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Методом иммуноферментного анализа впервые для Lavandula angustifolia Mill. изучено содержание 
эндогенных гормонов (ауксин ИУК, цитокинины, АБК) в эксплантах различных типов (сегменты 
листа, почки, стебля), индуцированных из них первичных каллусах, а также морфогенных и немор-
фогенных каллусах на начальных этапах культивирования in vitro. Показано максимальное значение 
уровней гормонов в таких эксплантах, как сегменты почек. Выявлено повышение содержания гор-
монов в первичных каллусах в сравнении с аналогичными показателями во всех типах эксплантов. 
В морфогенных каллусах в сравнении с неморфогенными отмечен более высокий уровень активной 
формы цитокинина (транс-зеатин) и АБК, а также более низкий уровень неактивной формы цитоки-
нина (зеатин-нуклеотид) и ауксина ИУК. Высказано мнение о том, что содержание эндогенных гор-
монов в эксплантах и каллусах L. angustifolia обусловлено их гистологическим статусом. Сделан вывод 
о единых гистофизиологических механизмах каллусо- и морфогенеза in vitro у изученного растения.

Ключевые слова: каллус in vitro, морфогенез, ауксины, цитокинины, абсцизовая кислота, лаванда уз-
колистная Lavandula angustifolia Mill
DOI: 10.31857/S1026347024050018, EDN: ulyulg

Каллус in vitro определяется как интегрированная 
система тканей, возникшая в результате неорганизо-
ванной пролиферации дедифференцированных кле-
ток эксплантов (Ikeuchi et al., 2022). Как правило, раз-
личают морфогенные каллусы, компетентные клетки 
которых в оптимальных условиях культуры in vitro 
способны к дальнейшему морфогенезу по различным 
путям, и неморфогенные каллусы, не способные к та-
ким процессам.

Особый интерес вызывают морфогенные кал-
лусы как экспериментальные модельные системы 
для изучения закономерностей и  особенностей 
морфогенеза в интактных растениях (Feher, 2023; 
Kruglova et al., 2023). Кроме того, на основе ис-
пользования морфогенных каллусов разработаны 
биотехнологии получения полноценных регене-
рантов ценных культур (обобщение: Efferth, 2019).

Многочисленные экспериментальные данные 
свидетельствуют о том, что образование каллусов 
и морфогенез in vitro в них определяются комплек-
сом взаимосвязанных факторов при главенствую-
щей роли экзогенных гормонов, внесенных в состав 

культуральной среды. Разработка этой проблемы 
на примере ауксинов и цитокининов была начата 
еще в 1950-е гг. (Skoog, Miller, 1957). К настоящему 
времени ведущая роль экзогенных полифункцио-
нальных ауксинов и цитокининов в индукции фор-
мирования каллусов и реализации различных мор-
фогенетических программ развития клеток каллусов 
in vitro подтверждена во многих работах, выполнен-
ных на примере растений из различных семейств 
(Raspor et al., 2021). В ряде работ показано принци-
пиальное значение оптимального баланса между 
концентрацией экзогенных ауксинов и цитокини-
нов и их эндогенным содержанием в эксплантах (при 
индуцировании формирования каллусов) и каллусах 
(в процессах морфогенеза in vitro) (Круглова, 2022). 
В последние годы исследователи уделяют большое 
внимание абсцизовой кислоте (АБК) – гормону, так-
же характеризующемуся воздействием на различные 
аспекты морфогенеза в каллусах in vitro (Круглова 
и др., 2018; Bidabadi, Jain, 2020). В целом, ауксины, 
цитокинины и АБК следует отнести к ведущим гор-
монам каллусо- и морфогенеза in vitro.

БИОЛОГИЯ РАЗВИТИЯ



552	 КРУГЛОВА﻿ и др.

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

Все рассмотренные выше вопросы вызывают 
большой теоретический и практический интерес. 
В то же время исследования, посвященные выяв-
лению содержания эндогенных ауксинов, цито-
кининов и АБК в эксплантах и каллусах, сравни-
тельно немногочисленны (публикации последних 
лет: Hisano et al., 2016; Seldimirova et  al., 2019; 
Mostafa et al., 2020), а сравнительный анализ уров-
ней этих гормонов в исходных эксплантах и фор-
мирующихся из  них каллусах различных типов 
в доступной литературе отсутствует.

Объектом данного исследования явилась лаванда 
узколистная Lavandula angustifolia Mill. – эфиро-
масличное растение, широко используемое в фар-
макологии, парфюмерии, косметике (Salehi et al., 
2018). Для этого ценного растения разработан ряд 
биотехнологий получения регенерантов через этап 
формирования каллусов с  последующей индук-
цией морфогенеза in vitro в них (Leelavathi et al., 
2020; Егорова, 2021). Нами начаты исследования 
содержания ряда эндогенных гормонов в  кал-
лусах L.  angustifolia сорта Вдала (Yegorova et  al., 
2020). Так, выявлено, что полученные из листо-
вых эксплантов морфогенные каллусы 4 пасса-
жа, в сравнении с неморфогенными каллусами 
того же пассажа, характеризовались более высо-
ким содержанием цитокининов и более низким 
содержанием ауксина индол-3-уксусной кислоты 
(ИУК) и  АБК. В  то же  время необходимо вести 
дальнейшие исследования в  этом направлении, 
с  привлечением других биотехнологически пер-
спективных сортов L. angustifolia. Особенно большое 
значение могут иметь данные об эндогенном содер-
жании этих гормонов в каллусах на самых начальных 
этапах культивирования in vitro, что может во многом 
определить приемы регуляции морфогенетического 
потенциала клеток каллусов в конкретной клеточной 
технологии.

В связи с этим цель данного исследования со-
стояла в сравнительном анализе содержания эндо-
генных гормонов (ауксин ИУК, цитокинины, АБК) 
в различных эксплантах L. angustifolia, полученных 
из них первичных каллусах, а также морфогенных 
и  неморфогенных каллусах на  начальных этапах 
культивирования in vitro.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования служили рас-
тения лаванды узколистной Lavandula angustifolia 
Mill. сорта Степная, выращенные в условиях за-
крытого грунта при температуре 22–24 оС, осве-
щенности 3–5 клк и 16-часовом фотопериоде.

Применяли методы культуры in vitro органов рас-
тений как общепринятые (Калинин и др., 1980), так 
и разработанные авторами для различных клеточных 
технологий лаванды узколистной (Егорова, 2021). 

В  качестве эксплантов использовали сегменты 
листьев, стеблей и почек донорных растений. Экс-
планты стерилизовали в 70% этаноле (40 с) и 50% 
растворе препарата Брадофен 10Н (ФЛОРИН АО, 
Венгрия) (12 мин) и трижды промывали автоклави-
рованной дистиллированной водой. Асептические 
работы проводили в условиях ламинарного бокса 
БАВнп-01-Ламинар-С-1,2 (Lamsystems, Россия).

Для получения первичных каллусов экспланты 
помещали на агаризованную питательную среду, со-
держащую макро,- микросоли и витамины по про-
писи Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962) 
с добавлением α-нафтилуксусной кислоты (НУК, 
Sigma-Aldrich, США) в  концентрации 1.0  мг/л 
и  6-бензиламинопурина (БАП, Sigma-Aldrich, 
США) в  концентрации 0.5 мг/л (среда МС160, 
по: Егорова, 2021). Культивирование эксплантов 
проводили в пробирках при температуре 26±2°С, 
относительной влажности воздуха 70%, освещен-
ности 2–3 клк, 16–часовом фотопериоде.

Через 4–6 недель культивирования первич-
ные каллусы отделяли от эксплантов и переноси-
ли в пробирки на агаризованные среды различ-
ного состава. Неморфогенные каллусы получали 
на среде МС160 (состав среды приведен выше), 
морфогенные каллусы – на среде МС594 (среда 
составлена по прописи Мурасиге и Скуга с добав-
лением БАП в концентрации 0.5 мг/л и 0.5 мг/л 
тидиазурона (ТДЗ, Sigma, USA), по: Егорова, 
2021). Каллусные транспланты при указанных 
выше физических условиях культивировали в те-
чение 4–6 недель для получения и наращивания 
массы каллусов 1 пассажа.

Количественное содержание эндогенных гормо-
нов (ИУК, цитокинины, АБК) выявляли методом 
иммуноферментного анализа (ИФА) в эксплан-
тах перед их введением в асептическую культуру 
in vitro, первичных каллусах после отделения их от 
эксплантов, а также в морфогенных и неморфоген-
ных каллусах 1 пассажа в конце цикла выращива-
ния (30–35 сут). Навески растительного материала 
объединяли так, чтобы у эксплантов каждого типа 
их общая масса составила 2–3 г, у каллусов каждого 
типа – 5–6 г.

Навески помещали в пенициллиновые флаконы 
и замораживали в низкотемпературном морозиль-
нике Thermo Scientific Forma 900 (Thermo Scientific, 
США) при -80°С. Далее флаконы переносили в ка-
меру лиофилизатора FreeZone 2.5 L (Labconco, 
США) и проводили сублимационную сушку при 
–50°С и уровне вакуума 0.1 мБар в течение 3 сут. 
После лиофильной сушки флаконы с материалом 
хранили при 4°С в фармацевтическом холодильни-
ке HYC-580 (Haier, США). Далее лиофилизирован-
ный материал гомогенизировали, экстрагировали 
70% этанолом и инкубировали в фармацевтическом 
холодильнике HYC-580 (Haier, США) при 4°C в те-
чение 12 ч. Проводили фильтрацию гомогенизата 
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с  помощью бумажных фильтров для отделения 
жидкой фазы и дальнейшее упаривание фильтрата 
до водного остатка.

Экстракцию ИУК и АБК из аликвоты водного 
остатка проводили по  модифицированной схе-
ме с уменьшением объема (Vysotskaya et al., 2008). 
Экстракцию проводили диэтиловым эфиром и ме-
тилировали диазометаном. Полученную эфирную 
фазу упаривали до  сухого остатка, который да-
лее восстанавливали 80% этанолом, его аликвоту 
в серии разведений добавляли в лунки планшетов 
и проводили ИФА в тест-системах с использованием 
антител, специфичных к ИУК и АБК.

Содержание цитокининов определяли по (Kudo-
yarova et al., 2014). Для этого цитокинины из водного 
остатка концентрировали на картридже С18 (Sep-Pak 
Classic C18) и элюировали этанолом, далее выпари-
вали в ротационном испарителе. Сухой остаток вос-
станавливали в 80% этаноле и наносили на пласти-
ны силикагеля тонкослойной хроматографии для 
разделения метаболитов цитокининов. Различные 
формы цитокининов (транс-зеатин, зеатин-рибозид, 

зеатин-нуклеотид) элюировали из соответствующих 
зон фосфатным буфером, затем аликвоту в серии раз-
ведений добавляли в лунки планшетов и проводили 
ИФА в  тест-системах с  использованием антител, 
специфичных к зеатину.

Каждый вариант опыта анализировали 
в 3–5-кратной повторности. Статистическую об-
работку полученных результатов проводили с при-
менением программы Microsoft Office Excel 2010. 
На  рисунках представлены средние арифмети-
ческие значения и  ошибки средних. Достовер-
ность различий определяли с помощью t-критерия 
Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Эксплантами (рис. 1а) послужили сегменты 
листьев, стеблей и почек растений L. angustifolia. 
На  рис. 2 представлены результаты выявления 
содержания ИУК, АБК и цитокининов в различ-
ных эксплантах после их отделения от донорных 

СП

СЛ ССт

а в

б г

СЛ

ПК

П

Рис. 1. Экспланты (а), первичные каллусы (б), неморфогенные (в) и морфогенные (г) каллусы 1 пассажа L. angustifolia, 
полученные из различных эксплантов. Условные обозначения: П – почка, ПК – первичный каллус, СЛ – сегмент 
листа, СП – сегмент почки, ССт – сегмент стебля. Масштаб: 10 мм.
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растений, перед инокуляцией на  питательную 
среду. Максимальные из выявленных уровни ИУК 
(414.92 нг/г) и АБК (21.38 нг/г) отмечены в сег-
ментах почек, тогда как в сегментах листьев/сте-
блей эти показатели ниже: ИУК 354.81/185.04 нг/г, 
АБК 15.28/14.55 нг/г, соответственно. Что касается 
цитокининов, то показатель транс-зеатина в сег-
ментах почек (72.60 нг/г) значительно превышает 
аналогичные показатели в сегментах листьев/сте-
блей (4.77/20.10 нг/г, соответственно), тогда как 
уровни остальных форм цитокининов примерно 
одинаковы, при некотором повышении показате-
лей в сегментах стеблей. Так, показатели зеатин-
рибозида/зеатин-нуклеотида составили в сегмен-
тах стеблей 27.30/49.41 нг/г, в сегментах листьев 
16.39/20.34 нг/г и 37.89/41.65 нг/г, соответственно.

Первичные каллусы L. angustifolia формиро-
вались на  поверхности различных эксплантов 

через 2–3 недели после введения в культуру in vitro 
на питательную среду. По морфологическим по-
казателям первичные каллусы представляли со-
бой рыхлые недифференцированные образования 
со  множеством инвагинаций, как это показано 
на примере таких каллусов, полученных из сегмен-
тов листа (рис. 1б). Результаты выявления содержа-
ния эндогенных ИУК, АБК и цитокининов в пер-
вичных каллусах представлены на рис. 3. Их анализ 
свидетельствует о примерно равных уровнях ИУК 
(2806.50 нг/г, 2563.60 нг/г, 3189.54 нг/г) и  АБК 
(82.33 нг/г, 98.52 нг/г, 88.99 нг/г) в каллусах, по-
лученных из различных эксплантов (лист, почка, 
стебель, соответственно). В то же время выявлено 
значительное повышение показателя цитокинина 
зеатин-нуклеотида в каллусах, полученных из сег-
ментов стеблей (377.15 нг/г), в сравнении с ана-
логичными показателями в каллусах, полученных 
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Рис. 2. Содержание эндогенных гормонов в различных эксплантах L. angustifolia: а – ИУК, б – АБК, в – цитокинины.
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из сегментов почек (142.86 нг/г) и особенно сег-
ментов листьев (62.28/ нг/г).

Через 4–6 недель первичные каллусы отделя-
ли от эксплантов и для получения неморфоген-
ных каллусов переносили на свежую среду МС160. 
Пролиферирующие в  таких условиях каллусы 
культивировали в течение 5–6 недель до стацио-
нарной фазы роста (1 пассаж). По морфологиче-
ским данным неморфогенные каллусы 1 пассажа, 
как и первичные каллусы, характеризовались рых-
лой структурой и наличием множества инвагина-
ций на своей поверхности (рис. 1в). Для получе-
ния морфогенных каллусов первичные каллусы 

переносили на  среду МС594 и  культивировали 
в течение 5–6 недель для получения и наращива-
ния массы каллусов (1 пассаж). По морфологиче-
ским данным, морфогенные каллусы 1 пассажа 
характеризовались наличием на их поверхности 
почек (рис. 1г) и листьев. Следует отметить, что 
в условиях выполненных экспериментов морфо-
генные каллусы 1 пассажа были получены из пер-
вичных каллусов, индуцированных из листа и почки, 
но не стебля.

Показатели содержания эндогенных ИУК, 
АБК и цитокининов в неморфогенных и морфо-
генных каллусах 1 пассажа отражены на рис. 4. 
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Рис. 3. Содержание эндогенных гормонов в первичных каллусах L. angustifolia, полученных из различных эксплантов: 
а – ИУК, б – АБК, в – цитокинины.
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Как свидетельствует их анализ, в морфогенных 
каллусах выявлено более низкое содержание ИУК 
по сравнению с неморфогенными: соответствен-
но, 3321.32 нг/г и 4294.57 нг/г при использовании 
сегментов листьев, 2833.06 нг/г и  4084.17  нг/г 
при использовании сегментов почек. В то же вре-
мя уровни АБК выше в  морфогенных каллусах 
по сравнению с неморфогенными, при всех ис-
пользованных эксплантах: 149.6  нг/г против 
132.47 нг/г при использовании сегментов листьев, 
211.45 нг/г против 175.89 нг/г при использовании 
сегментов почек.

В морфогенных каллусах, полученных из сег-
ментов листьев, в сравнении с неморфогенными 
каллусами аналогичного происхождения, выявле-
ны и более высокие уровни всех изученных форм 
цитокинина. Так, показатель зеатин-нуклеотида 
в морфогенных каллусах превышает аналогичный 
показатель неморфогенных каллусов почти вдвое 
(235.16 нг/г и 116.84 нг/г, соответственно), пока-
затель транс-зеатина – почти вчетверо (178.30 нг/г 
и 45.03 нг/г), показатель зеатин-рибозида – почти 
впятеро (170.44 нг/г и 35.92 нг/г соответственно). Эта  
тенденция сохраняется и в морфогенных каллусах, 
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полученных из сегментов почек: показатели транс-
зеатина (87.86 нг/г) и зеатин-рибозида (110.40 нг/г) 
выше аналогичных показателей неморфогенных 
каллусов (46.52 нг/г и 57.56 нг/г, соответственно). 
Однако в  таких морфогенных каллусах отмечен 
более низкий (119.15 нг/г) уровень зеатин-нукле-
отида в сравнении с неморфогенными каллусами 
(144.05 нг/г).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В качестве эксплантов для получения каллусов 
используют различные части донорных растений. 
Многочисленные экспериментальные данные сви-
детельствуют о том, что наибольший “выход” пер-
вичных каллусов достигается, как правило, при вве-
дении в культуру in vitro органов на ранних стадиях 
развития (Зинатуллина, 2021; Kruglova et al., 2021; 
Wang et al., 2021; Kharel et al., 2022). Это эмпириче-
ское наблюдение можно объяснить гистологиче-
ским статусом таких эксплантов – наличием в них 
меристематических или еще слабо специализиро-
ванных клеток, способных к переходу в состояние 
дедифференциации, последовательным делениям 
с пролиферацией дедифференцированных клеток, 
т.е. формированию каллуса (Feher, 2019; Круглова, 
2022). Каллусообразование связано со структурной 
перестройкой инициальных клеток эксплантов при 
участии ряда генов (YUC1, YUC4, WOX5, WOX11 
и др.) (Ikeuchi et al., 2019; Feher, 2023). Большую 
роль в этом процессе играет гормональный статус 
эксплантов на ранних стадиях развития и особенно 
наличие важнейших гормонов морфогенеза – аук-
синов, цитокининов, АБК (Bidabadi, Jain, 2020).

