпорожье (Русаков, 1979). В конце 1960-х жи-
вотные перешли южную “границу” центрального
коридора и были зарегистрированы уже в Каре-
лии (Пай, Шелтозеро, Вехручей) (Данилов, 1974)
(рис. 2). Дальнейшая экспансия кабана в пределы
Восточной Фенноскандии продолжалась пре-
имущественно по естественных экологическим
руслам – долинам рек и побережью крупных озер –
Ладожского и Онежского. В результате уже к се-
редине 1970-х годов сформировались устойчивые
очаги обитания кабана в Карелии в окрестностях
населенных пунктов: Мегрега, Салми, Видлица,
Эссойла, Крошнозеро, Святозеро, Петрозаводск,
Суоярви, Вяртсиля, на Заонежском п-ове (Дани-
лов, Панченко, 2012). Этот “взрыв” расселения и
благополучного существования животных “сов-
пали” с очередной попыткой государственных
органов “возродить” сельское хозяйство в Каре-
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лии и ряде северных районов Ленинградской обл.
Были воссозданы ранее существовавшие и созда-
ны вновь на неиспользуемых землях, так называ-
емые подсобные хозяйства сельскохозяйственного
назначения, закрепленные за крупными промыш-
ленным предприятиям. Многие старые поля засе-
вались овсом или овсяно-гороховой смесью, были
расширены площади под картофелем и другими
пропашными культурами, строились животно-
водческие фермы. Это отчасти обеспечило каба-
нов кормом и позволило им переживать суровые
северные зимы.

Названные населенные пункты, возле кото-
рых сформировались очаги обитания кабана, рас-
полагаются в пределах центрального эко–кори-
дора эти очаги и стали источниками расселения

кабана в разных направлениях, в том числе и на
запад к центру изучаемого региона.

За северную границу современного ареала ка-
бана (северной границей распространения мы
называем условную линию, очерчивающую тер-
риторию, где животные регулярно размножаются
и зимуют), проводимую нами (Данилов 2009; Да-
нилов, Панченко, 2012; Данилов и др., 2018) и
финскими коллегами (Ermala, 1996; Ukkonen et al.,
2015; Ruha, Kunnasranta, 2021; 2022) через насе-
ленные пункты: Оулу – Кайяни – Нурмис (Фин-
ляндия) – Поросозеро – Медвежьегорск – Челму-
жи – Куганаволок (Карелия) – Кенозеро – Шала-
куша – Ровдино – Красноборск (Архангельская
обл.), расселение кабана сейчас не происходит, хо-

Рис. 2. Расселение кабана на Европейском Севере России: 1 – северная граница распространения кабана в прошлые
годы (по: Русаков, Тимофеева, 1984); 2 – современная граница распространения (Данилов, Панченко, 2012); 3 – места
и годы встреч кабана в прошлом; 4 – охотничье хозяйство “Черные камни”; 5 – места встреч и добычи кабанов за пре-
делами области их регулярных зимовок и размножения.
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тя отдельные заходы зверей и даже их зимовки се-
вернее этой границы случаются в разные годы.

Распределение кабана в Восточной Фенноскан-
дии носит выраженный очаговый характер. В Фин-
ляндии самый многочисленный и стабильный очаг
находится на юго-западе страны, примерно там же,
где кабаны обитали более 7000 лет назад (Ukkonen
et al., 2015). В Ленинградской обл. и Карелии –
это: Карельский перешеек, Приладожье и Прио-
нежье, что также совпадает с находками костей
кабана на стоянках неолитического человека
(Иностранцев, 1882; Верещагин, 1979).

Очевидно, можно заключить, что кабан “вер-
нулся” в пределы своего исторического (макси-
мального) ареала на Европейском Севере через
семь тысячелетий.

Численность кабана на изучаемой территории
подвержена резким колебаниям. Сокращение чис-
ленности следует за экстремальными зимами – с
ранним и глубоким промерзанием почвы и высо-
ким снеговым покровом. В Финляндии суще-
ственное значение в регулировании населения
вида имеет также интенсивность охоты. В целом
среднемноголетняя численность оценивается здесь
примерно в 1000 особей (Ukkonen et al., 2015). На
Карельском перешейке обитает около 500 зверей
(материалы Ленинградского областного охот-
управления), в Карелии в разные годы насчиты-
вается от 900 до 1300 кабанов (Данилов и др.,
2018).

Функционирование эко-коридоров как путей,
способствующих проникновению млекопитаю-
щих южного и западноевропейского происхожде-
ния из Фенноскандии на восток, мы наблюдаем
на примере косули (Capreolus capreolus L.), кото-
рая, так же, как и кабан, демонстрирует необыкно-
венный взрыв численности в пределах североевро-
пейской части своего ареала в 1970–2000 годы, т.е.
почти одновременно с кабаном.

Самыми северными находками костей косули
среди кухонных остатков на стоянках неолитиче-
ского человека, в пределах изучаемой территории
и датируемых 5–6 тыс. лет назад были: оз. Воже
(Вологодская обл.) (Верещагин, 1979), Новая Ла-
дога (Иностранцев, 1882), северное побережье
Финского залива (Сиивонен, 1979). В прибалтий-
ских губерниях Финляндии косуля была обычна,
хотя и немногочисленна до 16 века, пока не насту-
пил так называемый “малый ледниковый период”.
Это продолжительное похолодание привело к пол-
ному исчезновению косули на территории Фин-
ляндии. Она стала возвращаться только в начале
1900-х годов. Первую косулю встретили в 1912 г.
возле д. Руоколахти (Siivonen, 1972).

В 1930-е годы значительно возросло число
встреч животных в Финляндии на балтийском
побережье и на Карельском перешейке, входив-
шем тогда в состав Финляндии.

Одновременно и немногим позже – в 1940-е
годы стали появляться – одиночные и небольшие
группы косуль и на южном побережье Финского
залива в Ломоносовском, Гатчинском, Тосненском
районах Ленинградской обл., примыкающим к
условной границе первого эко-коридора. Зверей
встречали даже в Киришском и Тихвинском райо-
нах (Русаков, 1979). Однако исследователи, изучав-
шие это явление, не предполагают источником их
происхождения Карельский перешеек, несмотря
на то, что косули обитали там во многих местах. По
мнению авторов публикаций, освещавших этот
процесс, расселение животных в северо-восточном
направлении шло преимущественно из Эстонии,
соединяющейся с Ленинградской областью также
своеобразным сухопутным коридором, располо-
женным между Финским заливом и Чудским озе-
ром (Соколов, 1959; Русаков, 1969, 1979; Тимофее-
ва, 1970; 1985). Очевидно, основным препятствием
проникновения косуль в Лодейнопольский и
Подпорожский районы Ленинградской обл. со
стороны Карельского перешейка в эту волну
подъема численности вида была река Нева. По
той же причине и в Карелию первые косули стали
заходить из юго-восточных районов Финляндии.
Происходило это в пространстве между Пюхяярви
и Толвоярви, а самые частое их появление реги-
стрировалось в районе Вяртсиля (рис. 3). Окрест-
ности населенного пункта с таким же названием
на финляндской стороне представляют собой
весьма благоприятные условия существования
для этих животных. Здесь происходила своеоб-
разная временная их концентрация и последую-
щее выселение на российскую сторону.

Почти одновременно косули стали появляться
на территории Карелии с юга через “границы”
центрального эко-коридора. Далее продвигаясь
вдоль побережья Ладожского и Онежского озер,
они, вероятно, встретились с представителями
своего вида, расселявшимися из района Вяртсиля.
Однако на большем пространстве центрального
экологического коридора косуля встречается
крайне редко и неравномерно. Можно говорить о
регулярной регистрации этих зверей только в
Приладожье, западном и южном Прионежье. Че-
рез эти территории центральный эко-коридор и
выполняет функции одного из “зоогеографиче-
ских мостов” Восточной Фенноскандии, обеспе-
чивая регулярное проникновение косуль в север-
ные районы Ленинградской обл. Однако проис-
ходит это главным образом за счет эмиграции
животных из Финляндии.

Объяснение мы видим в следующем. Еще в
1950–1960-е годы вследствие бурного роста насе-
ления косули в Норвегии и Швеции животные в
большом количестве выселялись из Швеции, и
одним из путей этого выселения было движение
животных на юг вдоль восточного берега Ботни-
ческого залива. Этот поток не ослабевал и в по-
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следующем, поскольку в ряде провинций Шве-
ции в 1990-е годы численность косули достигала
360 экз. на 1000 га (Kjellander et al., 2004). В ре-
зультате такой эмиграции сформировалась высо-
кая численность животных и в южных провинциях
Финляндии. Дополнением к этому процессу ста-
ли также выпуски косуль в Финляндии в 1985–
1993 гг., когда там в трех провинциях было выпу-
щено 168 зверей. Успешно адаптировавшись к
местным условиям и достигнув высокой численно-
сти, животные стали довольно быстро расселятся на
север и восток. Все это повлекло за собой и рост
ежегодной добычи косули – за двадцать лет она уве-
личилась с 1 тыс. до 22 тыс. особей (Luke, 2022).

В результате косуля встречается теперь на
большей части территории Финляндии, местами
достигая высокой плотности населения. Это и
обеспечивает регулярные заходы животных на со-
седние территории Карелии и далее на восток по
центральному эко-коридору в Ленинградскую и
Вологодскую области (рис. 3).

Восточная Фенноскандия – регион, в кото-
ром многократно с разными целями выпускали
новые виды млекопитающих. Рассмотрим при-
меры успешной интродукции иноземных зверей,

полностью встроившихся в структуру биоцено-
зов Европейского Севера. К ним относятся (спи-
сок составлен в соответствие с хронологией ин-
тродукции видов): ондатра (Ondatra zibethicus L.)
(на финляндской стороне впускалась также т.н.
черная морфа вида – O. zibethica macrodon Merri-
am), евразийский (европейский) (Castor fiber L.) и
североамериканский (канадский) (Castor canadensis
Kuhl) бобры, американская норка (Neovison vison
Schreber), енотовидная собака (Nyctereutes procy-
onoides Gray), пятнистый (Cervus nippon Temminck) и
белохвостый (Odocoileus virginianus Zimmermann)
олени.

Результаты расселения ряда видов, а также пу-
ти их перемещения подробно обсуждались нами
ранее (Данилов, 1969, 1972а, 1972б, 1975, 1979,
2003, 2005, 2009, 2017; Данилов, Туманов, 1976;
Данилов и др., 1979 и др.). Здесь акцент сделан на
использовании интродуцентами экологических
коридоров, как путей экспансии.

Ондатра и американская норка самые ранние
вселенцы на территории Восточной Фенноскан-
дии. Проследить хронологию и маршруты их рас-
селения можно только ориентируясь на места и
даты выпусков. Однако эти материалы в боль-
шинстве утрачены, более того, регистрация мест
последовательного появления животных осложня-
ется не только невероятно большим количеством
водоемов разного типа на изучаемой территории,
но и естественными связями этих водоемов, фор-
мирующих значительные по протяженности озер-
но-речные системы.

Появлению и расселению американской нор-
ки в изучаемом регионе мы обязаны главным об-
разом многолетнему разведению ее в многочис-
ленных звероводческих хозяйствах по всей Во-
сточной Фенноскандии. В процессе разведения
происходили побеги животных в природу, освое-
ние ими естественной среды и повсеместное рас-
пространение (Данилов, 1969, 1972б, 1979, 2009;
Данилов, Туманов, 1976; Tenovuo, 1963; Westman,
1968; Danilov, 1992).

Речные бобры. Европейского или евразийского
бобра, очевидно, нельзя назвать новым видом для
региона. Весте с тем, за более чем двухсотлетнее
его отсутствие, здесь сформировались устойчи-
вые саморегулирующиеся околоводные биоцено-
зы. С появлением бобра все их составляющие ста-
ли радикально изменяться под влиянием жизне-
деятельности этого зверя.

“Лесорубная” и строительная активность этих
грызунов часто доставляет много помех человеку
в сфере его деятельности. Учитывая значимость
бобра в природе и жизни человека, мы включили
описание хода расселения обоих его видов в изу-
чаемом регионе.

Восстановление евразийского бобра на Евро-
пейском Севере России началось с интродукции

Рис. 3. Места встреч косули в Карелии и Мурманской
области (по: Макарова, 2011; Данилов, 2009; Данилов
и др., 2018 с дополнениями): 1 – единичные встречи;
2 – три и более встреч.
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зверей в 1930-е годы на Кольском п-ове (Семе-
нов-Тян-Шанский, 1938). В последующем боб-
ров выпускали во всех областях Европейского Се-
вера России, за исключением Карелии, и довольно
далеко от всех эко-коридоров, что задержало про-
движение бобров на территорию Восточной Фен-
носкандии. Только в 1957–1959 гг. несколько пар-
тий этих зверей выпустили в водоемы бассейна ре-
ки Свири, в непосредственной близости от южной
границы центрального эко-коридора (рис. 4).
Очень быстро (1964–1967 гг.) животные оказа-
лись в пределах этого коридора на территории

Карелии, в окрестностях населенных пунктов: Об-
жа, Пай, Святозеро (рис. 4), т.е. расселялись они по
всей ширине коридора, хотя и с разной скоростью:
от 4 км в год в Прионежье до 8 км – в Приладожье
(Данилов, 1976, 2009; Данилов и др., 2007).

В начале-середине 1970-х годов европейские
бобры, расселяясь вдоль Онежского озера, при-
близились к границе северного эко-коридора.
Очевидно здесь на его востоке, в бассейнах озера
Кожозера, рек Токша и Илекса европейские боб-
ры встретились с бобрами канадскими (рис. 4).

Рис. 4. Выпуски бобров в Карелии и на смежных территориях: 1 – места выпусков канадских бобров; 2 – места выпус-
ков европейских бобров; 3 – пути расселения бобров; год – годы выпусков бобров; 4 – условная граница распростра-
нения канадского и европейского бобров. Данные по Мурманской обл. приводятся по Семенов-Тян-Шанский, 1938;
по Архангельской, Ленинградской и Вологодской обл. – Сафонов, Павлов, 1973; Иванов, 1975; по Финляндии – Lahti,
Helminen, 1969, 1980; по Карелии – наши данные.
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Первые канадские бобры появились в России
(в российской части Восточной Фенноскандии) в
начале 1950-х годов почти одновременно – на Ка-
рельском перешейке Ленинградской обл., в юж-
ных и западных районах Карелии (Заикин, 1959;
Сегаль, Орлова, 1961, Данилов, 1962, 1972а, 1975;
Иванов, 1975). Произошло это в результате их
расселения из Финляндии, где этих животных
выпускали еще в середине 1930-х годов (Lin-
namies, 1956; Lahti, Helminen, 1974) (рис. 4). Рас-
селение бобров шло на восток быстро и широким
фронтом по всем трем коридорам: в Ленинград-
ской обл. по Карельскому перешейку, в Карелии
по северному Приладожью, а в северо-западной
ее части по водоемам озерно-речных систем Ли-
екса–Лендерка, Пенинга–Волома.

В те годы было принято решение сформиро-
вать на территории Карелии резерват канадского
бобра, с последующим использованием для рас-
селения животных на Дальнем Востоке. С этой
целью в южных районах Карелии было выпущено
несколько небольших партий канадских бобров
(Данилов и др., 2007).

После этих успешных выпусков и расселения
животных по окрестным водоемам отдельные
очаги обитания канадских бобров слились воеди-
но, а затем сомкнулись с областью, населенной
этими животными в результате их естественного
расселения из Финляндии. Все эти процессы про-
исходили в пределах центрального эко-коридора.

Почти в то же время европейские бобры, рассе-
ляясь вдоль Ладожского и Онежского озер, а также
по внутренним водоемам центрального экологиче-
ского коридора, очень быстро достигли мест обита-
ния канадских бобров (Данилов и др., 2007).