Анализ содержания эндогенных гормонов в экс-
плантах L. angustifolia подтверждает эти наблюде-
ния. Так, максимальный из выявленных уровень 
ИУК, АБК и особенно цитокинина транс-зеатина 
отмечен в сегментах почек – активно развиваю-
щихся структур, тогда как в сегментах специализи-
рованных структур – листьев и стеблей – показа-
но пониженное содержание этих гормонов (рис. 2). 
Эти результаты согласуются с полученными нами 
данными о том, что у L. angustifolia именно почки 
характеризовались наибольшей в сравнении с лис
тьями и стеблями частотой формирования первич-
ных каллусов, причем на более широком спектре 
питательных сред (неопубл. данные).

Безусловно, было бы интересно исследовать со-
держание эндогенных гормонов в тех органах ин-
тактных растений L. angustifolia, сегменты которых 
послужили эксплантами при проведении экспери-
ментов, и сравнить полученные показатели с ана-
логичными показателями эксплантов. Однако такого 
рода исследования оказались невозможными из-
за отсутствия доступных методик. В то же время, 
исходя из общих подходов, можно полагать, что 

содержание, например, АБК в  изученных экс-
плантах повышено в сравнении с органами интакт-
ных растений. Действительно, АБК определяется 
как “гормон стресса” (Fidler et al., 2022), а отделе-
ние органа от донорного растения расценивает-
ся как своеобразный раневой стресс (Feher, 2023; 
Kruglova et al., 2023). В целом, влияние гормональ-
ных сигналов в эксплантах на стрессовую индук-
цию образования каллуса in vitro вызывает боль-
шой интерес исследователей, во многом обуслов-
ленный раневой регенерацией органов интактных 
растений, на начальных этапах также состоящей 
в формировании каллуса (Ikeuchi et al., 2022).

Повышение уровней АБК в эксплантах L. angus-
tifolia может быть также обусловлено наличием зна-
чительного количества вторичных метаболитов в ин-
тактных растениях этого объекта (Salehi et al., 2018; 
Егорова, 2021). Так, в работе Донг с соавт. (Dong 
et al., 2022) показано влияние фактора транскрип-
ции LaMYC4, ответственного за биосинтез терпе-
ноидов у L. angustifolia, на увеличение содержания 
АБК в трансгенных сверхэкспрессирующих терпено-
иды растениях табака. В целом, влияние различных 
вторичных метаболитов в эксплантах на процессы 
каллусогенеза in vitro продемонстрировано для мно-
гих растений (Ozyigit et al., 2023).

Сравнение уровней эндогенных гормонов 
во всех типах эксплантов (рис. 2) и полученных 
из них первичных каллусах (рис. 3) свидетельству-
ет о повышении абсолютного значения всех по-
казателей именно в каллусах. Такие результаты, 
по нашему мнению, обусловлены наращиванием 
массы первичных каллусов в течение достаточно 
длительного (4–6 недель) культивирования in vitro, 
что сопровождается их значительной пролифера-
цией, а значит, гистологическими изменениями. 
Особенно значительный рост отмечен в показа-
телях содержания цитокинина зеатин-нуклеоти-
да: уровень этого гормона в первичных каллусах, 
полученных из стеблей (рис. 3в), превышал анало-
гичный показатель в исходных эксплантах (рис. 2в) 
более чем в 70 раз и намного превышал аналогич-
ные показатели в каллусах, полученных из листьев 
и  почек (рис. 3в). В  работе, выполненной с  ис-
пользованием анализа транскриптома и количе-
ственного гормонального анализа, показано, что 
в интактных растениях Arabidopsis thaliana ранение 
стебля, индуцирующее формирование каллуса, из-
меняет экспрессию генов, участвующих в биосин-
тезе цитокининов, что приводит к повышенному 
накоплению этих гормонов (Ikeuchi et al., 2017). 
Возможно, и  в  случае с  первичными каллусами 
L. angustifolia работает тот же механизм.

В результате проведенных экспериментов 
из  первичных каллусов получены два контраст-
ных типа каллусов 1 пассажа – неморфогенный 
и морфогенный, различающиеся по морфологи-
ческим показателям (ср. рис. 1в и рис. 1г). Важно 
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подчеркнуть, что контрастные типы каллусов 1 пас-
сажа L. angustifolia отличаются и по гистологиче-
ским показателям, как это установлено нами ранее 
(Круглова и др., 2024). Так, неморфогенные каллусы 
представлены паренхимной тканью, тогда как в мор-
фогенных каллусах выявлены такие пути морфоге-
неза in vitro, как органогенез de novo (листовые почки 
на разных стадиях геммо/каулогенеза) и соматиче-
ский эмбриогенез in vitro (соматические зародыши 
на ранних стадиях эмбриогенеза). Кроме того, в тол-
ще морфогенных каллусов отмечены многочислен-
ные морфогенетические очаги – группы недиффе-
ренцированных меристематических клеток, которые 
постепенно преобразуются в меристемы будущих 
побегов и органов соматических зародышей. Такие 
морфогенетические очаги расцениваются как гисто-
логическая основа путей морфогенеза in vitro в кал-
лусах (Зинатуллина, 2023; Kruglova et al., 2023).

Анализ содержания эндогенных гормонов 
в морфогенных и неморфогенных каллусах 1 пас-
сажа L. angustifolia показал следующее.

В морфогенных каллусах в сравнении с немор-
фогенными отмечен более высокий уровень ак-
тивной формы цитокинина – транс-зеатина, при 
использовании листовых эксплантов. Содержание 
этой формы цитокинина в морфогенном каллусе 
почти вчетверо превышало его содержание в немор-
фогенном (рис. 4в). Повышенное содержание этой 
активной формы цитокинина может быть объясне-
но морфогенетической активностью морфогенных 
каллусов, формированием и развитием в них мно-
жественных морфогенетических очагов, соматиче-
ских зародышей и особенно органов – почек. Имен-
но эндогенные цитокинины считаются основными 
кандидатами на  получение специализированных 
генных сигналов постэмбрионального органогенеза 
de novo, главным образом специфичного для почек 
гомеодоменного регулятора WUSCHEL (Smeringai 
et al., 2023). В то же время в неморфогенных каллу-
сах, полученных из сегментов почек, отмечен более 
высокий уровень зеатин-нуклеотида в сравнении 
с морфогенными каллусами. Поскольку зеатин-ну-
клеотид относят к неактивной форме цитокининов, 
то эти данные лишний раз подтверждают неморфо-
генную природу таких каллусов.

В морфогенных каллусах выявлено более низ-
кое содержание эндогенного ауксина ИУК по срав-
нению с  неморфогенными, при использовании 
в качестве эксплантов как сегментов листьев, так 
и сегментов почек (рис. 4а). Такой результат может 
быть обусловлен гормональными особенностями 
выявленных в морфогенных каллусах путей мор-
фогенеза – органогенеза de novo и соматического 
эмбриогенеза in vitro. Полагают, что в процессе ор-
ганогенеза в каллусах эндогенные ауксины в целом 
играют не такую большую роль, как эндогенные 
цитокинины (Raspor et al., 2021). Более того, ин-
гибирование биосинтеза и полярного транспорта 

эндогенного ауксина ИУК в каллусах Arabidopsis 
thaliana приводило к  повышению регенерации 
органов de novo (Ohbayashi et al., 2022).

В то же время именно эндогенные ауксины важ-
ны при таком пути морфогенеза в каллусах, как со-
матический эмбриогенез in vitro (Wojcik et al., 2020). 
Однако потребность в эндогенных ауксинах возни-
кает главным образом на поздних стадиях развития 
соматических зародышей in vitro, как это показано 
на примере Arabidopsis thaliana (Karami et al., 2023). 
Полученные нами результаты подтверждают это 
наблюдение, поскольку развитие соматических 
зародышей L. angustifolia в морфогенных каллусах 
1 пассажа останавливалось на достаточно ранней 
сердечковидной стадии (Круглова и др., 2024), что, 
по-видимому, и обусловило сравнительно невысо-
кий уровень в них ауксина ИУК.

С формированием и  развитием соматиче-
ских зародышей следует связать и уровни эндо-
генной АБК в морфогенных каллусах 1 пассажа 
L. angustifolia. Как свидетельствуют полученные 
результаты, показатели содержания эндогенной 
АБК выше в морфогенных каллусах по сравнению 
с  аналогичными показателями неморфогенных 
каллусов, при всех использованных эксплантах 
(рис. 4б). Возможно, в данном случае повышение 
содержания АБК обусловлено ролью этого “гормона 
стресса” в формировании и развитии соматических 
зародышей, поскольку в работах последних лет со-
матический эмбриогенез in vitro рассматривается 
как ответная стрессовая реакция экспланта на ране-
вое повреждение (Spinoso-Castillo, Bello-Bello, 2022).

Следует подчеркнуть, что важное направление 
современных исследований состоит в  изучении 
синергетического/антагонистического влияния 
(в англоязычной литературе: crosstalk) эндоген-
ных гормонов в  регуляции путей морфогенеза 
в каллусных культурах in vitro. Установлено, на-
пример, что в каллусах пшеницы и ячменя спо-
собность к  соматическому эмбриогенезу in  vitro 
определялась балансом содержания в них эндоген-
ных ИУК и АБК (Seldimirova et al., 2019). В каллу-
сах Fouquieria splendens (Salinas-Patino et al., 2018) 
и Brassica juncea (Lu et al., 2020) цитокинин влиял 
на экспрессию ряда генов в сигнальных путях аук-
сина. В каллусах Arabidopsis thaliana ранние ста-
дии формирования примордиев побегов зависе-
ли от сигналов ауксина, тогда как формирование 
апикальной меристемы побега на более поздних 
стадиях развития примордиев регулировалось ци-
токинином, однако под влиянием ауксиновой сиг-
нализации (Cosic, Raspor, 2022).

Такого рода исследования по  отношению 
к L. angustifolia еще предстоит выполнить, посколь-
ку выявленные абсолютные величины показате-
лей содержания изученных эндогенных гормонов 
в каллусах, скорее всего, играют не такую важную 
роль, как их взаимное влияние.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые полученные для L. angustifolia резуль-
таты подтверждают представленные в литературе 
данные об активном участии эндогенных гормонов 
(ауксин ИУК, цитокинины и АБК) как в индукции 
каллусообразования из различных типов эксплан-
тов, так и  в каллусогенезе на  начальных этапах 
культивирования in vitro.

Сравнительный анализ уровней изученных эндо-
генных гормонов свидетельствует (1) о максималь-
ном их значении в таких эксплантах, как сегменты 
почек; (2) о повышении их содержания в первич-
ных каллусах в сравнении с эксплантами; (3) о бо-
лее высоком уровне активной формы цитокинина 
(транс-зеатин) и АБК, а также более низком уровне 
неактивной формы цитокинина (зеатин-нуклеотид) 
и ауксина ИУК в морфогенных каллусах 1 пассажа 
в сравнении с неморфогенными того же пассажа. 
По нашему мнению, содержание изученных гор-
монов в эксплантах, первичных каллусах, а также 
морфогенных и неморфогенных каллусах L. angus-
tifolia напрямую обусловлено их гистологическим 
статусом. В целом, можно говорить о единых ги-
стофизиологических механизмах каллусо- и мор-
фогенеза in vitro у изученного растения.
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The content of endogenous hormones in explants and calluses  
of Lavandula angustifolia Mill. at the initial stages of in vitro culture
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The content of endogenous hormones (auxin IAA, cytokinines, ABA) in explants of various types 
(segments of leaf, bud, stem), primary calluses induced from them, as well as morphogenic and non-
morphogenic calluses at the initial stages of in vitro culture by the immunoassay method was studied for 
the first time for Lavandula angustifolia Mill. The maximum value of hormone levels in such explants 
as segments of bud was shown. An increase in the content of hormones in primary calluses was revealed 
in comparison with similar characteristics in all types of explants. The higher level of the active form 
of cytokinin (trans-zeatin) and ABA, as well as the lower level of the inactive form of cytokinin (zeatin-
nucleotide) and auxin IAA were identified in morphogenic callus compared with non-morphogenic 
callus. It is suggested that the content of endogenous hormones in explants and calluses of L. angustifolia 
is  due to  their histological status. The conclusion is  made about the unified histophysiological 
mechanisms of callusogenesis and morphogenesis in vitro in the studied plant.

Kew words: callus in vitro, morphogenesis, auxin, cytokinin, abscisic acid, Lavandula angustifolia Mill.
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Изложены современные представления о роли некодирующих РНК в регуляции сигнальных путей, 
контролирующих накопление липидов и развитие воспаления при неалкогольной жировой болезни 
печени (НАЖБП). Рассмотрен вклад рецепторов активации пролиферации пероксисом (PPAR) в из-
менение липидного обмена и формирование липотоксичности, как триггерных механизмов НАЖБП. 
Показана роль TGFβ, TNFα/NF-κb, IL-6/JAK/STAT3 сигнальных путей в активации звездчатых кле-
ток, фиброгенезе печени и прогрессировании НАЖБП. Анализ данных литературы позволил выявить 
ряд микроРНК и длинных некодирующих РНК (днРНК), экспрессия которых может быть связана 
с регуляцией этих сигнальных путей при данном заболевании. Вероятно, они могут иметь прогности-
ческое значение для дифференциации клинических форм, тяжести НАЖБП.
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Развитие патологического процесса в организ-
ме человека и  животных можно рассматривать 
как снижение их адаптационных возможностей, 
которые, в свою очередь, определяются как гене-
тическими, так и  эпигенетическими факторами 
и реализуются на уровне экспрессии генов. Неко-
дирующие РНК играют важную роль в регуляции 
экспрессии генов, модулируя активность хрома-
тина и уровень мРНК, участвуя в альтернативном 
сплайсинге. Изменение их  количества связано 
с  риском развития большого ряда заболеваний, 
в том числе и заболеваний печени (Bu et al., 2020; 
He et al., 2020; Rohilla et al. 2022; Zeng et al., 2023). 
Таким образом, некодирующие РНК могут высту-
пать как терапевтические мишени, а их уровень 
служить в качестве биомаркеров развития патоло-
гических процессов в организме.

Важной составляющей эффективной терапии 
заболеваний внутренних органов является точ-
ная диагностика, основывающаяся не  только 

на результатах с использованием инструментальных, 
но и биохимических и молекулярно-генетических 
методов исследования. Это касается и неалкогольной 
жировой болезни печени (НАЖБП), которая пред-
ставляет собой широко распространенное хрониче-
ское, медленно прогрессирующее метаболическое 
мультифакториальное заболевание. НАЖБП харак-
теризуется избыточным (>5%) накоплением липидов 
в печени, с развитием инсулинорезистентности, 
воспаления и фиброза, и отличается стадийностью 
течения от стеатоза к стеатогепатиту и циррозу пе-
чени. Согласно данным стадиям, выделяют ряд 
клинико-морфологических форм НАЖБП: стеа-
тоз, неалкогольный стеатогепатит (НАСГ) (с фи-
брозом или без) и цирроз печени (ЦП) (Лазебник 
и др., 2021; Powell et al., 2021).

Стеатоз печени является ранней формой 
НАЖБП и  характеризуется доброкачественным 
клиническим течением. Неалкогольный стеатоге-
патит (НАСГ) представляет собой воспалительную 
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инфильтрацию паренхимы и стромы печени с на-
личием балонной дистрофии гепатоцитов и оча-
говых некрозов. НАСГ является промежуточным 
и  центральным звеном среди последовательных 
стадий одного патологического процесса (неалко-
гольного стеатоза и неалкогольного стеатофиброза). 
Эта клинико-морфологическая форма НАЖБП 
отличается прогрессирующим течением с возмож-
ным развитием ЦП и гепатоцеллюлярной карци-
номы (ГЦК). Уровень смертности среди больных 
НАЖБП выше, чем в популяции, не только из-за 
повреждения органа-мишени, но и в связи с сер-
дечно-сосудистыми событиями и онкопатологией 
(Маевская и др., 2022).

Ключевыми проблемами диагностики НАЖБП 
являются дифференциация НАСГ от  простого 
стеатоза и выявление фиброза печени. Золотым 
стандартом решения данных проблем считается 
биопсия печени, но  она имеет серьезные огра-
ничения, которые включают: инвазивность, риск 
потенциально опасных для жизни осложнений, 
плохая переносимость, высокая стоимость. Поиск 
малоинвазивных, высокоспецифических и эко-
номически эффективных биомаркеров НАЖБП 
является ключевой задачей в диагностике, опре-
делении стадии прогрессирования и длительном 
мониторинге этого заболевания.

В качестве биомаркеров прогрессирования 
НАЖБП и  тяжести данного заболевания мо-
гут выступать эндогенные циркулирующие ми-
кроРНК (Baffy, 2015; Dongiovanni et  al., 2018). 
Несмотря на  активность РНКаз в  клетках и  не-
клеточном пространстве, эти молекулы стабиль-
ны. Циркулирующие микроРНК могут быть свя-
заны с различными белками и липопротеинами 
и транспортироваться внутри внеклеточных ве-
зикул. МикроРНК регулируют экспрессию генов 
на транскрипционном и посттранскрипционном 
уровнях. Как правило, микроРНК комплемен-
тарно связываются с 3’-нетранслируемой областью 
мРНК (3’НТО) генов-мишеней, что приводит к де-
градации мРНК или репрессии трансляции (Bartel, 
2009). Некоторые микроРНК, напротив, могут ста-
билизировать мРНК или способствовать трансляции 
путем связывания с 5'НТО мРНК. МикроРНК могут 
участвовать в метилировании ДНК через модули-
рование DNMT (ДНК-метилтрансферазы) напря-
мую или опосредованно (Tao et al., 2021). Так, мРНК 
генов DNMT 3aиDNMT3b являются мишенью для 
микроРНК-125b, 143, 92b, а микроРНК-148a/ми-
кроРНК-152 нацелены на мРНК гена DNMT1 (Tao 
et al., 2021). МикроРНК также могут влиять на со-
держание TET белков (белки, окисляющие 5-метил-
цитозин в 5-гидроксиметилцитозин) и, соответствен-
но, уровень деметилирования ДНК и экспрессию ге-
нов (Lin et al., 2014). Так, оказалось, что экспрессия 
гена TET1, который может функционировать как су-
прессор опухоли, снижена при ГЦК. Транскрипты 

этого гена являются мишенью для микроРНК-29b 
(Lin et al., 2014).

Экспрессия микроРНК-122, микроРНК-34а 
и микроРНК-16 значительно выше у пациентов 
с  НАЖБП и  коррелирует с  тяжестью заболева-
ния (Cermelli et al., 2011). Интересно, что уровень 
микроРНК-122 у мышей с экспериментально вы-
званным стеатозом повышался при отсутствии из-
менений АЛТ в сыворотке, что позволяет предполо-
жить, что уровни микроРНК-122 в сыворотке могут 
фактически служить биомаркером для обнаружения 
ранней стадии НАЖБП (Yamada et al., 2015).