В те годы исходной гипотезой взаимоотноше-
ний этих видов было предположение о вытесне-
нии канадским бобром бобра европейского. Та-
кое предположение возникло после знакомства с
результатами оценки численности и динамики
популяций бобров обоих видов в Финляндии (Да-
нилов, 1975; Lahti, Helminen, 1980; Ermala et al.,
1989; Ermala, 1995; Lahti, 1995). По данным этих
исследователей расселение и рост численности
канадского бобра стали причиной сокращения и
локализации очага обитания европейских бобров
на юго-западе этой страны.

Однако в начале 2000-х годов, после проведе-
ния специальных исследований (Данилов и др.,
2007) оказалось, что на юге Карелии происходит
обратное, а именно замещение канадского бобра
бобром европейским. В настоящее время в юж-
ной Карелии на значительной территории про-
изошло замещение североамериканского вида
евразийским и этот процесс, по-видимому, про-
должается. Южная граница канадского бобра в
некоторых местах за 20 лет отступила на 50 км к
северу (рис. 4).

Не менее драматичные события происходят на
севере Карелии, в северном экологическом кори-
доре, где в 1980-е годы в Сегежском и Беломор-
ском районах были выпущено две партии канад-
ских бобров. Первоначально расселение живот-
ных происходило диффузно и довольно быстро. В
1990-е годы скорость освоения животными новых
мест сохранялась, но стали проявляться два век-
тора продвижения зверей на юго-восток: первый –
северный, где их расселение шло по рекам бас-
сейна Белого моря. В результате уже в конце 1990-х
годов поселения канадских бобров были обнару-
жены на левых притоках р. Нюхча, у самой границы
Архангельской обл., а в начале 2000-х они про-
никли в глубь области, где сейчас встречаются
уже в 70 км восточнее административной грани-
цы Карелии (Данилов, 2009; Danilov, Fyodorov,
2016).

Второй – южный вектор – объединяет пути
продвижения животных по водоемам бассейна
оз. Выгозера. Расселяясь в этом направлении, ка-
надские бобры в конце тех же 1990-х годов почти
достигли Архангельской обл., а в 2005 г. их посе-
ления обнаружены в глубине ее территории, в 25–
30 км восточнее карельской границы. После того
как животные миновали северный коридор в их
продвижении на восток постепенно исчезает вы-
раженность потоков расселения, и этот процесс
вновь приобретает диффузный характер (Дани-
лов и др., 2007, 2018) (рис. 4).

Самостоятельного обсуждения заслуживает
ситуация с бобрами на Карельском перешейке
Ленинградской обл. Здесь, через десять лет после
появления канадских бобров из Финляндии, в
двух районах – Всеволожском и Выборгском в
1964 г. были выпущены три партии европейских
бобров. Затем в 1968 и с 1970 по 1976 гг. во всех
районах Ленинградской обл., находящихся в пре-
делах Карельского перешейка, было выпущено
135 канадских бобров. Их отлавливали здесь же на
перешейке и выпускали малыми партиями по 2–
12 экз.

После открытия охоты на бобров, зверей, при-
надлежащих к североамериканскому виду, добы-
вали преимущественно в северо-западной части
перешейка. В настоящее время ситуация с рас-
пространением видов на перешейке неизвестна,
однако недавно финские биологи выявили ДНК
европейского бобра на материале, собранном с
кормовых площадок бобров недалеко от Раутъярви
на р. Хийтоланйоки (округ Этели-Карьяла, Фин-
ляндия) (Iso-Touru et al., 2021). В конце 1950-х го-
дов на российской части р. Хийтоланйоки (в Рос-
сии – р. Кокколанйоки) был добыт первый ка-
надский бобр (Данилов, 2005). Поселения этих
зверей позже регистрировались на упомянутой
реке и ее притоках. Недавняя находка европей-
ского бобра в Финляндии в непосредственной
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близости от российской границы, заставляет
предположить, что появился он с территории Ка-
рельского перешейка, что, возможно, означает
“возвращение европейского бобра” в места его
исконного обитания и замещение североамери-
канского вида.

О появлении и существовании канадских боб-
ров за пределами южных границ Карельского пе-
решейка можно рассуждать лишь предположи-
тельно. Река Нева не была для них препятствием
при расселении на юг, об этом свидетельствуют
случаи регистрации бобров в Санкт-Петербурге и
в центре города, и в устье Невы, у Финского зали-
ва. Однако видовая принадлежность этих живот-
ных не установлена. Более того, в Ленинградской
обл. южнее первого эко-коридора в Тосненском
и в Гатчинском районах в 1969 и в 1971 гг. были
выпущены 6 и 3 канадских бобров, что допускает
появление животных этого вида и вблизи Санкт-
Петербурга.

Таким образом, в пределах Карельского пере-
шейка, и на прилегающих к южному эко-коридо-
ру районах, видовая принадлежность бобров не-
определенна и требует ревизии.

Енотовидная собака. Расселение этого хищни-
ка в Восточной Фенноскандии прослежено по
данным ряда публикаций (Морозов, 1953, 1970;
Лавров, 1971; Данилов, 1979; Данилов и др., 1979;
Helle, Kauhala, 1987; Kauhala, 1992) и многолет-
ним наблюдениям в Карелии.

Первых 50 зверей выпустили в природу в 1936 г.
в 35 км севернее ж/д станции Ефимовская (ныне
Бокситогорский р-н Ленинградской обл.) (Моро-
зов, 1970). Место выпуска находится в 160 км от
административной границы Карелии, которую
можно назвать южной окраиной центрального
эко-коридора. Через два года после выпуска, в
1938 г. на самом юге Карелии в окрестностях
д. Горное Шелтозеро был добыт первый зверек
(Марвин, 1959) (рис. 5).

Рис. 5. Расселение енотовидной собаки в Восточной Фенноскандии: 1 – выпуски животных, 2 – встречи и добыча зверей,
в скобках – год, 3 – границы распространения в разные годы (по: Лавров, 1971; Helle, Kauhala, 1987; Данилов, 2009).
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В 1953 г. крупную партию зверьков – 82 экз.
выпустили на Карельском перешейке Ленинград-
ской обл., в 30 км юго-западнее г. Приозерска.
Однако еще раньше в 1948 г. енотовидных собак
добывали значительно севернее в Приладожье, в
районе оз. Янисъярви и недалеко от Петрозавод-
ска, в окрестностях д. Шуя. В том же году еще
один зверек был пойман на противоположном от
Петрозаводска берегу Онежского озера, в районе
пос. Пяльма (Данилов, 2009) (рис. 5). Не вызыва-
ет сомнения, что это были потомки животных из
первой выпущенной партии, а расселение их шло
по территории центрального эко-коридора.

Добравшись до северо-западного Приладо-
жья, енотовидная собака проникла и в Финлян-
дию. Произошло это, вероятно, в самом начале
1950-х годов, поскольку в середине этого десяти-
летия границу распространения нового вида в
Финляндии проводили уже в 50–70 км вдоль го-
сударственной границы с Россией (Helle, Kauha-
la, 1987; 1989) (рис. 5). В дальнейшем расселение
шло диффузно и довольно быстро. В результате
уже в 1960-е годы енотовидная собака заселила
юго-восточные губернии Финляндии, а в конце
1970-х–в 1980-е годы и всю территорию этой
страны, за исключением Лапландии (Helle, Kau-
hala, 1987) (рис. 5).

Численность хищника в Финляндии, особен-
но в южных губерниях, достигла такой, что хищ-
ник стал серьезным врагом наземногнездящихся
птиц. В результате енотовидных собак в Финлян-
дии разрешили добывать круглогодично – в сред-
нем их добывают от 115 тыс. до 180 тыс. особей в
год (Luke, 2022).

Белохвостый олень. Возможность расселения и
существования белохвостого оленя в Карелии об-
суждались нами ранее (Данилов, Блюдник, 1980;
Данилов, 2009). Наше прежнее заключение под-
тверждается приводимыми здесь данными.

Белохвостый олень был завезен в Финляндию
в 1934 г. Стратегия управления ресурсами диких
животных в этой стране, способствовала тому,
что всего через 50 лет численность белохвостых
оленей превысила 60000 особей, а область рас-
пространения охватила 11 провинций страны, в
том числе и юго-восточные территории, примыка-
ющие к России. В настоящее время численность
белохвостых оленей в Финляндии позволяет до-
бывать более 70000 зверей ежегодно (Luke, 2022). В
результате уже в начале 2000-х годов белохвостые
олени стали появляться на Карельском перешей-
ке, а в последние годы в Лахденпохском районе
Карелии (рис. 6).

Рис. 6. Встречи белохвостого оленя на Карельском перешейке в 2016–2020 гг. (ведомственные материалы Комитета по
охране, контролю и регулированию использования объектов животного мира Ленинградской области).
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Следует ожидать постепенного распростране-
ния этих оленей по территории южного эко-ко-
ридора, расселения в пределы восточных окраин
Фенноскандии, и возможно вхождения нового вида
в состав териофауны Европейского Севера России.

Пятнистый олень. В пределах южного эко-ко-
ридора – на Карельском перешейке Ленинград-
ской обл. в 1958 г. на берегу Ладожского озера, в
Сосновском лесоохотничьем хозяйстве, выпустили
пятнистых оленей. Благодаря регулярной подкорм-
ке и внимательной охране животные существовали
здесь до 1990-х годов. Их население в годы наиболь-
шей численности достигало 400 особей. За все годы
наблюдений пятнистые олени существовали на
перешейке на очень ограниченной территории. К
1996 г. их оставалось всего 40 особей (Павлов,
1999). Дальнейшая судьба неизвестна.

Таким образом, за весьма короткий период
(менее 100 лет) фауна млекопитающих Восточной
Фенноскандии в результате естественного расселе-
ния, а также акклиматизации зверей пополнилась 8
новыми видами. Это: ондатра, североамериканский
бобр, енотовидная собака, американская норка,
кабан, косуля, пятнистый и белохвостый олени.
Все эти животные использовали экологические
коридоры их сухопутные и водные пути и про-
странства для расселения по территории Восточ-
ной Фенноскандии и за ее пределы.

Работа выполнена в рамках государственного
задания КарНЦ РАН № FMEN-2022-0003.
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The article deals with the functioning of ecological corridors as passages to central regions of Eastern Fen-
noscandis for mammals characterized by population oscillations, high migratory activity, and the consequen-
tial dispersal beyond the historical distribution ranges (wild boar, roe deer). We also discuss the invasions of
new species in Eastern Fennoscandia as a result of introductions and natural dispersal (muskrat, American
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Одной из важных составляющих антропогенного фактора, воздействующего на популяции диких
животных, является охота. В представленной работе выполнен генетический анализ контрольного
региона I мтДНК волка Республики Карелия и экспериментальной территории (Кондопожский
район) на временном срезе в 10 лет. На основе анализа данных популяционной динамики хищника
и его жертв, материалов по добыче, изменений пространственно-временной структуры и генетиче-
ских характеристик, показана степень воздействия человека на население волка Восточной Фен-
носкандии. Современное гаплотипическое разнообразие волка региона, на фоне общего характер-
ного для вида, бедное. Всего здесь выявлено два распространенных в Евразии гаплотипа, что, оче-
видно, объясняется историей вида – этапами сильного сокращения численности.

Ключевые слова: волк (Canis lupus L.), мтДНК, генетическое разнообразие, Восточная Фенноскан-
дия, охота, популяционная динамика
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На протяжении веков волков активно истреб-
ляли, и в результате они исчезли с большей части
Европейских стран. В последние десятилетия во
многом в результате изменения европейского
природоохранного законодательства и в целом
общего восприятия хищников обществом, попу-
ляции этих зверей начали стремительно восста-
навливаться (Boitani et al., 2015). Напротив, на об-
ширных пространствах России этому виду ничего
не угрожало, хотя в отдельных регионах история
была разной.

В данной статье речь пойдет о популяции вол-
ков, населяющих Восточную Фенноскандию, ко-
торая в своей истории имела периоды сильного
сокращения, прохождения через “бутылочное
горлышко” и частичного уничтожения (Aspi et al.,
2009). Под этим мы подразумеваем, что населе-
ние волков Финляндии было близко к полному ис-
чезновению и восстановилось лишь в 1990-е гг., а на
Северо-Западе СССР в середине XX века волки так-
же были значительно истреблены (Бибиков и др.,
1985; Kojola et al., 2014). Территориальные груп-
пировки волков, населяющих Финляндию и Рес-
публику Карелия (РК), принято рассматривать
как единую популяцию (Boitani, 2003). А соб-

ственно карельская популяция волков, под кото-
рой мы подразумеваем население вида рассмат-
риваемого региона, по сути, является связующим
звеном между волками, обитающими в Финлян-
дии и на Северо-Западе России (Kojola et al., 2009;
Jansson et al., 2012). Следовательно, для краевой
популяции финских волков связь с населением
карельских имеет ключевое значение. При этом
Янссон (Jansson, 2013) на основании ряда генетиче-
ских исследований утверждает, что финские и ка-
рельские волки в настоящее время уже не образуют
единую панмиктическую популяцию и генетически
дифференцированы. В дополнение следует отме-
тить, что и почти изолированная популяция волков
Скандинавии ведет свое происхождение от некогда
единой популяции Фенноскандии и имеет гене-
тически подтвержденные случаи двунаправлен-
ного обмена особями с финской популяцией
(Seddon et al., 2006; Smeds et al., 2021). Изучены
волки Карелии и Финляндии несимметрично,
для них характерны различные паттерны популя-
ционной динамики, а их управление основывается
на совершенно разных подходах. По данным
МСОП статус волков на территории Финляндии –
“находящийся под угрозой” с 2019 г. Однако, ис-

УДК [639.111.75:575.17]:639.1(1-924.14/.16)
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ходя из национального правового статуса, кото-
рый является противоречивым, вид определяется
как – “находящийся под защитой” и “охотничий
вид” (Boitani et al., 2022). В Карелии волк – это
охотничий вид, более того за его добычу охотнику
полагается вознаграждение.

Трофейную охоту рассматривают как селек-
тивный фактор, избирательный в отношении фе-
нотипа или пола животных, и по этой причине
она становится объектом научных исследований
(Harris et al., 2002; Allendorf, Hard, 2009; и др.).
Однако в отношении волка вряд ли можно гово-
рить о какой-либо избирательности. При этом
среди последствий охоты определены: изменение
структуры популяции, потеря генетического раз-
нообразия и эволюция в результате отбора, на-
пример – существенное изменение частот алле-
лей в популяции связанных с тем или иным при-
знаком по которому идет интенсивный отбор в
ходе охоты (Harris et al., 2002; Allendorf et al., 2008).
В отношении финской популяции браконьерство
и легальная охота определены основными факто-
рами, регулирующими современную популяци-
онную динамику (Kaartinen et al., 2015; Suutarinen,
Kojola, 2017). В Карелии охота на волка в послед-
ние годы интенсифицировалась в несколько раз
(Данилов и др., 2020а).

Среди факторов, определяющих популяцион-
ную динамику хищника, особенно в естествен-
ных сообществах, ведущее значение принадле-
жит разнообразию, состоянию популяций и уров-
ню численности его жертв. На большей части
ареала волка копытные животные представляют
собой основной источник пищи этого зверя (Да-
нилов и др., 1979; Филонов, 1989; Mech, Boitani,
2003). Основная добыча волка на Северо-Западе
России и в Финляндии – лось (Gade-Jørgensen,
Stagegaard, 2000; Данилов и др., 2020а).