Другие молекулы, которые потенциально могут 
иметь прогностическое и клиническое значение при 
НАЖБП – длинные некодирующие РНК (днРНК). 
Уровень экспрессии днРНК у человека имеет клеточ-
ную и тканевую специфичность (Rohilla et al., 2022). 
ДнРНК включают разнообразный класс РНК, 
а  именно длинные межгенные РНК (lincRNA), 
энхансерные РНК (eRNAs) и смысловые или ан-
тисмысловые транскрипты (AS) (Rohilla et  al., 
2022). Они выполняют различные функции, вклю-
чая регуляцию транскрипции в  цис- или транс-
положении, формирование/организацию ядер-
ного домена, регуляцию функции и стабильности 
белка, уровня микроРНК через их  связывание 
или, по-другому, «спонжирования» (конкурент-
ные РНК). Они могут кодировать малые белки или 
пептиды. Использование метода Microarray позво-
лило выявить вовлечение 3111 днРНК (1915 с по-
вышенной экспрессией и 1196 с пониженной экс-
прессией) в патогенез НАЖБП у мышей (Ye et al., 
2021a). Обнаружены различия в  уровне днРНК 
между контрольной группой мышей и животны-
ми с  экспериментально вызванным НАСГ. Вы-
явлены 1394 днРНК с повышенной экспрессией 
и 1283 днРНК со сниженным уровнем экспрессии. 
Были также выявлены отличия между группами 
НАСГ и НАЖБП: обнаружено 1513 днРНК с увели-
чением и 1824 днРНК с понижением их количества. 
В настоящее время опубликованы многочисленные 
обзоры, посвященные роли днРНК в  этиологии 
и патогенезе заболеваний печени (Bu et al., 2020; 
He et al., 2020; Rohilla et al., 2022; Zeng et al., 2023).

Представляет особый интерес поиск некодирую-
щих РНК, уровень которых ассоциирован со сте-
пенью фиброза, что могло бы помочь в прогнози-
ровании исхода заболевания. Формирование фи-
броза печени в основном обусловлено активацией 
звездчатых клеток печени (ЗКП) и дисбалансом 
производства и  деградации внеклеточного ма-
трикса (ВКМ) (Циммерман, 2017). Leti и соавто-
ры (Leti et al., 2017) идентифицировали изменение 
профиля экспрессии 4057 длинных некодирующих 
РНК в тканях печени пациентов НАСГ, имеющих 
гистологические признаки развитого фиброза пе-
чени по сравнению с пациентами без признаков 
фиброза и лобулярного воспаления. У пациентов 
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и у экспериментальных животных с НАСГ при фибро-
зе наблюдается изменение экспрессии днРНК GAS5 
(growth arrest-specific transcript) (Yu, et al., 2015a; Han 
et al., 2020) H19 (Di Mauro et al., 2021), HULC (highly 
upregulated in liver cancer) (Shen et al., 2019), HOTAIR 
(Homeobox (HOX) transcript antisense RNA) (Yu et al., 
2017; Wu et al., 2023), MALAT1 (metastasis-associated 
lung adenocarcinoma transcript 1) (Shu et al., 2021; 
Wang et al., 2022), NEAT1 (nuclear enriched abundant 
transcript 1) (Wang et al., 2021a), MEG3 (maternally 
expressed gene 3) (Qin et al., 2021). Транскрипт 5, 
специфичный для остановки роста (GAS5), дей-
ствует как важный медиатор в  контроле клеточ-
ной пролиферации и роста. Сведения о роли этой 
днРНК в фиброгенезе печени противоречивы. Так, 
показано, что экспрессия GAS5 снижена в образцах 
фиброзной печени мышей, крыс и человека, а так-
же в активированных звездчатых клетках печени 
(Yu et al., 2015a). Сверхэкспрессия GAS5 подавля-
ла активацию первичных ЗКП in vitro и уменьшала 
накопление коллагена в фиброзных тканях печени 
in vivo (Yu et al., 2015a). GAS5 является мишенью 
для микроРНК-222, в то же время микроРНК-222 
может ингибировать экспрессию GAS5, связыва-
ясь с ней напрямую. Усиление экспрессии GAS5, 
которая функционирует в качестве конкурирую-
щей эндогенной РНК для микроРНК-222, спо-
собствует повышению уровня белка p27, ингиби-
руя тем самым активацию и пролиферацию ЗКП. 
В тоже время имеются данные о том, что уровень 
экспрессии GAS5 в плазме пациентов с НАЖБП 
может повышаться или снижаться у  пациентов 
с разной степенью фиброза (Han et al., 2020). У па-
циентов с F3 стадией количество этой днРНК было 
значимо выше, чем у пациентов с F2 и F4 стадиями 
фиброза и циррозом печени. При этом, содержа-
ние GAS5 в плазме крови и в печени не зависело 
от тяжести НАСГ (тяжелая и нетяжелая форма со-
гласно оценке активности НАЖБП (NAS). В плаз-
ме крови пациентов с фиброзом печени по сравне-
нию со здоровыми индивидами обнаружено сниже-
ние уровня MEG3 (Qin et al., 2021). Как оказалось, 
уровень этой днРНК отрицательно коррелирует 
со  степенью фиброза. Повышенная экспрессия 
MEG3 в клетках LX-2 (звездчатые клетки челове-
ка) способствует снижению активации звездчатых 
клеток. Данная днРНК «спонжирует» участвующую 
в регуляции PPARγ (гамма-рецептора, активируемо-
го пролифератором пероксисом) микроРНК-145. 
MEG3 может ингибировать активацию звездчатых 
клеток печени и ускорять реверсию фиброза печени 
также путем нацеливания на ген NLRC5, кодирую-
щий NOD-подобный рецептор C5 (Wu et al., 2021). 
NLRC5 является высококонсервативным членом 
семейства цитоплазматических рецепторов NLR, 
участвует в воспалении и иммунных реакциях, ре-
гулируя различные сигнальные пути, такие как NF-
κB (ядерный фактор каппа B), активация которого 

усиливает воспалительные реакции и фиброз пе-
чени (Zhang et al., 2019a). Со степенью фиброза 
положительно коррелирует плазменный уровень 
днРНК MALAT1 (Wang et al., 2022).

Прогрессирование фиброза также связано с на-
рушением регуляции экспрессии микроРНК. 
Экспрессия микроРНК-21, микроРНК-222, ми-
кроРНК-221, микроРНК-199a и микроРНК-17-5p 
усиливается при активации ЗКП (Ogawa et al., 2012; 
Lino Cardenas et al., 2013; Zhang et al., 2013; Yu et al., 
2015b). В тканях печени больных НАЖБП с фибро-
зом (F3-F4) наблюдается сверхрегуляция уровней 
микроРНК-182, -31, -183, -224, -150, -200a, -92b 
(Leti et  al., 2015). В  тоже время, экспрессия ми-
кроРНК-590, -378i, -17, -219a у этих пациентов сни-
жена по сравнению с больными НАЖБП без призна-
ков фиброза. Также при прогрессировании фиброза 
печени выявлено снижение уровня микроРНК-19b, 
микроРНК-15b, микроРНК-16, микроРНК-150 
и  микроРНК-29a/b (Guo et  al., 2009; Estep et  al., 
2010; Lakner et al., 2012; Zheng et al., 2014).

Предпринимаются попытки связать клини-
ческие показатели при НАЖБП с уровнем не от-
дельных некодирующих РНК, а в комплексе, что 
обусловлено их регуляторными функциями. Так, 
в работе Albadawy и соавторов была предпринята 
попытка оценки экспрессии панели циркулиру-
ющих РНК при НАЖБП/НАСГ без подозрения 
на прогрессирующий и с подозрением на прогрес-
сирующий фиброз (Albadawy et al., 2021a). Обна-
ружено усиление экспрессии РНК, регулирующих 
эндотелин 1, в группе пациентов с НАЖБП/НАСГ 
по сравнению со здоровыми людьми. Авторы пред-
ложили использовать панель РНК EDN1/TNF/
MAPK3/EP300/hsa-miR-6888-5p/lncRNARABGAP1L-
DT-206 в качестве маркеров НАЖБП/НАСГ, а так-
же для разграничения НАЖБП/НАСГ (F1, F2) 
от  поздних стадий фиброза (F3, F4) (Albadawy 
et  al., 2021a). Эта же  группа авторов (Albadawy 
et al., 2021b) предложила использовать и другую 
панель РНК HSPD1/MMP14/ITGB1/miR-6881-5P/
Lnc-SPARCL1-1:2, связанную с регуляцией мРНК 
гена белка теплового шока HSPD1 (или иначе 
HSP60), который представляет собой хорошо оха-
рактеризованный митохондриальный шаперон. 
Его основные функции заключаются в сохране-
нии целостности клеточных белков. HSPD1 дей-
ствует как важный регулятор продукции цитоки-
нов и взаимодействует с регуляторным фактором 
интерферона 3 (IRF3), который играет роль в ре-
гуляции сигнального пути NLR и IFN-β. Экспрес-
сия мРНК HSPD1 у пациентов с НАСГ отличалась 
от экспрессии у здоровых людей. Также обнару-
жены различия в уровне транскриптов этого гена 
у пациентов с НАЖБП без стеатоза, с простым 
стеатозом и НАСГ (Albadawy et al., 2021b). Содер-
жание транскриптов HSP60 регулируется днРНК 
SPARCL1-1:2 и микроРНК 6881-5р.
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Сигнальные пути,  
опосредованные активацией PPAR

В основе патогенеза НАЖБП лежит воспаление, 
цитотоксическое действие избытка свободных жир-
ных кислот и их метаболитов, формирование инсу-
линорезистентности. Липотоксичность, как один 
из триггерных факторов патогенеза НАЖБП, свя-
зана с активацией рецепторов активатора проли-
ферации пероксисом (PPAR) − PPARα, PPARβ/δ, 
PPARγ. Они представляют собой ядерные рецеп-
торы гормонов, регулирующие обмен углеводов 
и  липидов, гомеостаз глюкозы. Свои функции 
PPAR выполняют посредством контроля экс-
прессии генов, кодирующих белки, связанные 
с окислением жирных кислот, такие как средне-
цепочечная ацил-КоА-дегидрогеназа и карнитин-
пальмитоилтрансфераза-1 (Puengel et al., 2022). 
Рецепторы активатора пролиферации пероксисом 
присутствуют в  иммунных и  паренхиматозных 
клетках печени (гепатоцитах, ЗКП, макрофагах, 
дендритных клетках и Т-клетках), активируются 
при избыточном накоплении липидов и желчных 
кислот. Активность PPARα связана с высокой спо-
собностью к окислению жирных кислот в клетках 
различных тканей организма. PPARα может регу-
лировать выработку жира в  печени посредством 
активации белка 1c, связывающего регуляторный 
элемент стерола (SREBP1c), или косвенно коорди-
нируя его через сигнальный путь LXR (X-рецепторы 
печени). В  обзорной статье Puengel и  соавторов 
приводятся данные литературы, свидетельствую-
щие о том, что активация PPARα происходит уже 
на  ранних стадиях НАЖБП, а  экспрессия гена 
PPARα в печени коррелирует с тяжестью и ответом 
на лечение пациентов с НАСГ (Puengel et al., 2022). 
PPARα преимущественно участвует в повышении 
уровня экспрессии генов печени, связанных с глю-
конео- и кетогенезом, митохондриальным и перок-
сисомальным β-окислением, а также связыванием 
и транспортировкой жирных кислот (Gross et al., 
2017). Таким образом, активность сигнально-
го пути PPARα связана с защитой клеток печени 
от избытка липидов и ЖК. Помимо своих проти-
вовоспалительных свойств, PPARα также играет 
важную роль в  защите печени путем регуляции 
фактора роста фибробластов 21 (FGF21). FGF21 
может улучшить системную чувствительность 
к инсулину и замедлить фиброз печени. PPARβ/δ 
способствует β-окислению жирных кислот во вне-
печеночных тканях, преимущественно экспрес-
сируется в жировой ткани, действуя как сенсиби-
лизатор инсулина, и предотвращает накопление 
жира путем индукции образования триглицери-
дов свободных жирных кислот (Fuchs et al., 2016). 
В печени PPAR β/δ экспрессируется в гепатоци-
тах, ЗКП и клетках Купфера, таким образом уча-
ствуя в регуляции воспаления и фиброгенеза при 

НАСГ (Staels et al., 2013). АктивацияPPARβ/δ игра-
ет роль в гепатопротекции через ряд механизмов, 
например, посредством ингибирования SREBP1c, 
регуляции рецепторов липопротеинов низкой 
плотности (Puengel et al., 2022).

Описаны две изоформы PPARγ, PPARγ1 
и PPARγ2, транслируемые с четырех альтернатив-
но сплайсируемых мРНК гена PPARG (Zaiou et al., 
2023). Изоформа PPARγ1 экспрессируется в пече-
ни и других тканях, тогда как изоформа PPARγ2 
экспрессируется исключительно в жировой ткани, 
где она регулирует адипогенез и липогенез. PPARγ 
регулирует множество процессов в  гепатоцитах, 
резидентных макрофагах печени (клетках Куп-
фера) и звездчатых клетках печени (Skat-Rørdam 
et al., 2019). При НАСГ повреждение печени, вы-
званное избытком липидов и гибелью гепатоцитов, 
запускает активацию клеток Купфера, что при-
водит к секреции ими провоспалительных цито-
кинов и хемокинов и усилению рекрутирования 
моноцитов из  кровотока (Wang and Gao, 2021). 
Активация ЗКП способствует процессам фибро-
генеза (Циммерман, 2017). Следовательно, PPARγ 
может играть значительную роль в  патогенезе 
НАЖБП. Об этом свидетельствуют факты увеличе-
ния экспрессии гена PPARG в печени у пациентов 
с НАЖБП (Pettinelli,Videla, 2011). Патогенентическая 
или, напротив, защитная роль активации этого ре-
цептора, по-видимому, определяется типом клеток 
печени, в которых он экспрессируется (Lee et al., 
2023). В гепатоцитах PPARγ активируется поступа-
ющими жирными кислотами и накопленными ли-
пидами и может опосредовать индукцию стеатоген-
ных механизмов, способствуя усилению продукции 
«молекул опасности» (DAMP) для активации других 
(непаренхиматозных) клеток печени. В гепатоцитах 
PPARγ способствует усилению экспрессии генов 
ADIPOQ (адипонектин), FSP27 (белок липидных ка-
пель), CD36 (белок семейства B скэвенджер-рецеп-
торов), LOC112043943 (ацил-КоА дельта(9)десату-
разы) и других ферментов синтеза жирных кислот, 
способствуя адипогенной трансформации гепато-
цитов (Yu et al., 2003). PPARγ может регулировать 
активность ЗКП, процессы эпителиально-мезенхи-
мального перехода и фиброгенеза печени (Morán-
Salvador et al., 2013). Показано, что у мышей с деле-
цией гена Pparg в макрофагах и ЗКП наблюдались 
более выраженные симптомы воспаления и фибро-
за печени, что предполагает противовоспалитель-
ные и антифиброгенные свойства этого ядерного 
рецептора в непаренхиматозных клетках печени 
(Morán-Salvador et al., 2013). Полученные к настоя
щему моменту данные свидетельствуют о том, что 
усиление экспрессии Pparg способствует накопле-
нию липидов в печени, синтезу и поглощению ЖК. 
Так, нокаут PPARγ предотвращал развитие стеато-
за у мышей, получавших питание с высоким со-
держанием жиров, а также у мышей дефицитных 
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по лептину (Morán-Salvador et al., 2011; Qin et al., 
2020). С другой стороны, активация PPARγ в макро-
фагах способствует переключению противовоспа-
лительного фенотипа за счет повышения регуляции 
генов MRC1 (CD206) (маннозный рецептор) и CD163 
(скавенджер-рецептор), ингибированию секреции 
провоспалительных факторов (Zizzo,Cohen, 2015).

В регуляции экспрессии гена PPARG при 
НАЖБП участвуют некодирующие РНК (табл. 1). 
К настоящему моменту опубликованы обзорные 

статьи, посвященные роли эпигенетических ме-
ханизмов в  модулировании уровня транскрип-
тов этого гена (Skat-Rørdam et  al., 2019; Zaiou, 
2023). Выявлен ряд микроРНК, взаимодействую-
щих с мРНК гена PPARG и способствующих сни-
жению ее уровня при НАЖБП. МикроРНК-27а 
и микроРНК-27в нацелены на 3'НТО мРНК PPARG 
(Kim et al., 2010; Zhu et al., 2018). Оказалось, усиле-
ние экспрессии микроРНК-34a и микроРНК-34c 
способствует активации ЗКП путем нацеливания 

Таблица 1. Некодирующие РНК, вовлеченные в регуляцию сигнальных путей при НАЖБП и фиброзе печени

Некодирующая 
РНК Мишень Функции Ссылка

Сигнальные пути, опосредованные активацией PPAR

МикроРНК27а 
и микроРНК27в

Нацелены на 3'НТО 
мРНКPPARγ

Взаимодействуют с мРНК гена PPARγ 
и способствуют снижению ее уровня  

при НАЖБП
Kim et al., 2010

МикроРНК-34a 
и микроРНК-34c мРНК гена PPARγ Усиление экспрессииспособствует  

активации ЗКП Li et al., 2015

МикроРНК-30a-3p мРНК PPARА
Сверхэкспрессия способствует  

повышению содержания липидных  
капель и триглицеридов

Wang et al., 2020

МикроРНК-3666 мРНК PPARG
Усиление экспрессии в гепатоцитах  
может способствовать ослаблению  

признаков стеатоза
Mittal et al., 2020

ДнРНК MEG3, МикроРНК-145 Участвуетв регуляции активности PPARγ Qin et al., 2021

ДнРНК HC микроРНК-130-3p/
PPAR

Регулирует накопление липидных капель 
в печени Lan et al., 2019

ДнРНК H19 МикроРНК130a/
PPAR

Сверхэкспрессия стеатозу посредством 
усиления накопления липидов в печени и 

липогенеза
Liu et al., 2019

TGFβ сигнальный путь
ДнРНК PCAT6 микроРНК-185-5p Активирует путь TGFβ Zhu et al., 2020

ДнРНК NEAT1 МикроРНК-339-5p, 
микроРНК-139-5p

модулирует активность TGFβ сигнального 
пути, может вовлекаться в процессы  

фиброгенеза печени, регулируя 
β-катенин/SOX9/TGFβ1 сигнальный 

путь, может непосредственно подавлять 
экспрессию микроРНК-139-5p, способ-

ствуя активации ЗКП и усугубляя фиброз 
печени

Zhang et al., 2019b; 
Wang et al., 2021a

ДнРНК LFAR1 Smad 2/3

Lnc-LFAR1 способствует связыванию 
Smad2/3 с TGFβR1 и его фосфорилиро-
ванию в цитоплазме. Lnc-LFAR1 связы-

вается непосредственно с Smad2/3 и спо-
собствует транскрипции TGFβ, SMAD2, 

SMAD3, NOTCH2 и NOTCH3, что, в свою 
очередь, приводит к образованию TGFβ.

Zhang et al., 2017

ДнРНК MALAT1 МикроРНК-125b, 
микроРНК-203a

Конкурирующая эндогенная РНК 
(ceRNA), взаимодействующая 

с микроРНК-125b и микроРНК-203a,  
которые были идентифицированы  

как два новых отрицательных регулятора 
передачи сигналов TGFβ

Zhang et al., 2020
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Некодирующая 
РНК Мишень Функции Ссылка

ДнРНК HOTTIP МикроРНК-148a Негативно регулирует экспрессию 
микроРНК-148a в ЗКП мышей Li et al., 2018

ДнРНК LINC00663 Hsa-miR-3916
Регулирует ЭМП и миграцию LX-2  

клеток, регулирует процессы фиброгенеза 
через конкурентное связывание  

(«спожирование») Hsa-miR-3916.
Chu et al., 2023

МикроРНК-101 TβRI,KLF6 Супрессор передачи сигналов TGFβ Tu et al., 2014

МикроРНК-130a-3p TGFBR1, TGFBR2

Отрицательная регуляция активации 
и пролиферации звездчатых клеток печени 

при прогрессировании неалкогольного 
стеатогепатита путем прямого действия 

на гены-мишени TGFBR1 и TGFBR2  
(кодирующие рецепторы TGFβ)  

через сигнальный путь TGFβ/SMAD

Wang et al., 2017

МикроРНК-125b,
микроРНК-203a TGFBR1 и TGFBR2 Отрицательная регуляция передачи  

сигналов TGFβ Zhang et al., 2020

МикроРНК-148a TGFBR1 и TGFBR2 Негативное влияние на активацию ЗКП 
путем нацеливания на TGFBR1 и TGFBR2. Li et al., 2018

Hsa-miR-3916 SF2

Участвует в контроле альтернативного  
сплайсинга пре-мРНК FN (фибронектина) 
через связывание с фактором сплайсинга 
2 (SF2). При альтернативном сплайсинге 

пре-мРНК FN образуются такие вари-
анты, как дополнительный домен A-FN 
(EDA-FN), который имеет решающее 

значение при фиброзе

Mòdol et al., 2015

МикроРНК-139-5p CTNNB1, Способствует активации ЗКП и усугубляя 
фиброз печени Wang et al., 2021a

МикроРНК-34а TGIF2

Регуляция TGFβ1 сигнального пути, 
усиление процессов ЭМП и повышение 

уровня маркеров фиброза, активирует 
рецептор трансформирующего фак-

тора роста-бета типа 1 (TβR1), TGFβ1 
и p-smad2/3, способствует усилению  

продукции воспалительных цитокинов 
IL-6 и IL-17

Pan et al., 2021

Сигнальный путь TNFα /NF-κB

МикроРНК-378 Prkag2

Усиление экспрессии микроРНК-378 
способствует снижению уровня транс-

криптов гена Prkag2, кодирующего AMP 
активированную протеин киназу γ2 

(AMPKγ2), снижению деацетилазной  
активности сиртуина, повышению  

активности NF-κB и усилению  
экспрессии гена TNF.

Zhang et al., 2019c

ДнРНК-gm9795 IRE1α, BIP

Способствует воспалительной реакции 
при НАСГ, активируя экспрессию генов, 

кодирующих маркерные белки стресса 
эндоплазматического ретикулума IRE1α, 
BIP и экспрессию генов провоспалитель-
ных цитокинов через пути NF-kB и JNK

Ye et al., 2021a

Продолжение таблицы 1
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на мРНК гена PPARG. Таким образом, члены се-
мейства микроРНК-34 могут участвовать в фиброзе 
печени через пути PPAR (Li et al., 2015). Усиление 
экспрессии микроРНК-30a-3p в гепатоцитах мо-
жет способствовать накоплению липидных капель 

и триглицеридов (Wang et al., 2020). мРНК PPARА 
является мишенью для микроРНК-30a-3p. Напро-
тив, повышение уровня микроРНК-3666 ослабляет 
признаки стеатоза путем нацеливания на мРНК 
PPARG (Mittal et al., 2020; Wang et al., 2020).

Некодирующая 
РНК Мишень Функции Ссылка

MALAT1 МикроРНК-181a

MALAT1 модулирует активацию  
звездчатых клеток печени посредством 
регуляции оси микроРНК-181a/TLR4/

NF-κB, тем самым способствуя развитию 
фиброза печени

Wang et al., 2021b

ДнРНК TNF A20, NFKBIA

Нокаут lncTNF в клетках HepG2 снижает 
активность транскрипционного фактора 

NF-kB и подавляет экспрессию  
генов-мишеней A20 и NFKBIA

Atanasovska et al., 
2021

МикроРНК-125b TNFAIP3

Сверхэкспрессия микроРНК-125b  
способствует усилению процессов  

фосфорилирования IκBα и p65 и секреции 
воспалительных факторов, также  

способствует NF-κB-опосредованному 
воспалительному ответу при НАЖБП  

путем прямого нацеливания на ген TNFAIP3, 
кодирующий фактор некроза опухоли 

альфа-индуцированный белок 3 или А20

Zhang et al., 2021

МикроРНК-155 C/EBPβ и SOCS1

Экспериментально подтверждены  
мишени C/EBPβ и SOCS1. Дефицит  
микроРНК-155 у нокаутных мышей  
ослаблял стеатоз и фиброз печени,  

вызванные диетой с дефицитом метионина- 
холина, без уменьшения воспаления

Faraoni et al., 2009; 
Csak et al., 2015

IL-6/JAK/STAT3 сигнальный путь

МикроРНК-200а-3р мРНК гена STAT3

Повышенная экспрессия может способ-
ствовать снижению уровня мРНК гена 

STAT3 и, вероятно, активности IL-6/JAK/
STAT3 сигнального пути

Ye et al., 2021b

МикроРНК-148. мРНК гена KLF6

Способна снижать соотношение про- 
и противовоспалительных макрофагов 

печени, и таким образом, способствовать 
снижению фибротических процессов 

в этом органе

Tian et al., 2022

МикроРНК-21 PPARA

Является частью регуляторной сети,  
которая модулирует фиброгенез печени,  

участвует в активации воспаления печени  
(или НАСГ) за счет увеличения экспрессии 
генов провоспалительных белков через 

сигнальный путь STAT3, через сигнальные 
пути TGFβ/Smad3/Smad7 вызывает  

активацию звездчатых клеток (HSC),  
отложение коллагена и фиброз печени,  

повышенный уровень экспрессии  
микроРНК-21 связывают с развитием 

стеатоза

Qian et al., 2015; 
Belloni et al., 2018; 

Lai et al., 2021

Окончание таблицы 1
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Важную роль в  регуляции метаболизма три-
глицеридов, холестерина и  липопротеинов при 
НАЖБП играют днРНК. Выявлены днРНК, взаимо-
действующие с PPAR. Как уже было указано выше, 
в регуляции активности PPARγ участвует днРНК 
MEG3, контролирующая уровень микроРНК-145 
(Qin et al., 2021). ДнРНК из гепатоцитов lnc-HC 
участвует в накоплении липидных капель в пече-
ни через путь микроРНК-130-3p/PPAR (Lan et al., 
2019). Как показано в экспериментах с мышами, 
находившимися на высокожировой диете,и гепа-
тоцитами, обработанными раствором свободных 
жирных кислот, сверхэкспрессия днРНКH19 спо-
собствует стеатозу посредством усиления нако-
пления липидов в печени и липогенеза через ось 
микроРНК130a/PPAR (Liu et al., 2019). В регуля-
ции активности PPAR участвует днРНК-активатор 
стероидных рецепторов РНК (SRA) (Xu et al., 2010). 
Как оказалось, при НАЖБП активируется консер-
вативный сигнальный путь Hedgehog (Hh) (Guy 
et al., 2012; Kwon et al., 2016), играющий важную 
роль в метаболизме липидов в печени и связанных 
с ним заболеваниях посредством прямой регуляции 
ранее не охарактеризованной днРНК, называемой 
длинной некодирующей РНК, индуцированной 
передачей сигналов Hedgehog (Hilnc) (Jiang et al., 
2021). Ингибирование сигнального пути Hh пере-
водит миофибробласты в состояние покоя, тем 
самым снижая содержание их в печени и ослабляя 
фиброз (El-Agroudy et al., 2016). Было обнаруже-
но, что Hilnc контролирует стабильность мРНК 
PPAR путем прямого взаимодействия с IGF22BP2 
(белок 2, связывающий мРНК инсулиноподобно-
го фактора роста 2). Таким образом, микроРНК 
и днРНК, контролирующие уровень транскриптов 
гена PPAR, могут быть вовлечены не только в регу-
ляцию накопления липидов и жиров в гепатоцитах 
(как триггерного фактора стеатоза), но и фиброге-
неза при НАЖБП.

В прогрессировании неалкогольного стеатоге-
патита (от стеатоза до фиброза и цирроза печени) 
важную роль играет воспаление, которое реализует-
ся за счет активации резидентных иммунных клеток 
печени, в частности клеток Купфера, и усиления ми-
грации в ткани органа дендритных клеток, нейтро-
филов, активированных T-лимфоцитов. Цитокины 
опосредуют ответ клеток на воспаление, запуская 
сигнальный каскад, направленный на активацию 
транскрипционных факторов, регулирующих рост, 
пролиферацию, дифференцировку и выживание 
гепатоцитов. Среди наиболее важных сигнальных 
путей, контролирующих процессы воспаления пе-
чени, эпителиально-мезенхимального перехода, 
выживания или повреждения гепатоцитов – TGFβ, 
IL-6/JAK/STAT3 и TNF/TNFR сигнальные пути. 
Активность сигнальных путей при воспалении 
определяется также эпигенетическими факторами. 
В настоящее время имеется экспериментальный 

материал, свидетельствующий о вовлечении не-
кодирующих РНК в регуляцию экспрессии генов, 
контролирующих воспаление, фиброз и цирроз пе-
чени, в том числе TGFβ, IL-6/JAK/STAT3 и TNFα/
TNFR сигнальные пути (рис. 1, табл. 1).

TGFβ сигнальный путь

Звездчатые клетки печени, гепатоциты и неко-
торые другие клетки подвергаются эпителиально-
мезенхимальному переходу (ЭМП) в ответ на по-
вреждения печени и воспалительные стимулы, что 
способствует отложению внеклеточного матрикса 
(ВКМ) и развитию фиброза. Так, показано, что об-
работка сфероидов на основе клеток печени чело-
века HepG2/C3A растворами олеиновой и пальми-
тиновой кислот индуцировала процессы, характер-
ные при НАЖБП (накопление внутриклеточных 
липидов и повышение содержания АТФ) (Frandsen 
et al., 2022). При этом отмечена активация транс-
крипции генов, кодирующих белковые факторы 
ЭМП (Frandsen et al., 2022). Например, ЭМП со-
провождается усилением экспрессии генов фак-
торов транскрипции, таких как Snail, Twist и ZEB, 
снижением содержания белков межклеточных 
соединений, таких как E-кадгерин, CAR, клауди-
ны, окклюдины и ZO-1, и активацией синтеза ви-
ментина, фибронектина, и N-кадгерина (Kalluri, 
Weinberg, 2009; Thiery et al., 2009). МикроРНК, такие 
как микроРНК-200а и микроРНК-141, также спо-
собны регулировать ЭMП (Chen et al., 2020).

Трансформирующий фактор роста-β (TGFβ) 
является одним из основных регуляторов ЭМП. 
В каноническом пути TGFβ связывается с рецеп-
торами серин/треонинкиназы типа I  и типа II 
(TβRI и TβRII) на клеточной поверхности. Акти-
вированный TβRI фосфорилирует белки R-Smad, 
Smad2 и Smad3, которые собираются в гетеромер-
ные комплексы с  Co-Smad4 (Hata, Chen, 2016; 
Tzavlaki, Moustakas, 2020). Этот путь регулирует 
содержание факторов транскрипции, участвующих 
в ЭMП, включая Snail, ZEB и Twist. В неканони-
ческом пути TGFβ стимулирует различные аль-
тернативные сигнальные пути, такие как мито-
ген-активируемая протеинкиназа (MAPK), малые 
ГТФазы, фосфоинозитид-3-киназа (PI3K)/Akt 
и ядерный фактор κB (NF-κB) для регуляции экс-
прессии генов, связанных с ЭМП. В условиях вос-
палительной микросреды TGFβ может ускорять 
прогрессирование ЭМП. Выяснилось, что члены 
семейства микроРНК-101 действуют как супрессо-
ры передачи сигналов TGFβ, нацеливаясь на TβRI 
и Kruppel-подобный фактор 6 (KLF6), в процессе 
фиброгенеза печени (Tu et al., 2014).

Wang и соавторы (Wang et al., 2017) показали, 
что микроРНК-130a-3p может играть роль в регу-
ляции активации и пролиферации звездчатых кле-
ток печени при прогрессировании неалкогольного 
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стеатогепатита путем прямого действия на гены-
мишени TGFBR1 и TGFBR2 (кодирующие рецеп-
торы TGFβ) через сигнальный путь TGFβ/SMAD. 
Сверхэкспрессия микроРНК-130a-3p в звездчатых 
клетках ингибировала их активацию и пролифера-
цию, что сопровождалось снижением содержания 
на поверхности клеток TGFBR1, TGFBR2, актив-
ности Smad2, Smad3, матриксной металлопротеи-
назы-2 (ММП-2), ММП-9, и уровня коллагена 1 
и 4 типов (Wang et al., 2017). Известно, что днРНК 
PCAT6 способствует повышению экспрессии ге-
нов TGFBR1 и TGFBR2 и активирует путь TGFβ 
посредством спонжирования ​​микроРНК-185-5p 
(Zhu et  al., 2020). ДнРНК ядерно-обогащенный 
обильный транскрипт 1 (NEAT1) также может уча-
ствовать в модулировании активности TGFβ сиг-
нального пути, «спонжируя» микроРНК-339-5p, 
функциональной мишенью которой является мРНК 
гена TGFB1 (Zhang et al., 2019b). Транскрипт 1 ме-
тастаз-ассоциированной аденокарциномы легкого 

(MALAT1) функционирует как конкурирующая 
эндогенная РНК (ceRNA), взаимодействующая 
с  микроРНК-125b и  микроРНК-203a, которые 
были идентифицированы как два новых отрица-
тельных регулятора передачи сигналов TGFβ пу-
тем нацеливания на TGFBR1 и TGFBR2 (Zhang et al., 
2020). В тканях печени и звездчатых клетках печени 
мышей, которым внутрибрюшинно вводили тетрох-
лорметан (CCl4), в значительной степени индуциро-
валась экспрессия днРНК HOTTIP, которая, в свою 
очередь, ингибировала экспрессию микроРНК-148a 
(Li et al., 2018). В данном исследовании показано, 
что микроРНК-148a оказывает негативное влияние 
на  активацию ЗКП путем нацеливания на  мРНК 
TGFBR1 и TGFBR2. Длинная некодирующая РНК 
AK002107 отрицательно модулирует микроРНК-
140-5p и нацеливается на  мРНК TGFBR1, чтобы 
индуцировать эпителиально-мезенхимальный пе-
реход при гепатоцеллюлярной карциноме (Tang 
et al., 2019). У мышей при индуцированном CCl4 

Сигнальные пути, опосредованные TGFβ, IL-6/JAK/STAT3 и TNFα/TNFR, как участники прогрессирования НАЖБП
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фиброзе печени днРНК LFAR1 регулирует про-
цессы фиброгенеза, связываясь непосредственно 
с Smad2/3, что способствует транскрипции TGFB, 
Smad2, Smad3, Notch2 и  Notch3 и  образованию 
TGFβ (Zhang et al., 2017). Функциональное выклю-
чение днРНК LFAR1 посредством LFAR1-shRNA 
снижает TGFβ-индуцированный апоптоз гепа-
тоцитов in vitro и ослабляет фиброз печени, вы-
званный CCl4 и лигированием желчных протоков 
у мышей (Zhang et al., 2017).

В фиброзе печени, опосредованном активацей 
TGFβ сигнального пути в ЗКП, вероятно, играет 
роль днРНК LINC00663 (Chu et al., 2023). Так, об-
работка звездчатых клеток человека LX-2 раствором 
TGFβ1 (10 ng/ml) в течение 48 часов индуцирова-
ла усиление в них экспрессии LINC00663. В ра-
боте Chu с соавторами показано, что эта днРНК 
регулирует ЭМП и миграцию LX-2 клеток (Chu 
et al., 2023). Наблюдается увеличение ее уровня 
в тканях печени мышей с экспериментально вы-
званным холестазным фиброзом. Как оказалось, 
LINC00663 регулирует процессы фиброгенеза че-
рез конкурентное связывание («спожирование») 
Hsa-miR-3916. В  свою очередь, Hsa-miR-3916 
участвует в контроле альтернативного сплайсинга 
пре-мРНК FN (фибронектина) через связывание 
с  фактором сплайсинга 2 (SF2). При альтерна-
тивном сплайсинге пре-мРНК FN образуются та-
кие варианты, как дополнительный домен A-FN 
(EDA-FN), увеличение содержания которого имеет 
значение для усиления фиброза (Mòdol et al., 2015).

ДнРНК NEAT1 также может вовлекаться в про-
цессы фиброгенеза печени, регулируя β-катенин/
SOX9/TGFβ1 сигнальный путь (Wang et al., 2021a). 
Ранее была выяснена патогенетическая роль повы-
шенной экспрессии β-катенина в фиброгенезе, об-
условленная его стимулирующим эффектом на экс-
прессию гена SOX9, кодирующего одноименный 
транскрипционный фактор (Cui et al., 2021). ДнРНК 
NEAT1 может непосредственно подавлять экспрес-
сию микроРНК-139-5p, которая в свою очередь на-
целена на мРНКCTNNB1, таким образом, способ-
ствуя активации ЗКП и усугубляя фиброз печени 
(Wang et al., 2021a).

Получены сведения о  роли микроРНК-34а 
в регуляции TGFβ1 сигнального пути (Song et al., 
2019; Pan et al., 2021). Оказалось, что микроРНК-
34а сверхэкспрессирована в периферической крови 
у пациентов с первичным билиарным холангитом. 
Повышенная экспрессия микроРНК-34а в клет-
ках HIBEC (клетки эпителия желчных протоков 
человека) способствует усилению процессов ЭМП 
и повышению уровня маркеров фиброза. Как ока-
залось, усиление экспрессии микроРНК-34a свя-
зано с  активацией TβR1, TGFβ1 и  p-SMAD2/3, 
усилением продукции воспалительных цитоки-
нов IL-6 и IL-17 (Pan et al., 2021). Показано, что 
микроРНК-34a способствует ЭМП и  фиброзу 

печени при первичном билиарном холангите 
путем нацеливания на  мРНК гена антагониста 
пути TGFβ1/SMAD − TGIF2 (кодирующий ДНК-
связывающий гомеобоксный белок TGIF2, ре-
прессор транскрипции). В работе Song и соавто-
ров (Song et al., 2019) показано, что у крыс фиброз 
печени, индуцируемый употреблением10% рас-
твором фруктозы, связан с активацией передачи 
сигналов TGFβ1/Smad и miR-34a/Sirt1/p53.