Целью настоящей статьи является анализ
структуры популяции волков Карелии, находя-
щейся во взаимосвязи с дочерней финской, а так-
же в системе трофических связей и под действием
антропогенного фактора (охота). В обсуждении
мы будем опираться главным образом на матери-
алы, собранные на экспериментальной террито-
рии – Кондопожский район РК. На основе объ-
единения ГИС подходов, данных мониторинга
животного мира – Зимнего маршрутного учета
(ЗМУ), охотничьей добычи животных и результа-
тов секвенирования мтДНК оценена степень воз-
действия охоты и показаны возможные послед-
ствия для популяции в результате ее интенсифи-
кации.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Данные по динамике численности волка и ло-
ся представлены архивными материалами ЗМУ

лаборатории зоологии ИБ КарНЦ РАН по Рес-
публике Карелия за период с 1965 по 2021 гг. и от-
дельно по Кондопожскому району РК за 2001–
2021 гг. Сведения по добыче волков с 1965 по 2010 гг.
из того же архива, а для периода 2011–2021 гг.
предоставлены Министерством природных ресур-
сов и экологии Республики Карелия (МПРиЭ РК).

В рамках выполненного исследования рас-
сматривались аспекты пространственной орга-
низации вида на экспериментальной территории.
Поскольку изучение собственно пространствен-
ной экологии волка не входило в задачи исследо-
вания, то мы ограничились составлением генера-
лизованного представления о территориальной
структуре населения волка Кондопожского райо-
на РК. Эта работа выполнена для анализа измене-
ний популяционной структуры вида изучаемой
территориальной группировки под влиянием
охоты. Для фиксации границ семейных участков
мы использовали ряд независимых источников,
данных: опросные сведения районного государ-
ственного инспектора, охотоведов и охотников,
первичные материалы ЗМУ и акты добычи жи-
вотных. Общая картина складывалась из много-
летних наблюдений стай и одиночных волков и
их следов в разные сезоны года, встреч выводков,
мест групповой вокализации, расположения ло-
говищ, традиционных маршрутов волков и мест
их добычи. Подчеркиваем, для нас не стояло за-
дачи охарактеризовать пространственную орга-
низацию семейных групп волков, но при этом
было важно понять в целом границы занимаемых
ими участков.

За период исследований было собрано 111 проб
биоматериала (мышечные ткани, шкуры) от ле-
гально добытых волков в Кондопожском районе
РК с 2012 по 2022 гг. с указанием: пола, возраста
животного, числа особей в группе, способа добы-
чи, даты, географических координат и ряда дру-
гих дополнительных параметров. Полученные
образцы по координатам системы GPS соотноси-
лись с территориями стай. Для последующего ге-
нетического анализа из указанной выше выборки
были использованы 60 образцов. Дополнительно
мы использовали 30 образцов волков со всей тер-
ритории Карелии. Таким образом, общий объем
биоматериала использованного для анализа кон-
трольного региона I мтДНК составил – 90 проб.

ДНК из биоматериала выделяли с помощью
набора Qiagene DNeasy Tissue kit (Qiagen), следуя
инструкции производителя.

Изучение генетического разнообразия, дина-
мики пространственно-временной структуры на-
селения вида в районе исследований, филогео-
графической характеристики выполнены с ис-
пользованием фрагмента контрольного региона
I мтДНК длиной 350 п.н. (Saccone et al., 1987). Ис-
пользованы универсальные праймеры Thr-L
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15926 5'-CAATTCCCCGGTCTTGTAAACC-3' и
DL-H 16340 5'-CCTGAAGTAGGAACCAGATG-3'
(Vilà et al., 1999).

Амплификацию фрагмента контрольного ре-
гиона I мтДНК проводили в объеме 25 μл, содер-
жащим 16.5 μл H2O, 5 μл Screen Mix (Евроген),
1 μл каждого праймера (10 μM, Синтол) и 1.5 μл
матричной ДНК. Протокол ПЦР: первоначаль-
ная денатурация при 95°С в течение 3 минут,
35 циклов – 20 с при 95°С, 20 с при 52°С и 20 с при
72°С, финальная элонгация в течение 5 мин при
72°C. Определение нуклеотидных последователь-
ностей амплифицированного участка мтДНК было
проведено по методу Сэнгера в двух направлениях с
применением наборов для секвенирования ДНК
BigDye Terminator 3.1. (Applied Biosystems, США) и
генетического анализатора Seqstudio (Applied Bio-
systems). Полученные последовательности были от-
редактированы вручную и выравнены в программе
MEGA11 (Tamura et al., 2021) при помощи алго-
ритма ClustalW. Гаплотипическое (Hd) и нуклео-
тидное (Pi) разнообразие рассчитывались в про-
грамме DnaSP 5.0 (Librado, Rozas, 2009).

Филогенетическая реконструкция проведена в
MEGA11 методом ближайшего соседа (Saitou,
Nei, 1987) в 1000 бутсреп репликациях. Эволюци-
онные расстояния подсчитаны по методу Тамура-
Ней (Tamura, Nei, 1993).

Все материалы ЗМУ, данные по добытым жи-
вотным и полученные последовательности гапло-
типов внесены в специально подготовленные
формы в программе Excel. Геоинформационная си-
стема экспериментальной территории в комплексе
с анализируемыми данными создана на базе про-
грамм: SASPlanet.190707 и QGIS Desktop 3.4.14.

Динамику численности волка описывает ли-
нейная модель, расчеты для нее выполнены в
программе RStudio 2021.09.1+372 “Ghost Orchid”
с использованием пакета “basicTrendline” (Mei,
Yu, 2020).

Для анализа связей в системе “хищник-жерт-
ва-охота” были рассчитаны ранговые коэффици-
енты корреляции Спирмена в программе STAT-
GRAPHICS Plus Version 5.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Характеризуя динамические показатели насе-
ления волка с начала нового тысячелетия, отме-
чается тенденция к сокращению его численно-
сти, как на экспериментальной территории в
Кондопожском районе, так и в целом в подзоне
средней тайги Карелии (рис. 1). Линейные моде-
ли, построенные в программе RStudio для описа-
ния этих процессов, показывают достоверное
снижение численности вида на обеих территори-
ях (рис. 2).

Анализируя взаимоотношения в системе
“хищник-жертва” с учетом тайм лага на экспери-
ментальной территории с 2000-х гг., взаимосвязь
динамик численности видов не прослеживается
(r = –0.220; p = 0.337). Значимых достоверных
корреляционных связей между изменениями чис-
ленности хищника и жертвы (r = 0.006; p = 0.985),
добычей волка и динамикой волка (r = 0.194; p =
= 0.559) и лося (r = 0.456; p = 0.171) на изучаемой
территории не выявлено. Точно также отсутству-
ют достоверные корреляционные связи между
динамикой численности волка и лося в подзоне
средней тайги (r = –0.373; p = 0.104). Рассматри-
вая изменение этих параметров в большей раз-
рядности на территории всего региона – Респуб-
лика Карелия и за более продолжительный пери-
од времени, выявлено (рис. 3):

1) согласованность хода численности волка и
лося с 1965 по 2000 гг. (r = 0.707; p = 0.0001);

2) связи между добычей волка и ходом его чис-
ленности в этот период (r = 0.245; p = 0.1727), а
также лося (r = –0.038; p = 0.8302) выявлено не
было;

3) отсутствие зависимости изменений динами-
ки численности хищника от таковых жертвы за
2001–2021 гг. (r = –0.286; p = 0.200);

4) в этот же время увеличение добычи волка
положительно сказывается на популяционной
динамике лося (r = 0.733; p = 0.001) и, что очевид-
но, отрицательно − на ходе численности самого
хищника (r = –0.566; p = 0.011).

В указанную выше матрицу расчета корреля-
ционных связей мы включили и данные по дина-
мике зайца-беляка в Карелии. Оказалось, что для
периода 1965–2000 г. существует значимая связь в
паре волк-заяц (r = 0.607; p = 0.001), но в отличие
от пары волк-лось, в случае с зайцем она сохраня-
ется и в новом тысячелетии (r = 0.474; p = 0.034).