Сигнальный путь TNFα /NF-κB

Многие сигнальные пути, активирующиеся 
при воспалении, направлены на регуляцию транс-
крипционного фактора NF-κB. Цитокины, при-
надлежащие к семейству TNF, индуцируют транс-
крипцию генов, регулирующих воспаление, вы-
живаемость, пролиферацию и дифференцировку 
клеток, главным образом посредством активации 
пути NF-κB. Семейство NF-kB состоит из  пяти 
родственных белков, p50 (NF-kB1) и  p52 (NF-
kB2), p65 (RelA), RelB и c-Rel (Rel), которые име-
ют общий N-концевой участок длиной примерно 
300 аминокислот названный доменом гомологии 
Rel (RHD). RHD вступает в  непосредственный 
контакт с ДНК, в то время как отдельные белковые 
домены опосредуют как положительные, так и от-
рицательные эффекты на транскрипцию генов-ми-
шеней посредством рекрутирования коактивато-
ров и корепрессоров (Hayden, Ghosh, 2014). Белки 
NF-κB p65, c-Rel и RelB обладают трансактива-
ционным доменом, позволяющим им иницииро-
вать транскрипцию посредством рекрутирования 
коактиватора. Белки p50 и p52 не имеют доменов 
трансактивации и могут влиять на транскрипцию 
либо путем гетеродимеризации с  p65, c-Rel или 
RelB, либо посредством взаимодействия с факто-
рами транскрипции, отличными от Rel, например, 
с негативными регуляторами передачи сигналов 
NF-κB − IκB. IκB образуют комплексы с димера-
ми NF-κB и удерживают их в цитоплазме.Так на-
зываемый «классический» путь передачи сигнала 
TNF характеризуется индуцируемой деградацией 
комплекса NF-κB-IκBα в результате связывания 
TNF с TNFR1. После связывания лиганда с рецеп-
тором сигнал передается на IKK-комплекс, кото-
рый фосфорилирует IκB. «Неканонический» путь 
представляет собой образование активных гетеро-
димеров p52:RelB посредством ограниченного про-
теолиза незрелого предшественника NFKB2, p100, 
связанным с RelB.

Некодирующие РНК регулируют различные 
компоненты TNFα/NF-κB сигнального пути при 
НАЖБП. Так, сверхэкспрессия микроРНК-125b 
способствует усилению процессов фосфорилиро-
вания IκBα и p65 и секреции воспалительных фак-
торов (Zhang et al., 2021). МикроРНК-125b способ-
ствует NF-κB-опосредованному воспалительному 
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ответу при НАЖБП путем прямого нацеливания 
на  ген TNFAIP3, кодирующий фактор некроза 
опухоли, альфа-индуцированный белок 3 или А20. 
Длинная некодирующая РНК HOTAIR положи-
тельно регулирует фосфорилирование p65 и акти-
вацию NF-kB, результатом чего является усиление 
экспрессии генов провоспалительных белков, в том 
числе IL6, TNF (Wu et al., 2023). MALAT1 модулиру-
ет активацию звездчатых клеток печени посредством 
регуляции оси микроРНК-181a/TLR4/NF-κB, тем 
самым способствуя развитию фиброза печени (Wang 
et al., 2021b). ДнРНК-gm9795 способствует воспали-
тельной реакции при НАСГ, активируя экспрессию 
генов, кодирующих маркерные белки стресса эндо-
плазматического ретикулума IRE1α, BIP и экспрес-
сию генов провоспалительных цитокинов через 
пути NF-kB и JNK (Ye et al., 2021a). Gm9795 пред-
ставляет собой псевдоген StAR-родственного доме-
на переноса липидов (START).

Выявлена роль микроРНК-378 в формирова-
нии НАСГ и  фиброза печени путем активации 
передачи сигналов TNFα (Zhang et  al., 2019c). 
На примере мышей с индуцированным высоко-
жировой диетой стеатогепатитом показано, что 
микроРНК-378 непосредственно нацеливается 
на  мРНК гена Prkag2, который кодирует AMP-
активированную протеинкиназу γ2 (AMPKγ2). 
Передача сигналов AMPK негативно регулирует ось 
NF-κB-TNFα за счет увеличения деацетилазной 
активности сиртуина 1. Нокаут микроРНК-378 
приводит к усилению деацетилазной активности 
сиртуина и снижению активности оси NF-κB-TNFα. 
Активация NF-kB может способствовать подавле-
нию микроРНК-29 при фиброзе печени (Ladeiro 
et  al., 2008). Установлена роль этой некодиру-
щей РНК не  только в  формировании фиброза, 
но и НАЖБП (Lin et al., 2019). Повышение содер-
жания микроРНК-29a в печени уменьшает выра-
женность признаков стеатоза у мышей, находя-
щихся на высокожировой диете (Lin et al., 2019). 
Кроме этого, усиление экспрессии микроРНК-
29a способствует снижению экспрессии в ткани 
печени эпителиального мезенхимального транс-
крипционного фактора Snail, содержания вимен-
тина и провоспалительных маркеров IL-6 и MCP1 
(Lin et al., 2019).

Хорошо изучена регуляция сигнального пути 
NF-κB при гепатоцеллюлярной карциноме (ГЦК) 
(Jin et al., 2017). Выявлена прямая реципрокная 
регуляция микроРНК компонентами сигнального 
пути NF-κB. Так, микроРНК-26b подавляет NF-
κB сигналинг и повышает хемочувствительность 
клеток ГЦК путем ингибирования TAK1 и TAK1-
связывающего белка 3 (TAB3), двух положитель-
ных регуляторов, опосредующих активацию ка-
нонического пути NF-κB (Zhao et al., 2014). Были 
идентифицированы целые семейства или класте-
ры микроРНК, которые регулируют почти все 

этапы пути NF-κB. Среди них − микроРНК-195, 
член семейства микроРНК-15, играет решающую 
роль в регуляции пути TNFα/NF-κB путем пода-
вления IκB-α и TAB3 при ГЦК (Ding et al., 2013). 
p65/NF-κB является прямым регулятором транс-
крипции микроРНК-224 (Scisciani et al., 2012). 
Экспрессия микроРНК-224 не обнаруживается 
в печени здоровых людей, однако по мере про-
грессирования НАЖБП уровень микроРНК-224 
увеличивается (Gong et al., 2015). У пациентов 
с фиброзом печени (стадии F3-F4) уровень этой 
микроРНК в  клетках печени почти в 1.7 раза 
выше, чем у больных НАЖБП без признаков фи-
броза (Leti et al., 2015).

TNFα играет одну из ключевых ролей в раз-
витии НАСГ. Было продемонстрировано, что 
у  пациентов с  НАСГ со  значительным фибро-
зом наблюдается повышенная экспрессия мРНК 
TNF по  сравнению с  пациентами с  минималь-
ным или отсутствующим фиброзом (Crespo, 
2001).Усиление опосредованного TNFα/TNFR 
сигнального пути посредством активации клеток 
Купфера аутокринным или паракринным обра-
зом может иметь решающее значение в  патоге-
незе фиброза печени при НАСГ (Tomita, 2006). 
TNFα, IFN-γ, TGFβ являются индукторами про-
дукции микроРНК-155 (O’Connell et  al., 2007). 
Общее количество предсказанных потенциальных 
мишеней микроРНК-155 (согласно базе данных 
miRBaseSequence) составляет 991, хотя было изу
чено лишь ограниченное число мРНК этих генов. 
Экспериментально подтверждены такие как C/EBPβ 
и SOCS1 (Faraoni et al., 2009; He et al., 2009). Экс-
прессия микроРНК-155 может индуцироваться 
при активации макрофагов, дендритных клеток, 
В-клеток и Т-клеток посредством NF-κB и белка- 
активатора (AP)-1 (Gottwein, 2013). Показано, 
что при гепатоцеллюлярной карциноме, индуци-
рованной стеатогепатитом, наблюдается активация 
микроРНК-155, сопровождающаяся снижением 
экспрессии C/EBPβ и  активацией NF-κB (Wang 
et al., 2009). Дефицит микроРНК-155 у нокаутных 
мышей ослаблял стеатоз и фиброз печени, вызван-
ные диетой с дефицитом метионина-холина, без 
уменьшения воспаления (Csak et al., 2015).

Недавно была обнаружена новая межгенная 
днРНК, обозначенная как днФНО (lncTNF), уро-
вень которой после стимуляции клеток HepG2 
обработкой раствором TNFα повышался более 
чем в 20 раз (Atanasovska et al., 2021). Экспрессия 
этой днРНК положительно коррелировала с лобу-
лярным воспалением в печени человека. Нокаут 
lncTNF в клетках HepG2 снижал активность транс-
крипционного фактора NF-kB и подавлял экспрес-
сию генов-мишеней A20 и NFKBIA. lncTNF может 
представлять собой новую мишень для контроля 
воспаления печени.
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IL-6/JAK/STAT3 сигнальный путь

Среди сигнальных путей, которые опосредуют 
развитие НАСГ и фиброза печени, IL-6/JAK/STAT3 
играет ключевую роль, как в процессе регенерации 
печени, так и повреждении гепатоцитов. Следует 
отметить, что в  настоящее время не  совсем по-
нятно, оказывает ли  повышенный уровень IL-6 
позитивный или негативный эффект в  отноше-
нии функций печени при НАЖБП. Уровень IL-6 
в  клетках печени и  в плазме крови при данном 
заболевании значительно повышен (Wieckowska 
et al., 2008; Hou et al., 2021). Обнаружена положи-
тельная корреляция его содержания со значениями 
биохимических показателей, отражающих функци-
ональное состояние этого органа, с уровнем про-
воспалительных маркеров, признаками портальной 
гипертензии и степенью фиброза печени (Streetz 
et  al., 2003), с  количеством лейкоцитов и  моно-
цитов (Hou et al., 2021). Как оказалось, у больных 
НАЖБП с  фиброзом (S1, S2–S3) уровень IL-6 
выше, чем у пациентов без фиброза (S0) (Hou et al., 
2021). У пациентов с НАЖБП наблюдается изме-
нение уровня растворимого рецептора IL-6R (Hou 
et al., 2021; Курбатова и др., 2023). Причем, оказа-
лось, что при высокой активности НАСГ концен-
трация растворимого IL-6R в крови пациентов резко 
снижена по сравнению с более ранними стадиями 
прогрессирования НАЖБП (Курбатова и др.,2023). 
Повышенный уровень IL-6 в плазме у пациентов 
с НАЖБП, вероятно, обусловлен усилением его се-
креции разными типами клеток, включая фибро-
бласты, моноциты, макрофаги, нейтрофилы и ге-
патоциты, поскольку все они продуцируют IL-6 
(Schmidt-Arras, Rose-John, 2016). Получены свиде-
тельства его патологической роли в прогрессирова-
нии НАЖБП (Курабтова, Дуданова, 2017). Показа-
на роль интерлейкина-6 в формировании фиброза 
печени. Во время повреждения печени ЗКП могут 
подвергаться активации и  трансформироваться 
в клетки, экспрессирующие альфа-гладкомышеч-
ный актин (αSMA), сократительные миофибробла-
стоподобные клетки. Показано, что первичные ЗКП 
мышей, обработанные раствором рекомбинантного 
IL-6, характеризовались повышенной регуляцией 
уровня мРНК αSMA и Col1a, а также повышением 
содержания белка αSMA и активацией JAK/STAT3 
сигнального пути (Kagan et al., 2017).

Специфическая активность IL-6 связана со спо-
собностью активировать гены-мишени, участву-
ющие в  процессах дифференцировки, выжива-
емости, апоптоза и пролиферации клеток (Naka 
et al., 2002). Интерлейкин 6 участвует в модулиро-
вании баланса Th1 и Th2 клеток (Nishihara et al., 
2007). Он способствует дифференцировке клеток 
Th2 путем усиления продукции ИЛ-4 CD4+T-
клетками (Rincón, Flavell, 1997). Интерлейкин 6 
способствует продукции другого цитокина, также 

вырабатываемого Th2 клетками, – IL-13 (Neveu 
et  al., 2009). IL-6 препятствует выработке CD4 
Т-клетками интерферона гамма, посредством 
сверхрегуляции супрессоров цитокинового сиг-
налинга (SOC1и SOC3). SOC факторы обеспечи-
вают отрицательную обратную связь и  снижают 
активность IFNγ сигналинга (Diehl et  al., 2000). 
Интерлейкин 6 в комбинации с TGFβ участвует 
в дифференцировке T-регуляторных клеток (Treg) 
в T-хелперы 17 (Th17) (Bettelli et al., 2006). Через 
индукцию IL-17, интерлейкин 6 способствует ре-
крутированию нейтрофилов и макрофагов и их ми-
грации в очаг воспаления. Также этот цитокин сти-
мулирует продукцию наивными CD4 Т-клетками 
и клетками памяти IL-21 (Dienz et al., 2009). IL-21 
участвует в дифференцировке В клеток, продуци-
рующих иммуноглобулины (Dienz et al., 2009).

Важно, что интерлейкин 6 обильно выраба-
тывается как клетками врожденного, так и при-
обретенного иммунитета, являясь таким образом 
«стратегическим» мостом между врожденным 
и  приобретенным иммунитетом. Этот цитокин 
способствует дифференцировке моноцитов в макро-
фаги и дендритные клетки (Chomarat et al., 2000), 
участвует в регуляции экспрессии различных хе-
мокинов и хемокиновых рецепторов, например, 
CCR7, CXCL1, CXCL5 (Scheller et al., 2011). Плей-
отропность действия IL-6 на клетки обусловлена 
сложностью механизмов сигналинга, посредством 
которых данный цитокин реализует свое действие 
на клетки. Выделяют классический IL-6-сигналинг 
и транс-сигналинг. Альтернативный классическо-
му, тип сигналинга (через комплекс IL-6/sIL-6R) 
был назван IL-6-транс-сигналингом. Образова-
ние растворимой формы IL-6R расширяет спектр 
клеток-мишеней интерлейкина-6. В клетках-ми-
шенях IL-6 в первую очередь связывается с мем-
браносвязанным α-рецептором IL-6R (mbIL-6R). 
Этот комплекс затем связывается с двумя молеку-
лами GP130, что приводит к передаче сигнала, ко-
торая включает активацию JAK/STAT, ERK и PI3K 
сигнальных путей. Помимо этого, IL-6 способен 
связываться с растворимыми sIL-6R (Mitsuyama 
et al., 2006). Растворимые рецепторы IL-6 выступа-
ют в качестве усилителей эффекта этого цитокина 
и опосредуют активацию транс-сигнального пути 
в  клетках, на  поверхности которых отсутствует 
mbIL-6R (Scheller et al., 2011). Увеличение уровня 
sIL-6R, наблюдаемое при воспалении, в основном 
связано с активацией процессов протеолитического 
расщепления mbIL-6R (эктодоменный шеддинг) 
металлопротеазами семейства ADAM (Scheller 
et al., 2011). Активация GP130 транс-сигнальным 
путем имеет решающее значение для перемещения 
лимфоцитов в места воспаления. Комплекс IL-6/
sIL-6R вовлечен в контроль за проницаемостью со-
судов. Воздействуя на фибробласты и индуцируя 
продукцию сосудистого эндотелиального фактора 
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роста (VEGF), IL-6/sIL-6R способен активировать 
клетки эндотелия (Nakahara et al., 2003). Повы-
шенная проницаемость эндотелия может усилить 
миграцию воспалительных клеток в пораженные 
ткани и, следовательно, способствовать их повреж-
дению. Повышенный уровень IL-6 в местах воспа-
ления также может способствовать инфильтрации 
фибробластов в очаг воспаления.

Что касается неалкогольной жировой болезни 
печени, то роль активации транс-сигнального пути 
в патогенезе этого заболевания пока еще не совсем 
понятна. IL-6/GP130 путь считается протектор-
ным в отношении тяжести фиброза в непаренхи-
мальных клетках печени (Streetz, 2003). По всей 
вероятности, его блокирование, например, посред-
ством растворимого GP130, может способствовать 
усилению фиброза печени и ухудшению функци-
онирования этого органа при НАЖБП (Lemmers 
et al., 2009). Считается, что антивоспалительные 
эффекты IL-6 реализуются посредством классиче-
ского сигнального пути, тогда как провоспалитель-
ное действие главным образом связано с транс-
сигналингом. sIL-6R в основном продуцируется 
гепатоцитами и миелоидными клетками, которые 
ответственны примерно за 60% и 40% циркулиру-
ющего sIL-6R соответственно (McFarland-Mancini 
et al., 2010). Передача сигналов IL-6 в миелоидных 
клетках (клетках, которые являются предшествен-
никами гранулоцитов, макрофагов (зрелый моно-
цит), тучных клеток или миелоидных дендритных 
клеток) действует как антифиброзный сигнал.

Содержание IL-6 в  основном регулируется 
на транскрипционном уровне транскрипционны-
ми факторами NF-κB и C/EBPα. Их активность 
в свою очередь регулируется через запуск сигнальных 
путей при воспалении и, вероятно, может зависеть 
от соотношения мембраносвязанных и раствори-
мых рецепторов цитокинов. Действительно, IL-6/
sIL-6R комплекс активирует p65, NF-κB и STAT3 
(signal transducer and activator of  transcription 3) 
транскрипционные факторы и способствует уве-
личению содержания мРНК генов IL6, GP130, 
STAT3 (Kim et al., 2011). МикроРНК-34а супресси-
рует транскрипционную активность гена IL6R (Li 
et al., 2015; Yokomizo et al., 2019). Как оказалось, 
IL-6 регулирует уровень рецепторов IL-6R и IL-6ST 
(Gp130, OncostatinMReceptor). Повышение содер-
жания этого цитокина способствует изменению 
уровня микроРНК-181а-3р, -214-3р, -18а-5р, -938, 
которые, в свою очередь, ингибируют экспрессию 
гена IL6R (Candido et al., 2021).

Показано, что при некоторых онкологических 
заболеваниях экспрессия гена IL6R положительно 
коррелирует с уровнем днРНК LINC01116. В регуля-
ции уровня транскриптов IL6R и LINC01116играет 
роль микроРНК-520a-3p, которая нацелена на 3'-
НТО LINC01116 и IL6R (Zhang et al., 2018). Экс-
прессию гена IL6R регулирует микроРНК-136. 