Общая биогеографическая характеристика на-
селения волка Фенноскандии представлена на
рис. 4а. Прослеживается изолированность швед-
ско-норвежской популяции, выраженная моза-
ичность финской и равномерное население волка
на юге и в центральной Карелии, тогда как север,
включая Мурманскую область, напротив заселен
хищником неравномерно, присутствие волка не-
постоянно, а численность его там низка.

Данные по добыче волков, их семейным участ-
кам и гаплотипам мтДНК, принадлежащим разным
стаям, отмечены на карте Кондопожского района
(рис. 4б). На территории района нами установлены
участки обитания пяти стай (рис. 4б), что не ис-
ключает наличия территорий других семей.

Результаты оценки генетического разнообра-
зия представлены в табл. 1. Полученная выборка
разделена на два кластера: 1 – Кондопожский р-н
РК (n = 60); 2 – Республика Карелия (n = 32,
включая два образца с территории Кондопожско-
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Рис. 1. Динамика численности лося в подзоне средней тайги в Карелии (1), в Кондопожском районе РК (2) и волка
для тех же территорий, соответственно (3) и (4), а также добыча волка в Кондопожском р-не РК (зеленые столбики).
По оси абсцисс – годы. По оси ординат: а – число следов лося и волка на 10 км маршрута; б – количество волков до-
бытых в Кондопожском р-не РК, экз.
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го р-на). Всего было получено три гаплотипа: два
принадлежали волкам и один собаке. Получен-
ные нуклеотидные последовательности волков
были депонированы в международной базе дан-
ных GenBank с номерами доступа: OP503597 и
OP503598. При сравнении с данными из GenBank
установлено: Гаплотип № 1 (OP503597) ранее был
отмечен у волков из России, в частности из райо-

на Уральских гор, а так же в Латвии, Финляндии
и Швеции. Гаплотип № 2 (OP503598) полностью
совпал с гомологичными нуклеотидными после-
довательностями фрагмента контрольного регио-
на I мтДНК волка из России, Латвии, Эстонии,
Польши, Беларуси, Украины, Швеции, Норвегии
и Финляндии (Ellegren et al., 1996; Vilà et al., 1999;
Randi et al., 2000; Valière et al., 2003; Flagstad et al.,

Рис. 2. Модель, описывающая динамику численности волка в подзоне средней тайги (а) и в Кондопожском районе (б)
Карелии. По оси абсцисс – годы. По оси ординат – число следов волка на 10 км маршрута.
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2003; Leonard et al., 2005; Bjornerfeldt et al., 2006;
Weckworth et al., 2010; Pilot et al., 2010; Hindrikson
et al., 2012). Доля гаплотипа №1 в исследованной
выборке составила 67%.

В филогенетический анализ включена 31 по-
следовательность контрольного региона мтДНК
длиной 308 п.н., из них два гаплотипа, получен-
ных в нашей работе, 28 из GenBank и в качестве
“внешней группы” одна нуклеотидная последо-
вательность шакала – OL323053 (Rykov et al.,
2022) (рис. 5, табл. 2).

Отмеченные нами гаплотипы распределены
по территории Карелии довольно равномерно,
однако гаплотип № 1 распространен более широ-
ко и дальше на север (рис. 6).

В ходе анализа материалов по добыче волка и
гаплотипического разнообразия контрольного
региона I мтДНК в районе исследований отмече-
ны особенности организации пространственно-
временной структуры популяции. На рис. 4 пока-

зана территория стаи WP5, здесь в течение одного
месяца 2013 г. вокруг пос. Кяппесельга были до-
быты шесть волков, пять из которых имели гапло-
тип № 2, а один № 1. Вероятно, они принадлежали
одной стае, однако достоверно степень родства этих
животных нам не известна. Из-за постоянного
пресса охоты стая здесь сформировалась только к
2018 г. и была изъята. Эта семья состояла из шести
особей (три самца и три самки), имевших особенно-
сти окраса – ярко выраженный рыжеватый оттенок.
Животные вели полусинантропный образ жизни –
питаясь отходами форелевого хозяйства, что воз-
можно объясняет и особенности окраса зверей.
Пять членов этой стаи имели гаплотип №1, от одной
особи биоматериал не был получен. Позднее и по
настоящий момент на этой территории добывают
одиночных особей с вариациями двух упомяну-
тых гаплотипов, но с преобладанием № 1. Семья
волков на территории WP2 была изъята в 2019 г.,
все особи имели гаплотип №1, в последующем

Рис. 3. Динамика численности лося (1) и волка (2), а также добыча волка в Карелии (3). По оси абсцисс – годы. По оси
ординат: число следов волка (а) и лося (б) на 10 км маршрута; В – количество волков, добытых Карелии, экз.
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Таблица 1. Параметры генетического разнообразия фрагмента контрольного региона мтДНК изученных выбо-
рок волков

n – размер выборки; H – число гаплотипов; Hd – гаплотипическое разнообразие; P – нуклеотидное разнообразие; S – число
полиморфных сайтов.
* – пояснения см. рис. 6.

Локалитет, период n H Hd P S

Карелия, 2011–2022 гг. 32 3* 0.546 ± 0.036 0.00719 ± 0.00053 8
Кондопожский р-н РК, 2011–2022 гг. 60 2 0.440 ± 0.045 0.00564 ± 0.00058 5
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Рис. 4. Местоположение района исследований – красный прямоугольник и здесь же распространение волка в Фен-
носкандии по: Kaczensky et al, 2021, дополненное нашими данными для Кольско-Карельского региона (а). Места до-
бычи волков (1)*, полигоны соответствующие территориям занимаемыми разными стаями (2), особи с указанием по-
ла, даты добычи и цветовым обозначением соответствующего гаплотипа мтДНК OP503597 (3)** и OP503598 (4), на
территории Кондопожского муниципального района (б). * – точка на карте, в нескольких случаях, совпадает для жи-
вотных, добытых в одной и той же локации, ** – стайные особи сгруппированы вместе.
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здесь добывали особей с гаплотипом № 2. Осенью
2019 г. на территории WP1 обитала стая из восьми
волков, из них в декабре этого же года добыли
двух самцов (2+ и 3+). Оставшиеся 6 зверей ушли
в заповедник “Кивач”, расположенный полно-
стью внутри территории WP1. Однако в феврале
2020 г. эти волки покинули ООПТ “Кивач” и бы-
ли отстреляны, включая матерых самца и самку
пяти лет. Все восемь членов этой стаи имели гап-
лотип № 1. Уже осенью 2020 г. по периферии тер-
ритории WP1 стали добывать отдельных зверей с
гаплотипами № 1 и № 2. Единственная смешан-
ная группа волков, отмеченная в сопроводитель-
ных документах к добыче, как стая, состоявшая
из трех особей с гаплотипами № 1 (две особи) и
№ 2 (одна особь), была добыта на территории
WP3 в 2019 г. Участок стаи WP4 (рис. 4) с юго-во-
сточной стороны изображен с зубчатым краем,
поскольку нам неизвестно где оканчивается тер-
ритория данной семьи. На обсуждении этой стаи

мы не будем останавливаться, поскольку здесь в
разные годы были добыты всего три одиночных
волка.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

История волков Фенноскандии мало чем от-
личалась от всего, что происходило c крупными
хищниками в западной Европе. В Скандинавии
(Швеции и Норвегии) волки перестали существо-
вать в середине XX в. (Wabakken et al., 2001), а еще
раньше примерно к 1920-м гг., эти хищники
практически исчезли с территории Финляндии
(Pulliainen, 1980). В первой половине XX века в Ка-
релии, особенно в северной ее части, волк был
крайне редок, а последующий рост его населения
совпал с интенсивным лесопромышленным освое-
нием республики и увеличением численности ло-
ся (Данилов и др., 2020а). Возникнув вновь в на-
чале 1980-х гг., скандинавская популяция волков
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Рис. 5. Филогенетическое дерево контрольного региона мтДНК волка, построенное методом ближайшего соседа.
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и по сей день остается практически изолирован-
ной (Smeds et al., 2021). В отношении финской
популяции считается, что она на всех этапах сво-
его развития до начала нового тысячелетия отра-
жала колебания численности карельской (рос-
сийской) (Aspi et al., 2006).