Длинная некодирующая РНК CRNDE (Colorectal 
Neoplasia Differentially Expressed) может усиливать 
экспрессию гена IL6R, спонжируя микроРНК-136 
(Zhang et al., 2019d). В регуляции экспрессии IL6R 
участвует микроРНК-451a. Снижение уровня по-
следней способствует активации сигнального пути 
JAK/STAT (Feng et al., 2019). С использованием кле-
ток HepG2, обработанных свободными жирными 
кислотами, показано, что микроРНК-451a может 
участвовать в стеатозе печени путем регуляции экс-
прессии гена THRSP (Thyroid Hormone-Inducible 
Hepatic Protein), который представляет собой но-
вую потенциальную мишень для терапии НАЖБП 
(Zeng et al., 2018). МикроРНК-211 связывается с 3'-
НТО мРНК гена IL6R, регулируя уровень его транс-
криптов (Chen et al., 2019). МикроРНК-211 является 
мишенью HOTAIR, которая участвует в регуляции 
состояния хроматина и вызывает молчание генов 
путем взаимодействия с гистонметилазой и гистон-
деметилазой (Bhan, Mandal, 2015). Сверхэкспрессия 
HOTAIR и нокдаун микроРНК-211 связаны с по-
вышенной экспрессией IFNγ, IL-6, IL-17, TNFα, 
IL-1β и  IL-6R в  моноцитах. В  плазме пациентов 
с НАЖБП концентрации микроРНК-211 коррели-
ровали с уровнями АСТ (Mehta et al., 2016). Таким 
образом, ось HOTAIR/miR-211/IL6R может быть 
задействована в регуляции воспаления и выживае-
мости или гибели иммунных клеток и, возможно, 
гепатоцитов. МикроРНК-124 (отдельно или вместе 
с микроРНК-7) ингибирует активацию IL-6R и NF-
kB (Rel-A) (Bhan, Mandal, 2015). Следует отметить, 
что сведений относительно изменения уровня этих 
некодирующих РНК у пациентов с НАЖБП и фи-
брозом печени в настоящее время в имеющийся ли-
тературе мы не встретили.

Как уже отмечалось, IL-6 активирует транс-
крипционный фактор STAT3, который является 
ключевым регулятором фиброза печени (Zhao et al., 
2021). STAT3 играет положительную роль в регуля-
ции выживания и пролиферации клеток. Однако 
его постоянная активация может приводить к запу-
ску процессов, имеющих негативный эффект в от-
ношении функций печени. Так, постоянная актива-
ция STAT3 играет решающую роль в фиброгенезе 
печени. Активация STAT3 обнаружена во многих 
фиброзных тканях (Kasembeli et al., 2018). Показа-
на роль активации STAT3 в накоплении липидов 
и развитии стеатоза (Belloni et al., 2018). Так, инги-
бирование STAT3 уменьшало накопление липидов, 
вызванное обработкой клеток dHepaRG раствором 
олеата натрия. Более того, ингибирование STAT3 
в  этих клетках с  помощью S3I-201 (химический 
ингибитор STAT3) способствовало нормализации 
уровня экспрессии генов, регулирующих метабо-
лизм липидов. Однако молекулярные механизмы, 
посредством которых STAT3 участвует в инициации 
и прогрессировании стеатоза и фиброза печени, 
до сих пор полностью не изучены.



	 НЕКОДИРУЮЩИЕ РНК, ВОВЛЕЧЕННЫЕ В РЕГУЛЯЦИЮ СИГНАЛЬНЫХ ПУТЕЙ � 575

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

Антивоспалительный и провоспалительные эф-
фекты активации STAT3 при заболеваниях печени 
также могут регулироваться эпигенетически. До-
вольно полно изучена роль регуляции IL-6/STAT3 
пути молекулами микроРНК и днРНК при гепа-
тоцеллюлярной карциноме (Jin et al., 2017). Из-
вестно, что IL-6/STAT3 путь активирует днРНК 
THOR (Ge et  al., 2020). ДнРНК TSLNC8 инги-
бирует фосфорилирование STAT3 (Zhang et  al., 
2018). У больных ГЦК снижение экспрессии этой 
днРНК связано с плохим прогнозом выживаемости 
(Zhang et al., 2018). Показано, что IL-6 активирует 
микроРНК-21 посредством прямого связывания 
STAT3 с вышестоящим энхансером (Kohanbash, 
Okada, 2012). У  мышей, дефицитных по  ми-
кроРНК-21 (miR21KO) наблюдается активация 
MAPK и STAT3 сигнальных путей и усиление экс-
прессии протоонкогенных генов (Correia De Sousa 
et al., 2021). В то же время, микроРНК-21 являет-
ся частью регуляторной сети, которая модулиру-
ет фиброгенез печени. Активация p65, STAT3 при 
обработке гепатоцитов раствором IL-6 или TNFα 
приводила к усилению экспрессии микроРНК-21 
(Qian et al., 2015). Qian и соавторы показали важ-
ную роль регуляторной сети, состоящей из HNF1α 
(Hepatocyte nuclear factor 1α), SHP-1, STAT3, p65, 
микроРНК-21 и микроРНК-146a, в развитии гепа-
тоцеллюлярной недостаточности. Поврежденные 
гепатоциты высвобождают IL-6 и TGFβ1 для ак-
тивации покоящихся ЗКП, а активированные ЗКП 
высвобождают IL-6 и TNFα, усиливая экспрессию 
микроРНК-21 и микроРНК-146a, что еще больше 
усугубляет повреждение печени (Qian et al., 2015). 
Воздействие провоспалительных факторов на ге-
патоциты стимулирует экспрессию члена класте-
ра микроРНК-17-92 − микроРНК-18a (Brock et al., 
2011). МикроРНК-18a нацелена на мРНК PIAS3 
(Е3 SUMO-протеинлигаза – транскрипционный 
модулятор), что приводит к усилению активности 
STAT3 и в итоге к высвобождению белков острой 
фазы (Brock et  al., 2011). Это представляет но-
вую петлю положительной обратной связи пере-
дачи сигналов IL-6/STAT3 посредством участия 
микроРНК.

С использованием модельной системы транс-
генных рыбок данио со  стабильной экспресси-
ей микроРНК-21, показано, что эта микроРНК 
участвует в  активации воспаления печени (или 
НАСГ) за счет увеличения экспрессии генов про-
воспалительных белков через сигнальный путь 
STAT3. Помимо этого, установлено, что ми-
кроРНК-21 через сигнальные пути TGFβ/Smad3/
Smad7 вызывает активацию звездчатых клеток 
(HSC), отложение коллагена и фиброз печени (Lai 
et al., 2021).

Показана роль микроРНК-21 в формировании 
стеатоза печени и ее связь с активностью STAT3. 
Так, обработка клеток HepaRG раствором олеата 

натрия индуцировала развитие в них признаков, 
характерных при везикулярном стеатозе печени, 
активировала воспалительный ответ посредством 
регулирования фосфорилирования STAT3 по остатку 
тирозина в положении 705 аминокислотной после-
довательности (Belloni et al., 2018). Авторами иссле-
дования в обработанных раствором олеата клетках 
были идентифицированы несколько микроРНК 
с повышенным уровнем экспрессии, в частности, 
микроРНК-21, микроРНК-181-b, микроРНК-18а 
и микроРНК-34. Количество микроРНК-26а, let7a, 
микроРНК-122 и миР-221, напротив, было сниже-
но. Оказалось, что, фосфорилированная форма 
STAT3-Tyr705 после обработки клеток dHepaRG 
олеатом натрия может связываться с промоторами 
генов, включая регуляторную область гена, коди-
рующего микроРНК-21, таким образом, усиливая 
их транскрипционную активность. Ингибирование 
STAT3, напротив, снижает уровень экспрессии 
микроРНК-21 и  способствует ослаблению при-
знаков везикулярного стеатоза (Belloni et al., 2018). 
STAT3 также регулирует уровень микроРНК-18а 
(Cao et al., 2013).

С пироптозом гепатоцитов и развитием фибро-
за положительно связана экспрессия гена ANXA2 
(ген, кодирующий Аннексин А2) (Feng et al., 2022). 
Фосфорилированная форма STAT3 (p-STAT3) 
связывается с промотором ANXA2 и способствует 
его транскрипции. Ингибирование p-STAT3 мо-
жет значительно подавлять пироптоз гепатоцитов 
и фиброз (Feng et al., 2022). В работе Ye и соав-
торы (Ye et al., 2021b) показано, что при фиброзе 
печени уровень экспрессии гена STAT3 снижен. 
Согласно результатам биоинформатического ана-
лиза, выполненного в этом исследовании, мРНК 
гена STAT3 является мишенью для микроРНК-
200а-3р и ее повышенная экспрессия может спо-
собствовать снижению уровня мРНК гена STAT3 
и, вероятно, активности IL-6/JAK/STAT3 сиг-
нального пути (Ye et al., 2021b).

Уровень экспрессии STAT3 регулируется Круп-
пелеподобным фактором 6 (KLF6). мРНК гена 
KLF6 является мишенью для микроРНК-148. Ока-
залось, что микроРНК-148, содержащаяся в экзо-
сомах мезенхимальных стволовых клеток, за счет 
модулирования JAK/STAT3 пути способна сни-
жать соотношение про- и противовоспалительных 
макрофагов печени, и, таким образом, способство-
вать снижению фибротических процессов в этом 
органе (Tian et al., 2022).

Таким образом, учитывая роль некодирующих 
РНК в патогенезе НАЖБП и формировании фи-
броза печени, можно заключить, что они могут 
быть потенциальными малоинвазивными марке-
рами прогрессирования НАЖБП и стадий фибро-
за. Однако в настоящее время недостаточно дан-
ных литературы относительно соответствия уровня 
некодирующих РНК определенным формам этого 
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заболевания, тяжести течения НАСГ и степени фи-
броза, чтобы обозначить их как высокоспецифиче-
ские, имеющие диагностическое значение молеку-
лярно-генетические маркеры.
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Non-coding RNAs involved in the regulation of signaling pathways  
as possible markers of non-alcoholic fatty liver disease progression
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The current understanding of the role of non-coding RNAs in the regulation of signaling pathways 
that control lipid accumulation and the development of  inflammation in non-alcoholic fatty liver 
disease (NAFLD) is outlined. The contribution of peroxisome proliferator-activated receptors (PPARs) 
to changes in lipid metabolism and the formation of lipotoxicity as trigger mechanisms of NAFLD 
is considered. The role of TGFβ, TNFα/NF-κb, IL-6/JAK/STAT3 signaling pathways in the activation 
of stellate cells, liver fibrogenesis and the progression of NAFLD has been demonstrated. Analysis 
of literature data has revealed a number of microRNAs and long non-coding RNAs (lncRNAs), the 
expression of which may be associated with the regulation of these signaling pathways in this disease. 
They may probably have prognostic significance for differentiating clinical forms and severity of NAFLD.
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Из почвы, загрязненной химическими отходами, были выделены и исследованы три штамма бакте-
рий рода Pseudomonas, обладающие устойчивостью к тяжелым металлам. В результате анализа генов 
16S рРНК и rpoD штамм Pseudomonas sp. 17 НМ был идентифицирован как Pseudomonas capeferrum, 
а штаммы Pseudomonas sp. 65 НМ и 67 НМ оказались наиболее близки к типовым штамам Pseudomonas 
silesiensis и Pseudomonas umsongensis. соответственно. Было показано, что штаммы Pseudomonas sp. 
17 НМ, 65 НМ, 67 НМ характеризуются разным уровнем устойчивости к тяжелым металлам: макси-
мальная толерантная концентрация (МТК) цинка составила 1 мМ для всех штаммов, кадмия 1, 1.5, 
1 мМ, свинца 5, 5, 4 мМ, никеля 7, 9, 7 мМ, соответственно. Все штаммы псевдомонад могут фор-
мировать биопленки и обладают свойствами PGPR-бактерий. Обработка семян люцерны посевной 
(Medicago sativa L.) штаммами Pseudomonas sp. 17 НМ, 65 НМ, 67 НМ в условиях кадмиевого стресса 
приводила к повышению сухой биомассы проростков люцерны до 40% и увеличению содержания 
хлорофилла a и b в листьях на 25–33% относительно контроля.

Ключевые слова: PGPR-штаммы, род Pseudomonas, ген 16S рРНК, ген rpoD, кадмиевый стресс, макси-
мальная толерантная концентрация, тяжелые металлы
DOI: 10.31857/S1026347024050037, EDN: ulutlw

В настоящее время в результате растущей техно-
генной нагрузки актуальной проблемой сельского 
хозяйства является загрязнение почвы, снижение 
урожайности растений и качества аграрной про-
дукции. На сегодняшний день одними из наиболее 
опасных экополлютантов являются тяжелые металлы 
(ТМ), такие как свинец (Pb), кадмий (Cd), ртуть (Hg), 
хром (Cr), цинк (Zn) и другие (Choudhury, Chatterjee, 
2022). Ряд ТМ (молибден  (Mo), железо  (Fe), 
медь (Сu), марганец (Mn), цинк (Zn), никель (Ni), 
кобальт   (Со)) в микроколичествах необходимы 
для функционирования растений и  микроорга-
низмов. Другие, такие как Cd, Pb, Hg и Ag не вы-
полняют никакой биологической функции и ток-
сичны уже в микродозах (Raklami et al., 2022). ТМ не 
поддаются разложению и способны накапливаться 
во всех звеньях пищевой цепи, что приводит к сни-
жению роста и урожайности растений, к опасным 

заболеваниям человека и животных (Pande et al., 
2022). Одним из многообещающих подходов к ре-
шению данных проблем является использование 
стимулирующих рост растений бактерий (PGPR), 
(plant growth-promoting rhizobacteria), которые ко-
лонизируют корни растения и способны улучшить 
его рост как в нормальных, так и в стрессовых ус-
ловиях путем синтеза антимикробных и антигриб-
ных соединений, органических кислот, гормо-
нов, сидерофоров, фосфатмобилизующих свойств 
и других процессов (Wang et al., 2022). Также PGPR 
бактерии, обладающие устойчивостью к ТМ, могут 
снизить токсическую нагрузку на растения за счет 
различных механизмов: биосорбции, биоаккуму-
ляции, биотрансформации и биоминерализации 
(Raklami et al., 2022).

По данным литературы значительная часть 
ризосферных микроорганизмов представлена 

МИКРОБИОЛОГИЯ
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грамотрицательными бактериями Pseudomonas sp. 
(Berendsen et  al., 2015). Представители данного 
рода отличаются высокой конкурентоспособ-
ностью и  метаболитической активностью, сре-
ди них описаны штаммы P. putida, P. fluorescens, 
P. chlororaphis, P. protegens, P. kilonensis, обладаю-
щие PGPR свойствами (Gu et al., 2020; Чубуко-
ва и  др., 2022). Биоудобрения на  оcнове PGPR 
штаммов Pseudomonas  sp. активно применяют 
в агротехнологиях для повышения урожайности 
сельскохозяйственных культур, поддержания про-
дуктивности почвы и снижения доли вносимых 
химических удобрений (Singh et al., 2022). В раз-
личных исследованиях также продемонстрирова-
ны примеры успешного применения PGPR штам-
мов псевдомонад для улучшения роста растений 
в почвах, загрязненных ТМ. Описана работа, в ко-
торой обработка растений томата (Lycopersicon 
esculentum), штаммом Pseudomonas aeruginosa, в ус-
ловиях кадмиевого загрязнения вызвала улучше-
ние ростовых параметров, повышение содержания 
фотосинтетических пигментов и снижение нако-
пления Cd в тканях растения (Khanna et al., 2019). 
В работе (Manzoor et al., 2019) было показано, что 
в результате инокуляции штаммом Pseudomonas sp. 
strain PG-12 папоротника Pteris vittata, растущего 
на среде, загрязненной Pb, происходило улучше-
ние фосфорного питания, роста и  уменьшение 
содержания Pb в опытных растениях в сравнении 
с контролем. Штамм Pseudomonas putida SFB3 по-
казал высокую устойчивость к  нескольким ТМ 
(Cd, Cu, Pb, Ni, Zn) и способность улучшать всхо-
жесть и ростовые характеристики вигны лучистой 
(Vigna radiate) в условиях загрязнения указанны-
ми поллютантами (Saif, Khan, 2017). Подобные 
штаммы могут быть использованы в качестве био-
удобрения для выращивания агрокультур на по-
чвах с небольшим загрязнением ТМ.

Для сельского хозяйства перспективным пред-
ставляется применение многофункциональных 
штаммов Pseudomonas sp., сочетающих ростостиму-
лирующие свойства и устойчивость к ТМ, которые 
в перспективе могут способствовать увеличению 
биомассы растений и усилить защитные свойства 
растений в условиях загрязнения ТМ.

Целью данной работы был поиск устойчивых 
к ТМ штаммов Pseudomonas sp., выделенных из за-
грязненных почв, и исследование ростостимулирую-
щих и защитных свойств данных микроорганизмов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Выделение чистых культур микроорганизмов 
из образцов почвы. Объектом исследования явля-
лись микроорганизмы, выделенные из образцов 
почв, собранных в  районе химического завода 
в г. Уфа. Для получения бактериальных изолятов 

навески почв гомогенизировали в стерильной среде 
LB (масс. % в водном растворе: бактотриптон – 1, 
дрожжевой экстракт – 0.5, NaCl – 0.5). Инкубиро-
вали на качалке при комнатной температуре и 160 
об/мин, через 30 мин отбирали надосадочную жид-
кость из которой готовили серию десятикратных 
разведений. Из разведений в 104 и 105 по 100 мкл 
рассеивали на чашки с агаризованной средой LB, 
содержащие Pb2+и Ni2+ (с использованием солей 
Pb(CH3COO)2 и NiCl2, соответственно) в концен-
трации 3 мМ и выращивали в течение 5 дней при 
температуре 28°C (Desoky et al., 2020). Выросшие 
отдельные колонии пересевали и культивировали 
на чашках при 28°C и 37°C для исключения потен-
циальных патогенов человека и животных. Даль-
нейшие исследования проводились на  штаммах 
с  температурой роста при 28°C. Бактериальные 
изоляты пересевали на агаризованную среду LB без 
ТМ и выращивали сутки при 28°C.

Максимальную толерантную концентрацию 
(МТК) к Cd, Ni, Zn, Pb определяли на агаризован-
ной питательной среде Nutrient Broth (NB) (масс. 
% в водном растворе: бактотриптон – 0.5, мясной 
экстракт – 0.15, дрожжевой экстракт – 0.15, NaCl – 
0.5, агар – 0.1) c возрастающими концентрациями 
ТМ (Mtengai et al., 2022). Для этого предваритель-
но стерилизованные растворы солей CdCl2, NiCl2, 
ZnSO4, Pb(CH3COO)2 в различных концентрациях 
добавляли к среде NB с агаром сразу после автокла-
вирования. МТК определяли как максимальную 
концентрацию металла в среде, при которой еще 
наблюдался рост колоний на чашках с агаром. Кон-
тролем служила среда без добавления ТМ. Штаммы 
выращивали на чашках при 28°C в течение 5 суток.