Современная численность волка в Карелии
примерно вдвое ниже, чем в 1970–1980-е гг., при
этом, добыча вида достигла и даже превышает по-

казатели того периода. С 2005 г. отмечается более
чем пятикратный рост ежегодной добычи волков
с 40 до 236 в 2018 г. (по материалам государствен-
ной экологической экспертизы лимитов добычи
охотничьих животных МПРиЭ РК). Нелегальной
добычи волков в регионе нет. Разрешения на охо-
ту доступны и за добытого волка выплачивается
премия. Кроме того, с 2018 г. у охотников появи-
лась возможность получить дополнительную ли-
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Таблица 2. Гаплотипы фрагмента контрольного региона мтДНК волка (Canis lupus L.), использованные для по-
строения филогенетического древа (рис. 5)

Гаплотип
Номер доступа в GenBank

Локализация гаплотипа
Pilot et al., 2010 Randi et al., 2000

W1 FJ978005 AF115692, AF115693 Польша, Латвия, Эстония, Беларусь, Украина, Россия, Швеция, 
Норвегия, Финляндия

W2 FJ978007 Польша, Литва, Латвия, Беларусь, Украина, Россия
W3 FJ978009 Польша, Латвия, Беларусь, Украина, Россия, Болгария, Саудов-

ская Аравия
W4 FJ978010 AF115690 Беларусь, Украина, Россия, Швеция, Румыния, Болгария, Греция
W5 FJ978011 AF115698 Латвия, Россия, Финляндия, Швеция
W6 FJ978013 AF115701 Польша, Беларусь, Украина, Россия, Болгария, Греция
W7 FJ978015 Беларусь, Украина, Россия, Саудовская Аравия, Китай
W8 FJ978017 Россия, Швеция, Норвегия, Финляндия
W9 FJ978018 Латвия, Россия, Швеция
W10 FJ978019 AF115694, 

AF115695
Польша, Россия, Хорватия, Болгария, Греция, Турция, Испа-
ния, Португалия

W11 FJ978021 Беларусь, Украина, Словакия, Болгария
W12 FJ978022 Беларусь, Россия
W13 FJ978023 AF115691 Болгария, Греция, Югославия
W14 FJ978025 Польша, Словакия, Румыния, Болгария, Греция
W15 FJ978026 Украина
W16 FJ978027 AF115687, AF115688 Болгария
W17 FJ978029 Болгария, Греция
W18 FJ978030 Украина
W19 FJ978031 Польша, Болгария, Турция
W20 FJ978033 Турция
W21 FJ978034 Россия
W22 FJ978035 AF115699 Италия, Швейцария, Франция
W23 AF115689 Хорватия
W24 AF115703 Испания, Португалия
W25 AF115702 Испания
W27 AF115700 Болгария
W28 AF115697 Израиль
W29 AF115696 Израиль

цензию на добычу лося за истребление волков,
что стало очередным триггером интенсификации
этого процесса (рис. 3). Активизация охоты не за-
медлила сказаться на численности волка. Все это
происходит на фоне длительной депрессии чис-
ленности зайца-беляка, начавшейся в конце
1980-х гг. По мнению некоторых исследователей
(Данилов и др., 1979; Руковский, 1985 и др.), уро-
вень численности зайца может иметь критиче-
ское значение для выживания волчьих выводков.
В пользу высказанного предположения говорит и
отмеченная нами сильная корреляционная связь
между изменениями численности этой пары. По-

степенно к XXI в. естественные факторы, в част-
ности популяционная динамика основной жерт-
вы – лося, перестают быть ведущими, и на пер-
вый план выходит деятельность человека в виде
охоты. Прямым следствием добычи волка являет-
ся сокращение численности его населения. Впо-
следствии, вероятно срабатывает некий каскад-
ный эффект, отражающийся на многих аспектах
популяционной структуры. Частое истребление
стай или регулярная потеря их членов приводит к
разрушению социальной структуры, ротации раз-
множающихся особей, изменению физиологиче-
ского статуса животных, снижению успешности



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2023

ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ВОЛКА (Canis lupus L.) 589

размножения и выживаемости молодняка, ин-
бридингу и гибридизации (Рябов, 1973; Jędrzejew-
ska et al., 1996; Grewal et al., 2004; Brainerd et al.,
2008; Bryan et al., 2015 и др.). Однако как частный
случай активная охота может способствовать уве-
личению генетического разнообразия, но при
условии интенсивного притока особей с других
территорий (Jędrzejewski et al., 2005). Тем не ме-
нее, итогом чрезмерного изъятия животных явля-
ется потеря уникальных генов и общее обеднение
генофонда, как это было показано на примере ча-

стично изолированной скандинавской популя-
ции волка (Kardos et al., 2018; Smeds et al., 2021).

Не располагая демографическими показателя-
ми на текущий момент, судить о доле изымаемых
особей, их “удельном весе” в популяции в ходе охо-
ты трудно, мы можем попытаться сделать это толь-
ко приблизительно. В случае с самым “оптимистич-
ным” прогнозом для рассматриваемой популяции,
опираясь на данные приводимые П.И. Даниловым
(2005) для Карелии, даже если соотношение по-
лов близко к 1 : 1, а в размножении участвуют до
70% всех самок, охотничье изъятие будет соответ-

Рис. 6. Распределение гаплотипов контрольного региона мтДНК волка по территории Карелии: 1 – гаплотип №1
OP503597; 2 – гаплотип № 2 OP503598; 3 – “гибрид”, гаплотип собаки Canis familiaris L.
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ствовать показателям воспроизводства популя-
ции после естественной смертности сеголетков к
началу зимнего периода. Таким образом, попол-
нение возможно только за счет притока особей
извне, а этого, судя по трендам численности, не
происходит в достаточной степени (рис. 2 и 3).

В представленной работе мы использовали
анализ мтДНК, являющийся инструментом раз-
нообразных филогенетических построений и фи-
логеографических исследований, редко исполь-
зуемый для изучения современных событий. Од-
нако в своих рассуждениях мы шли от общей
картины гаплотипического разнообразия регио-
на к пониманию механизмов его формирования
через анализ современных локальных популяци-
онных преобразований. За период наблюдений
на изучаемой территории нам удалось определить
несколько семейных участков волков и просле-
дить за судьбой обитавших там стай. Выполнен-
ный нами генетический анализ показал, что в це-
лом пул гаплотипов мтДНК волков Карелии (рис.
6) и района исследований (рис. 4б) неуникален и
представлен всего двумя распространенными в
Евразии вариантами (рис. 5). Исходя из этих
предпосылок, предполагалось, что характер ди-
намики гаплотипического разнообразия в резуль-
тате охоты состоял в “перетасовке” имеющихся
двух вариантов. По трем стайным участкам WP1,
WP2 и WP5 информация была наиболее подроб-
ной. Три стаи, обитавшие на этих территориях,
полностью состояли из особей “носителей” гап-
лотипа №1 (рис. 4б). Это говорит в пользу родства
их членов в результате материнского типа насле-
дования мтДНК, но и самцы-основатели этих
стай так же не отличались гаплотипами. Извест-
но, что в естественных условиях ядро популяции
формирует семья-стая, в которой обычно в раз-
множении участвует только α-пара. В случае с на-
рушенной популяционной структурой в размно-
жение могут вступать особи разного возраста, со-
циального статуса и даже близкого родства
(Данилов и др., 1985; Ballard et al., 1987; Mech,
1999; Fuller et al., 2003; Юдин, 2013). Однако и эта
вынужденная реакция имеет свои биологически
обусловленные пределы, ярким примером служат
наблюдения за волками на острове Айл-Рояль, ко-
гда небольшая и в определенный момент своего су-
ществования изолированная популяция, оказыва-
ется не в состоянии преодолеть комплекс внутри-
видовых ограничений и последствий, вызванных
инбридинговой депрессией (Hedrick et al., 2019).
Рассматривая наш пример, возможно, что наблю-
даемая структура есть результат построения се-
мей близкородственными особями (у всех один
гаплотип, притом, что в регионе распространены
два) в условиях постоянного преследования, а,
следовательно, и стресса животных. В этом смыс-
ле интересна история волков с семейного участка
WP5 (рис. 4б). В самом начале наших наблюдений