ДНК из  бактерий выделяли лизированием 
клеток в 1% Triton X100 и 1%  – ной суспензии 
Chelex100. Надосадочную жидкость брали в каче-
стве матрицы для ПЦР (Чубукова и др., 2022).

Молекулярно-генетическая идентификация бак-
териальных штаммов. Генетическое разнообра-
зие собранных изолятов исследовали с помощью 
RAPD анализа (Random Amplified Polymorphic 
DNA) с использованием следующих “случайных” 
праймеров: 1) LMBD 5'-GGGCGCTG-3'; 2) AFK 
5'-ACGGTGGACG-3' (Чубукова и др., 2022).

Для амплификации гена 16S рРНК были ис-
пользованы универсальные праймеры fD1 5'-CC
CGGGATCCAAGCTTAAGGAGGTGATCCAG 
CC-3' и  rD1 5'-CCGAATTCGTCGACAACAGA
GTTTGATCCTGGCTCAG-3', фланкирующие 
фрагмент гена размером около 1500 пн (Чубу-
кова и  др., 2022). Для амплификации фрагмента 
гена rpoD были использованы праймеры PsEG30F 
5'-ATYGAAATCGCCAARCG-3' и  PsEG790R 
5'-CGGTTGATKTCCTTGA-3' с размером продукта 
760 п.н. (Mulet et al., 2009).

Определение нуклеотидных последовательно-
стей проводили на  автоматическом секвенаторе 
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Applied Biosystems 3500 фирмы “Applied Biosystems, 
Inc.” (США) с использованием наборов “Big Dye 
Terminator v. 3.1”.

Анализ нуклеотидных последовательностей 
проводили с помощью пакета компьютерных про-
грамм Lasergene фирмы “DNASTAR, Inc.” (США). 
Нуклеотидные последовательности для сравни-
тельного анализа были взяты из  базы данных 
GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov).

Компьютерный анализ нуклеотидных последо-
вательностей проводили с использованием метода 
множественного выравнивания Clustal W в про-
грамме Megalign Lasergene (DNASTAR, США).

Статистическую достоверность ветвления 
(bootstrap-анализ) оценивали с  использованием 
соответствующей функции программы Megalign 
на основе 1000 альтернативных деревьев.

Анализ бактериальных биопленок, формируемых 
на инертных поверхностях. Для получения биопле-
нок использовали среду LB, YM (масс. % в водном 
растворе: маннитол  – 1, дрожжевой экстракт  – 
0.04, NaCl – 0.01, MgSO4 – 0.01, K2HPO4 ∙ 3H2O – 
0.05, агар  – 1) и  MH (масс. % в  водном раство-
ре: кислый казеиновый пептон – 1.75, крахмал – 
0.15, вытяжка из говядины – 0.2) с применением 
24-луночных пластиковых планшетов (полисти-
рол) (“Corning Inc.”, США) согласно методике 
(Чубукова и др., 2022). Для определения относи-
тельных показателей плотности биопленки ис-
пользовали метод окрашивания генцианом фи-
олетовым (“Агат-Мед”, Россия) (Чубукова и др., 
2022). Оптическую плотность образцов измеряли 
с помощью прибора Enspire Model 2300 Multilabel 
Microplate Reader (“Perkin Elmer”, США).

Микроскопирование корней растений. Для иссле-
дования способности бактерий формировать био-
пленки на корнях растений штаммы Pseudomonas sp. 
были трансформированы ранее сконструирован-
ной генетической конструкцией на основе вектора 
pJN105, в которую был добавлен ген флуоресцент-
ного белка TurboRFР (Баймиев и др., 2011). Полу-
ченными флуоресцентными штаммами псевдомо-
над были обработаны корни проростков люцерны.

Подготовка электрокомпетентных клеток и их 
трансформация, а также электрофорез фрагментов 
ДНК проводились согласно (Sambrook, 1989).

Стерильные семена люцерны посевной 
(Medicago sativa, L.) проращивали в течение 7 дней 
на влажной фильтровальной бумаге в чашках Пе-
три. Далее проростки выдерживали при покачива-
нии (50 об./мин) в суспензии бактерий (106 КОЕ/мл) 
в  течении суток. Для приготовления суспензий 
использовали суточные культуры бактерий, выра-
щенные в жидкой среде LB.

Визуальное наблюдение меченых микроорга-
низмов на корнях растений проводили на флуорес-
центном микроскопе AxioImagerM1 (“CarlZeiss”, 
Германия).

Исследование влияния бактерий на рост растений. 
Семена растений люцерны посевной стерилизо-
вали в течении 1 мин в 70% спирте, затем 20 мин 
в 5% растворе гипохлорита натрия и промывали 
несколько раз стерильной водой. Далее семена вы-
держивали в течение 30 мин в воде (контроль) или 
в суточной суспензии бактерий, которые предва-
рительно выращивали на качалках в жидкой сре-
де LB до концентрации 108 KOE/мл и разводили 
до концентрации 106 КОЕ/мл. Семена (100 штук) 
выращивали на смоченной водой фильтровальной 
бумаге в течение 3 сут при комнатной температуре 
в темноте. Аналогично выращивали в стрессовом 
варианте опыта семена без обработки и с обработ-
кой бактериями на фильтровальной бумаге, смо-
ченной раствором CdCl2 в концентрации 0.5 мМ. 
Далее проросшие семена выращивали при есте-
ственном освещении в  дистиллированной воде 
или в стрессовом варианте опыта в растворе CdCl2 
в концентрации 0.5 мМ в течение 7 сут. Часть рас-
тений использовали для определения содержания 
фотосинтетических пигментов, у остальных кон-
трольных и  опытных растений измеряли сухую 
биомассу. Для этого растения целиком высушива-
ли в сушильном шкафу до постоянного веса, а затем 
взвешивали.

Определение содержания фотосинтетических пиг-
ментов. Экстракцию и  определение содержания 
пигментов в растительных тканях проводили со-
гласно (Maslennikova et al., 2022). Для этого листья 
растений (0.05 г) гомогенизировали в 90% этано-
ле (10 мл) с добавлением CaCO3 и фильтровали. 
Оптическую плотность отфильтрованных экс-
трактов измеряли с помощью спектрофотометра 
SmartSpecTM Plus spectrophotometer (Bio–Rad, 
США) при 663 (Хл a), 646 (Хл b).

Выявление фосфатмобилизующей активности 
при росте бактерий на агаризованной питательной 
среде. Анализ способности штаммов Pseudomonas 
sp. к мобилизации неорганического фосфора про-
водили по определению площади зоны просветле-
ния (гало) вокруг колоний через 1–4 сут на чашках 
со средой Муромцева (масс. % в водном растворе: 
глюкоза – 1, аспарагин – 1, K2SO4 – 0.02, MgSO4 – 
0.02, кукурузный экстракт – 0.002, агар – 2; рН 6.8), 
содержащей нерастворимый фосфат. В  качестве 
источника фосфора в  среду добавляли Ca3(PO4)2 
в концентрации 5 г/л (Чубукова и др., 2022).

Определение способности бактерий синтезиро-
вать индолил-3-уксусную кислоту (ИУК). Для из-
учения способности микроорганизмов синтезиро-
вать ауксины их выращивали на среде LB с добав-
лением 1 мг/мл триптофана в течение 5 сут, после 
чего культуру центрифугировали 5 мин при 1300 
об/мин. Затем к супернатанту добавляли реактив 
Сальковского (2 мл 0.5 М раствора FeCl3 и 100 мл 
37% HClO4) в  соотношении 1:2 и  выдерживали 
в темноте в течение 30 мин. Определение уровня 
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ауксинов в супернатанте проводили колориметриче-
ским методом по калибровочной кривой, построен-
ной с использованием растворов ИУК с концентра-
цией 1, 2, 3, 4, 5, 10, 20, 30, 40, 50 мкг/мл с помощью 
планшетного спектрофотометра Enspire Model 2300 
Multilabel Microplate Reader (“Perkin Elmer”, США) 
при 535 нм (Maslennikova et al., 2022).

Определение сидерофорной активности. Продук-
цию сидерофоров определяли, используя универ-
сальный метод, с применением минимальной среды 
с CAS-реактивом (синий агар) (Maslennikova et al., 
2022). Бактерии выращивали на чашках с «синим» 
агаром в течение 7 дней. Появление желтого «гало» 
вокруг колонии выявляло выделение сидерофоров.

Статистическая обработка результатов. Экспери-
менты проводили в 4-кратной повторности и каж-
дый независимо воспроизводили не менее 3 раз.

Результаты обрабатывали с  использовани-
ем пакета Microsoft Office Excel 2010, довери-
тельные интервалы определяли для 95% уровня 
значимости.

Депонирование штаммов. Последовательно-
сти исследованных штаммов были зарегистри-
рованы в  базе данных GenBank под номерами 
ON892076, ON892493, ON892495 для гена 16S 
рРНК и ON993895, OP019022, OP019023 для гена 
rpoD, соответственно.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Из загрязненной почвы нами было выделено 
и исследовано 120 изолятов бактерий, выросших 
на среде с ТМ. Из них было отобрано 70 изолятов 
с оптимальной температурой роста 28°C. Для иден-
тификации штаммов псевдомонад из различных 
природных образцов ранее M. Мюлет с соавтора-
ми предложили использовать ПЦР с применением 
разработанных ими высокоселективных праймеров 
(PsEG30F и PsEG790R), специфичных к консерва-
тивным регионам гена rpoD бактерий Pseudomonas 
sp., кодирующего бактериальный фактор инициа-
ции транскрипции (Mulet et al., 2009; Lalucat et al., 
2020). ПЦР анализ бактериальных изолятов с ука-
занными праймерами выявил ожидаемый продукт 
в размере 760 п.н. у трех штаммов. Отобранные 
чистые культуры изучаемых микроорганизмов 
предварительно проверяли на  гетерогенность 
с помощью RAPD-анализа с применением “про-
извольных” олигонуклеотидных праймеров AFK 
и LMBD.

Для определения филогенетической принад-
лежности данных штаммов было проведено иссле-
дование нуклеотидной последовательности фраг-
ментов консервативных генов rpoD и 16S рРНК 
и сравнительный анализ с другими аналогичными 
генами из базы данных GenBank (http://www.ncbi.
nlm.nih.gov/genbank). В настоящее время принято 

считать, что для видовой идентификации бактерий 
сравнительный анализ генов 16S рРНК обладает 
недостаточной дискриминирующей способностью 
вследствие небольшого числа замен в нуклеотид-
ной последовательности данного гена. Это осо-
бенно актуально для бактерий рода Pseudomonas, 
включающего более 200 видов, многие из которых 
филогенетически очень близки (Lalucat et al., 2020). 
В отличие от гена 16S рРНК ген rpoD представлен 
у бактерий в одной копии, и его последователь-
ность отличается значительной вариабельностью 
вследствие высокой эволюционной изменчивости. 
Во многих исследованиях показано, что для бак-
терий рода Pseudomonas филогенетический анализ 
гена rpoD в сравнении с геном 16S рРНК обладает 
большей разрешающей способностью для иден-
тификации изолятов до  вида (Mulet et  al., 2010; 
Lalucat et al., 2020).

Анализ последовательностей генов 16S рРНК 
и  rpoD позволил отнести все три исследуемых 
штамма, получившие название 17 HM, 65 HM 
и 67 HM, к роду Pseudomonas. На филогенетиче-
ских деревьях, построенных на основе сравнения 
последовательностей вышеуказанных генов типо-
вых штаммов псевдомонад и трех идентифицируе-
мых штаммов, последние разделились на три обо-
собленные группы (рис. 1, 2). На древе сходства 
генов 16S рРНК штамм Pseudomonas sp. 17 HM по-
казал очень высокий уровень гомологии с типо-
выми штаммами Pseudomonas capeferrum WCS358T 
и Pseudomonas putida ATCC 12633T (99.4% и 99.6%, 
соответственно), тогда как его сходство по  гену 
rpoD с  указанными штаммами составило 99.7% 
и 85.9%, соответственно. Таким образом, на осно-
вании полученных данных штамм Pseudomonas sp. 
17 HM можно идентифицировать как P. capeferrum. 
Штамм Pseudomonas sp. 65 HM  на 16S рРНК 
и rpoD-дендрограммах оказался наиболее близок 
к  типовому штамму Pseudomonas silesiensis A3T 

(99.7% и 96.7%, соответственно), а Pseudomonas 
sp. 67  HM  к типовому штамму Pseudomonas 
umsongensis LMG 21317T (98.6% и 95.6%, соответ-
ственно). Охарактеризованные штаммы были де-
понированы в коллекции микроорганизмов ИБГ 
УФИЦ РАН «Симбионт».

По ранее полученным данным сравнительного 
анализа генов 16S рРНК и rpoD род Pseudomonas 
можно разделить на три основные группы: Pseu-
domonas aeruginosa, Pseudomonas pertucinogena 
и  Pseudomonas f luorescens (Lalucat et  al., 2020; 
Girard et al., 2020). Секвенирование вышеуказан-
ных генов выявило, что штаммы Pseudomonas sp. 
17 HM, 65 HM и 67 HM с большой вероятностью 
можно отнести к видам P. capeferrum, P. silesiensis, 
P. umsongensis, соответственно, которые входят 
в  группу P. f luorescens. Сообщалось, что пред-
ставители данных видов в  большинстве случаев 
были выделены из почв и многие из них обладали 
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свойствами PGPR бактерий, а также способностью 
к биоаккумуляции и биодеградации загрязняющих 
веществ (Berendsen et al., 2015; Kaminski et al., 2018; 
Narancic et al., 2021).

Анализ металлорезистентности бактериаль-
ных штаммов. При культивировании штаммов 
Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM и 67 HM на пита-
тельной агаризованной среде NB с ТМ было уста-
новлено, что исследуемые бактерии характеризуются 
разным уровнем устойчивости к токсическому дей-
ствию Cd, Ni, Pb, Zn (табл. 1). Минимальный уро-
вень резистентности все три штамма псевдомонад 
показали к Zn и Cd; МТК цинка составил 1 мМ для 
трех штаммов, а МТК кадмия – 1, 1.5 и 1 мМ для 
штаммов Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM и 67 HM, 
соответственно. Значительную резистентность 

все штаммы проявили к  Pb; МТК штаммов 
Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM и 67 HM состави-
ла 5, 5, 4 мМ, соответственно. Наиболее высокую 
резистентность исследуемые штаммы псевдомо-
над проявили к Ni, причем наилучшие показатели 
были у Pseudomonas sp. 65 HM (МТК 9 мМ).

Таким образом, анализ роста бактерий на твер-
дых средах показал, что штаммы Pseudomonas sp. 
17 HM, 65 HM  и 67 HM  отличаются повышен-
ной резистентностью к Ni и Pb, и низким уровнем 
резистентности к Zn и Cd, что вероятно связано 
с различными механизмами устойчивости иссле-
дованных микроорганизмов к определенному ТМ. 
Полученные результаты соответствуют данным 
других исследований, в  которых была выявлена 
подобная шкала устойчивости к ТМ у различных 
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Рис. 1. Филогенетическое древо бактерий, построенное на основании сравнительного анализа последовательно-
стей гена 16S рРНК. Цифрами показана статистическая достоверность порядка ветвления, определенная с помощью 

“bootstrap”-анализа (показаны величины показателя “bootstrap”-анализа от 70%). На горизонтальной оси приведен 
вес данного выравнивания, выраженный в количестве замен нуклеотидов (×100). В качестве внешней группы ис-
пользована нуклеотидная последовательность гена 16S рРНК E. coli ATCC 11775T.
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штаммов Pseudomonas sp., выделенных из донных 
отложений и почвы (Akinbowale et al, 2007),

В целом, наиболее высокая резистентность 
к большинству исследованных ТМ была выявлена 
у штамма Pseudomonas sp. 65 HM. Подобные устой-
чивые штаммы могут быть использованы в биоре-
медиации, например, в качестве биосорбентов для 
удаления Ni  и Pb  из загрязненной воды, почвы, 
промышленных отходов. Ранее сообщалось о эф-
фективной биосорбции Pb из сточных вод почвен-
ной психротрофной бактерией Pseudomonas sp. I3, 
с  минимальной ингибирующей концентрацией 
Pb2+ 7,5 мМ (Li et al., 2017). У штамма Pseudomonas 
aeruginosa Zambia SZK17 Kabwe1 c множественной 
устойчивостью к ТМ, включая Ni2+ в концентрации 
до 2 мМ, была показана способность к их удалению 
из жидкой среды (Mtengai et al., 2022). В исследова-
нии (Patel et al., 2006) описан штамм Pseudomonas 
fragi, способный к максимальной аккумуляции Ni 
в присутствии 2 мМ данного ТМ в среде.

Исследование биопленкообразования штаммами 
Pseudomonas sp. Устойчивость к ТМ выше у бактерий, 
организованных в биопленки – специализированные 

структуры, позволяющие им адаптироваться к ме-
няющимся или неблагоприятным условиям окру-
жающей среды (Pande et al., 2022). Бактериальные 
биопленки являются особенно эффективными для 
биоремедиации различных сред (почв, воды), загряз-
ненных экополлютантами, из-за высокой микроб-
ной биомассы и лучшей, в сравнении с планктон-
ными клетками, способностью к биоаккумуляции 
и биосорбции различных соединений (Choudhury, 
Chatterjee, 2022).

Нами была изучена способность штаммов Pseu- 
domonas sp. 17 HM, 65 HM и 67 HM к биопленко- 
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Рис. 2. Филогенетическое древо бактерий, построенное на основании сравнительного анализа последовательно-
стей гена rpoD. Цифрами показана статистическая достоверность порядка ветвления, определенная с помощью 

“bootstrap”-анализа (показаны величины показателя “bootstrap”-анализа от 70%). На горизонтальной оси приведен 
вес данного выравнивания, выраженный в количестве замен нуклеотидов (×100). В качестве внешней группы ис-
пользована нуклеотидная последовательность гена rpoD E. coli ATCC 11775T.

Табл.1. Максимальные толерантные концентрации 
(МТК) тяжелых металлов исследованных штаммов 
бактерий

Штамм Pseudomonas sp. МТК, мМ
Cd Ni Pb Zn

17 HM 1 7 5 1
65 HM 1.5 9 5 1
67 HM 1 7 4 1
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образованию в различных средах на инертных по-
верхностях. Исследования показали, что все три 
штамма почвенных псевдомонад формировали зре-
лые биопленки на поверхности пластиковых план-
шетов как в богатых, так и в бедных питательных 
средах (рис. 3).