в 2013 г., здесь поодиночке добыли шесть зверей,
пять из которых были с гаплотипом № 2, а один с
№ 1, возможно, что они были из одной стаи. Ис-
тория этой группы была прервана, и впослед-
ствии здесь обосновалась стая с гаплотипом № 1,
но и она закончила свое существование в 2018 г.
Таким образом, полностью стираются все генети-
ческие линии, присущие конкретным семьям, и
если это происходит до дисперсии молодых, то
эти преобразования уже необратимы. Масштаб-
ность вмешательства в естественные генетиче-
ские процессы волка Карелии становится оче-
видной на фоне общего регистрируемого в насто-
ящий момент уровня добычи этого вида (рис. 3).

Следующий механизм, включающийся в усло-
виях жесткой нехватки особей своего вида – меж-
видовая гибридизация. В относительно неболь-
шой выборке с территории Карелии (n = 32), по
крайней мере, один из исследованных нами об-
разцов принадлежал волко-собачьему гибриду
(рис. 6). Материнский тип наследования мтДНК
предполагает, что (про)матерью гибрида была со-
бака. Для гибридизации между волками и собака-
ми характерна половая асимметрия и описанный
вариант межвидового скрещивания встречается
редко, чаще волчица, оставшись одна, подбирает
себе в пару кобеля собаки (Hindrikson et al., 2012).
Данная проба получена из северной Карелии, где
плотность популяции ниже, а распределение вол-
чих стай носит мозаичный характер (Данилов,
2005). Сочетания условий сильно разреженного
населения вида и интенсивной охоты на него, по
всей видимости, оказалось достаточно для появ-
ления редкого по характеру происхождения ги-
брида. В результате неизбирательная охота ведет
к “засорению” генома дикого вида, что ставит во-
просы правового характера о статусе популяции и
перспективах ее дальнейшего “легального” суще-
ствования. Эти вопросы являются предметом ши-
рокого обсуждения в Европе, а на практике в Скан-
динавии действует правило незамедлительной вы-
браковки гибрида из природы, что обеспечивает
генетическую “чистоту” популяции, несмотря на
высокую инбредность (Liberg et al., 2012; Smeds et al.,
2021).

В биогеографическом смысле фауна млекопита-
ющих Карелии относится к Восточной Фенноскан-
дии и функционально связывает Фенноскандию с
европейским севером России и далее на восток,
причем реализуется она ограниченно посредством
работы трех экологических коридоров (Linden et al.,
2000; Курхинен и др., 2006). Ряд видов диких жи-
вотных в Финляндии восстановились и существу-
ют за счет “донорства” популяций с территории
Карелии. Данное утверждение справедливо в от-
ношении таких зверей как лесной северный
олень (Данилов и др., 2020б), росомаха (Данилов,
Тирронен, 2010) или волк (Pulliainen, 1980). В
свою очередь, население волка Скандинавии ха-
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рактеризуется общностью происхождения с фин-
ско-российской популяцией, которая по резуль-
татам полногеномного секвенирования объеди-
нена в один кластер (Smeds et al., 2021). При этом
в отношении двух территориальных субъединиц
географически и генетически единой популяции
финско-карельских волков реализуются совер-
шенно разные стратегии управления. Охота на
волка в Финляндии и Скандинавии – сложный
процесс согласования и поиска компромисса
многих заинтересованных сторон с европейски-
ми директивами в отношении крупных хищни-
ков. В целом добыча невелика, а управление в
большей степени сводится к охране, хотя отмеча-
ется и браконьерство в форме социального проте-
ста (Suutarinen, Kojola, 2018; Liberg et al., 2020).
Кардинальные различия в подходах популяцион-
ного менеджмента волков двух стран сказывают-
ся на трендах численности вида. В новом тысяче-
летии они находятся в противофазе (Aspi et al.,
2009; Suutarinen, Kojola, 2017). Более того, в гене-
тической структуре населения волков двух стран
также проявляются различия. Так Янссон с соав-
торами (Jansson et al., 2012) указывают на сниже-
ние потока генов из России в Финляндию по мере
роста численности вида в последней. Это может
объясняться “насыщением” и стабилизацией по-
пуляционной семейной структуры волков этой
территории. Э. Ранди отмечает, что для демогра-
фически стабильных популяций, по-видимому,
характерен очень ограниченный поток генов
(Randi, 2011). Очевидно, в такой системе проис-
ходят процессы характерные для естественной по-
пуляции за пределами периода экспансии. Более
того, оценка направлений потоков недавней мигра-
ции, показала, что в большей степени он идет из
Финляндии в Россию, чем наоборот (Aspi et al.,
2009). В отсутствии других источников для обме-
на генетическим материалом, финская и сканди-
навская популяции уязвимы и крайне нуждаются
в связи с “материнской” – российской и интен-
сивном обмене мигрантами для поддержания
жизнеспособности и нивелирования эффектов
изоляции (Jansson, 2013; Laikre et al., 2016). Одна-
ко на современном этапе ситуация обратная – те-
перь финская популяция волков выступает в роли
донорской.

Гаплотипическое разнообразие контрольного
региона мтДНК волков Финляндии, представлено
в статье Э. Ранди с соавторами (Randi et al., 2000), а
обнаруженные ими последовательности загружены
в GenBank (AF115692, AF115693, AF115698). После
выравнивания фрагментов по длине они полно-
стью совпали с двумя гаплотипами, полученными
в нашей работе (OP503597, OP503598). Ретро-
спективный анализ динамики гаплотипического
полиморфизма мтДНК волков за минувшее сто-
летие в Финляндии показал, что всего существо-
вало восемь гаплотипов, пять из которых к насто-

ящему времени уже утрачены в современной по-
пуляции (Jansson, 2013). На сегодняшний день,
для волка Евразии отмечено 57 гаплотипов, из ко-
торых 41 уникальны для территории России (Неча-
ева и др., 2022). Авторы этого исследования полага-
ют, что волки лесной и лесостепной зон России
формируют ядро генофонда вида в Палеарктике.
Таким образом, на фоне выраженного разнообра-
зия (заметим, что исследованиями охвачен далеко
не весь ареал), генетическая структура мтДНК
волка изучаемого региона выглядит обедненной.
Наиболее очевидно, это объясняется историей
вида, этапами сильного сокращения численности
и эффектом “бутылочного горлышка”.
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Eastern Fennoscandian Wolf (Canis lupus L.) under the Heavy Hunting Pressure: 
mtDNA Analysis as a Tool to Assess Hunting Impact 

on the Population-Genetic Structure
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One of the most ancient aspects of human impact on the wild animals is hunting. The degree of human im-
pact on one of the Eastern Fennoscandian wolf (Canis lupus L.) population based on the analysis of data on
the population dynamics of the predator and its preys, “hunting bag” data, changes in the spatial-temporal
structure and genetic characteristics, is shown. In the presented work, a genetic analysis of the control region
mtDNA of the wolf of the Republic of Karelia (Russia) and the experimental territory (Kondopozhsky dis-
trict of Karelia) was performed on a time slice of 10 years. The modern mtDNA haplotypic diversity of Rus-
sian Karelian and Finnish wolf population, in comparison with the general diversity characteristic for the spe-
cies, is poor. In total, only two haplotypes common in Eurasia have been identified here, which is obviously
explained by the history of the species – the stages of severe population decline.

Keywords: wolf (Canis lupus L.), mtDNA, genetic diversity, Eastern Fennoscandia, hunting, population dy-
namics