Также, применение бактериального препарата 
на основе резистентных к ТМ PGPR штаммов для 
фиторемедиации или в качестве биоудобрения бу-
дет значительно эффективнее при активной коло-
низации данными бактериями корневой поверх-
ности растения, сопровождающейся образованием 
биопленок.

Анализ колонизации корней 7-дневных пророст-
ков люцерны после суток совместного инкубирова-
ния с флуоресцентными штаммами Pseudomonas sp. 
17 HM, 65 HM, 67 HM показал успешное формиро-
вание биопленок на корневой поверхности, а также 
на корневых волосках растений (рис.4).

Исследование PGPR свойств штаммов псевдо-
монад. К  механизмам прямого положительного 
влияния PGPR бактерий на растения относится 
способность синтезировать фитогормоны и улуч-
шать фосфорное питание растений, за счет повы-
шения доступности в ризосфере соединений фос-
фора (Raklami et al., 2022).

Одним из известных регуляторов роста, выра-
батываемых псевдомонадами, является индолил-3-
уксусная кислота (ИУК), которая стимулирует рост 
и развитие корневой системы, а также может вли-
ять на поглощение и транслокацию ТМ растения-
ми (Chen et al., 2017). У всех проанализированных 
штаммов Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM, 67 HM, 
была выявлена способность к синтезу ауксинов, со-
ответствующая значению 5 мкг/мл.

Исследование способности растворять неорга-
нический фосфат в виде фосфата кальция в пита-
тельной среде показало, что штаммы Pseudomonas sp. 

а б в

1 мм 1 мм 1 мм

Рис. 3. Биопленки, образуемые штаммами Pseudomonas sp. на поверхности планшета через 7 дней культивирования: 
а – Pseudomonas sp. 17 НМ, среда LB; б – Pseudomonas sp. 65 НМ, среда YM; в – Pseudomonas sp. 67 НМ, среда MH.

а б в

1 мм 1 мм 1 мм

Рис. 4. Образование биопленок на поверхности корней проростков люцерны через 24 ч совместного культивирования: 
а – Pseudomonas sp. 17 HM; б – Pseudomonas sp. 65 HM; в – Pseudomonas sp. 67 HM.
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17 HM, 65 HM, 67 HM обладают фосфатмобилизу-
ющей активностью. Причем лучшая мобилизация 
Ca3(PO4)2 наблюдалась у штамма Pseudomonas sp. 
17 HM (рис. 5).

К непрямым механизмам положительного воздей-
ствия бактерий на растения можно отнести продук-
цию сидерофоров, низкомолекулярных соединений, 
эффективно связывающих трехвалентное железо 
(Fe3+) из почвы в комплексы, которые далее посту-
пают в клетки бактерий. Таким образом, сидерофор-
продуцирующие ризосферные бактерии, конкурируя 
за железо, замедляют рост фитопатогенных грибов 
и улучшают рост растения (Maslennikova et al., 2022). 
Сидерофорная активность была выявлена у штаммов 
Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM, 67 HM.

Влияние штаммов псевдомонад на ростовые по-
казатели и содержание фотосинтетических пигментов 
в листьях люцерны посевной в нормальных условиях 
и в присутствии кадмия. Люцерна является важной 
бобовой кормовой культурой, отличающейся вы-
сокой урожайностью, пищевой ценностью и спо-
собностью к повышению продуктивности почвы. 
Поэтому большое значение имеет исследование 
способов снижения токсического действия ТМ на 
данное растение.

Кадмий считается одним из  наиболее токсич-
ных ТМ, действие которого в отношении растений 
проявляется в ингибировании роста, фотосинтеза, 
снижении урожайности (Khanna et  al., 2019). Ра-
нее нами было показано, что Cd2+ в концентрации 
0.5 мМ оказывал выраженный токсический эффект 
на проростки люцерны и гороха, тогда как обработка 
семян штаммом Pseudomonas sp. 2.4.1 снижала влия-
ние кадмиевого стресса у инокулированных растений 
(Khakimova et al., 2023; Хакимова и др., 2022).

В нашем исследовании обработка семян люцер-
ны посевной штаммами Pseudomonas sp. 17 HM, 
65 HM, 67 HM в нормальных условиях приводи-
ла к прибавке сухой массы в 20–22% относительно 
контрольных, необработанных растений (рис. 6а).

Анализ сухой биомассы 7 суточных растений 
люцерны показал, что кадмиевый стресс зако-
номерно снижал сухую биомассу растений почти 
в 2 раза по сравнению с нормальными условиями 
роста. Предобработка штаммами псевдомонад 
в стрессовых условиях приводила к повышению 
сухой биомассы люцерны на 25–40 % относительно 
необработанного контроля (рис. 6б).

Обработка семян штаммами Pseudomonas sp. 
17 HM, 65 HM, 67 HM в нормальных условиях при-
вела к сбалансированному увеличению содержания 
хлорофилла a (Хл а) на 5-9% и хлорофилла b (Хл б) 
на 14–21 % в листьях люцерны, а сумма данных пиг-
ментов в этих растениях была на 7–11% выше уров-
ня контрольных необработанных растений (табл. 2).

В условиях кадмиевого загрязнения в обрабо-
танных растениях содержание Хл  a было на 31–
38%, а Хл b на 10–30% выше уровня контрольного 

стрессового варианта опыта. Сумма Хл a и b у ино-
кулированных растений была выше соответству-
ющего значения необработанных контрольных 
стрессовых растений на 25–33% (табл. 2).
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Рис. 5. Динамика мобилизации неорганического фос-
фата штаммами Pseudomonas sp.: 1 – 17 HM; 2 – 67 HM; 
3 – 65 HM. По оси абсцисс ‒ сутки, на которые изме-
ряли площадь мобилизации фосфата; по оси ординат ‒ 
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Рис. 6. Влияние штаммов Pseudomonas sp. на сухую 
биомассу растений люцерны посевной (по оси орди-
нат изменение сухой биомассы растений в г при нор-
мальных условиях (а) и в условиях кадмиевого стрес-
са (б). Обозначения штаммов Pseudomonas sp. (1–4): 
1 – контроль; 2 – 17 HM; 3 – 65 HM; 4 – 67 HM.
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Одним из  важнейших процессов, обеспечи-
вающим накопление сухой биомассы и  в целом 
продуктивность растений является фотосинтез. 
Пигментный состав считается основным индика-
тором, характеризующим работу фотосинтетиче-
ского аппарата (Khanna et al., 2019; Maslennikova 
et al., 2022). Обработка семян люцерны штаммами 
Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM и 67 HM увеличивала 
содержание Хл a и Хл b в проростках, что свидетель-
ствовало о повышении интенсивности фотосинтеза 
в листьях инокулированных растений (табл. 2).

Бактериальная обработка семян увеличивала 
сухую биомассу растений в присутствии Cd отно-
сительно неинокулированного контроля (рис. 6б). 
В эксперименте Cd привел к истощению Хл a и Хл b, 
а также к двукратному снижению суммы хлорофил-
лов в стрессированных растениях относительно нор-
мальных условий роста. Предобработка штаммами 
певдомонад влияла на содержание пигментов в ли-
стьях проростков в условиях кадмиевого стресса.

Результаты нашего исследования согласуются 
с данными работ, в которых показана способность 
устойчивых к ТМ PGPR штаммов бактерий сни-
жать влияние стресса, вызванного загрязнением 
ТМ у люцерны посевной. Так, обработка расте-
ний люцерны, выросших в почве, загрязненной 
Cd, почвенными бактериями Sinorhizobium meliloti, 
устойчивыми к ТМ, способствовала увеличению 
накопления растительной биомассы и  улучше-
нию усвоения питательных веществ по  сравне-
нию с неинокулированными растениями (Ghnaya 
et al., 2015). Сообщалось, что ИУК продуцирующие 
штаммы Baciilus filamentosus и Bacillus cereus стиму-
лировали рост корней и побегов у проростков лю-
церны, в условиях загрязения среды Zn и Pb, что 
снижало токсическое действие данных ТМ на рас-
тения (Jócsák et al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В нашей работе из  загрязненных почв были 
выделены и  идентифицированы три новых 

штамма псевдомонад Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM 
и 67 HM. Исследование показало, что штаммы об-
ладают различным уровнем резистентности к ТМ. 
Для штаммов Pseudomonas sp. 17 HM, 65 HM 
и 67 HM, значения МТК составили, соответствен-
но; Cd – 1, 1.5, 1 мМ, Pb – 5, 5, 4 мМ, Ni – 7, 9, 
7 мМ, Zn – 1 мМ. Для всех штаммов показано на-
личие фосфатмобилизующей активности и способ-
ность к синтезу ИУК и сидерофоров. Предпосев-
ная обработка семян люцерны данными штаммами 
псевдомонад приводила к увеличению значений 
сухой биомассы и  фотосинтетических пигмен-
тов проростков как в нормальных условиях, так 
и в присутствии Cd. Данный факт демонстрирует 
наличие ростстимулирующего и защитного эффек-
тов исследуемых бактерий на растения люцерны 
в условиях кадмиевого загрязнения на начальном 
этапе роста. Таким образом, полученные результа-
ты позволяют предположить, что описанные PGPR 
штаммы псевдомонад могут обладать перспекти-
вой применения в качестве биоудобрения в нор-
мальных условиях и для повышения устойчивости 
к стрессу люцерны посевной, вызванного загряз-
нением Cd. При этом необходимы вегетационные 
и  полевые эксперименты для оценки полного 
потенциала данных штаммов в снижении токси-
ческого действия ТМ на растения.
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Табл. 2. Содержание пигментов (мг/г сырой массы) в листьях растений (P ≤ 0.05)

Вариант Хлорофилл а Хлорофилл b Хлорофилл a+ хлорофилл b

Нормальные 
условия

Контроль 0.54±0.018 0.14±0.010 0.68±0.020
Pseudomonas sp. 17 НM 0.58±0.019 0.16±0.013 0.74±0.021
Pseudomonas sp. 65 НM 0.59± 0.017 0.17±0.011 0.76±0.022
Pseudomonas sp. 67 НM 0.57±0.016 0.16±0.012 0.73±0.020

0.5 мМ Cd2+

Контроль 0.26±0.015 0.10±0.009 0.36±0.014
Pseudomonas sp. 17 0.35±0.017 0.13±0.011 0.47±0.015

Pseudomonas sp. 65 НM 0.36± 0.016 0.12±0.012 0.48±0.017
Pseudomonas sp. 67 НM 0.34± 0.019 0.11±0.009 0.45±0.019
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Heavy metals-resistant PGPR strains of Pseudomonas sp. stimulating  
the growth of alfalfa under cadmium stress

O. V. Chubukova1, #, L. R. Khakimova1, R. T. Matnyazov1, Z. R. Vershinina1, 2
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2Federal State Budgetary Educational Institution of Higher Education “Ufa State Petroleum Technological University”,  
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Three bacteria strains of Pseudomonas sp. resistant to heavy metals were isolated from the chemically 
contaminated soil. According to the results on the nucleotide sequences of the 16S rRNA and rpoD 
genes, strain Pseudomonas sp. 17 НМ  was identified as  Pseudomonas capeferrum, and the strains 
of Pseudomonas sp. 65 НМ и 67 НМ were most closely related to the type strain of Pseudomonas silesiensis 
и Pseudomonas umsongensis, respectively. It has been shown that strains of Pseudomonas sp. 17 НМ, 65 
НМ, 67 НМ are characterized by different levels of resistance of heavy metals: maximum tolerance 
concentration (MTC) of zinc was 1 mМ for all strains, cadmium 1, 1.5, 1 mМ, lead 5, 5, 4 mМ, nickel 
7, 9, 7 mМ, respectively. All pseudomonad strains can form biofilms and have the properties of PGPR 
bacteria. Treatment of alfalfa seeds (Medicago sativa L.) with strains Pseudomonas sp. 17 НМ, 65 НМ, 
67 НМ under cadmium stress led to an increase in the dry weight of alfalfa seedling up to 40 % and the 
content of chlorophyll a and b in the leaves by 25-33% relative to the control.

Key words: PGPR strains, Pseudomonas sp., 16S rRNA gene, rpoD gene, cadmium stress, maximum tolerant 
concentration, heavy metals
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Установлено увеличение активности ГДГ при воздействии на растения гипоксических условий в первые 
6 часов, что обеспечивает формирование адаптивной реакции клеточного метаболизма к недостатку 
кислорода в клетке. Показано различие в транскрипционной активности гомеологичных генов GDH-1 
в листьях пшеницы в стрессовых условиях. Увеличение содержания мРНК гена GDH-1(5A) в листьях 
пшеницы при воздействии на растения гипоксических условий наблюдается в первые часы экспери-
мента, что соотносится с изменением каталитической активности глутаматдегидрогеназы. Регуляция 
данного гена осуществляется транскрипционным фактором HIF, специфический сайт посадки которого 
обнаружен в зоне инициации транскрипции промотора данного гена.

Ключевые слова: глутаматдегидрогеназа, пшеница, гипоксия, регуляция, ген, экспрессия, промотор
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Растения способны переносить недоста-
ток кислорода, который возможен, в  том числе, 
и в естественных условиях, например, при затоп
лении почв, в горах и других специфических ус-
ловиях (Vartapetian, Jackson, 1997; Войцековская 
и  др., 2010). При этом разные виды организмов 
по-разному реагируют на  неспецифические ус-
ловия, и ответная реакция проявляется не только 
на уровне целого организма, но и отдельные органы 
в определенной зависимости реагируют на недоста-
ток кислорода в окружающей среде.

Важное значение в реакции растительной клет-
ки на гипоксический стресс играют биохимические 
и молекулярные механизмы, которым в последнее 
время уделяется особое внимание. Исследуются 
механизмы контроля транскрипционной актив-
ности генов энзимов, обеспеченной действием 
различных специализированных факторов транс-
крипции (Wenger et al., 2005). Данный контроль 
актуален в отношении ферментов окислительного 
и  конструктивного метаболизмов растительной 
клетки.

Глутаматдегидрогеназа (ГДГ, L-глутамат: 
НАД(Ф)-оксидоредуктаза, КФ 1.4.1.2), катализируя 
реакцию восстановительного аминирования 2-ок-
соглутарата до L-глутамата (или обратную реак-
цию окислительного дезаминирования глутамата 
до 2-оксоглутаровой кислоты) принимает участие 

в углеродном и азотном обмене, что связано с тем, 
что обусловлено важным значением глутамата 
в метаболизме аминокислот в организмах разного 
уровня организации (Dubois, et al., 2003). Аммо-
нийная группа глутамата является источником при 
переаминировании с образованием других амино-
кислот, кроме того, глутамат представляет собой 
субстрат для биосинтеза γ-аминомасляной кис-
лоты (ГАМК), аргинина, пролина и хлорофиллов 
(Forde, Lea, 2007, Shelp et al., 2012).

Помимо этого, ГДГ является первым этапом 
ответвления дыхательного метаболического пути 
в сторону ГАМК-шунта (Bown, Shelp., 1997). 2-ок-
соглутарат является непосредственным субстратом 
катализируемой ГДГ реакции, из которого фор-
мируется глутамат, направляемый в дальнейшем 
на синтез ГАМК с помощью глутаматдекарбокси-
лазы (КФ 4.1.1.15) (Fait et al., 2008).

Регуляция активности глутаматдегидрогеназы 
на уровне экспрессии ее генов представляет со-
бой механизм координации метаболизма глута-
мата в стрессовых условиях. Нативный белок ГДГ 
состоит из субъединиц α и β, каждая их которых 
детерминирована своим геном, которые объеди-
няются в разных соотношениях с образованием 
гексамера, и  эти комбинации создают разные 
изоферменты (Grabowska et al., 2012). Актуаль-
ным представляется исследование механизмов 
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регуляции экспрессии генов ГДГ в листьях пше-
ницы в ответ не стрессовое воздействие гипоксии.

Цель работы ‒ изучение регуляции транс-
крипционной активности гомеологичных генов 
глутаматдегидрогеназы в листьях пшеницы при 
адаптивной реакции клеточного метаболизма 
к гипоксии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследования использовали 
листья пшеницы (Triticum aestivum L.), выращен-
ные гидропонным способом при 12-часовом свето-
вом дне с интенсивностью света 90 мкмоль квантов 
света ∙ м–2 ∙ с–1, при температурном оптимуме 25оС.

Выявление гомологии исследуемых нуклеотидных 
последовательностей осуществляли с  помощью 
Clustal Omega (Sievers, Higgins, 2014).

Гипоксические условия создавали на  основе 
ранее разработанной методики, позволяющей по-
лучить содержание кислорода менее ≤0.5% (Igam-
berdiev, Hill, 2008).

Митохондриальную фракцию получали методом 
дифференциального центрифугирования со сре-
дой выделения следующего состава: 50 мМ Трис-
HCl буфера, рН 7.5, содержавший 0.3 М сахарозу, 
2.5 мМ ЭДТА, 1 мМ КСl и 4 мМ MgCl2. Осадок, 
содержащий в основном митохондрии и микро-
тельца, ресуспендировали в 1 мл среды выделе-
ние без сахарозы и использовали для определения 
активности ГДГ спектрофотометрическим мето-
дом при 340 нм в среде, содержащей 13 мМ 2-ок-
соглутарат, 0.25 мМ  НАДН, 1мМ CaCl2, 50 мМ 
(NH4)2SO4,100 мМ HEPES буфер рН 8.0 (Sarasketa 
et al., 2016). Реакцию инициировали добавлением 
фермента. Контролем при определении активности 
ГДГ являлась среда спектрофотометрирования без 
субстрата (2-оксоглутарата), но содержащая бел-
ковый экстракт митохондрий.

Оценку степени загрязнения митохондриальной 
фракции проводили на основе анализа активности 
лактатдегидрогеназы – цитоплазматического фер-
мента при 340 нм. Среда спектрофотометрирования 
была следующего состава: 0.05 M калий–фосфатный 
буфер (pН 7.5), 3 мМ пирувата натрия, 9 мМ НАДН 
(Епринцев и др., 2022).

РНК выделяли при помощи фенол-хлороформ-
ной экстракции с добавлением гуанидинтиоционата 
(Chomczynski, Sacchi, 1987).

Комплементарную ДНК получали методом об-
ратной транскрипции с помощью коммерческого 
набора MMLV-R (Евроген, Россия) согласно реко-
мендациям производителя.

Полимеразную цепную реакцию в  реальном 
времени проводили на  приборе LightCycler 96 
(Roche, США), применяя в  качестве красителя 
SYBR Green I. В качестве матрицы использовали 

кДНК, полученную из 100 нг суммарной клеточ-
ной РНК. Амплификация гена фактора элонга-
ции EF-1ά осуществлялась для контроля матрицы 
(Nicot et al., 2005).

Опыты проводили в трех биологических и че-
тырех аналитических повторностях. Данные были 
подвергнуты двустороннему дисперсионному ана-
лизу (ANOVA) с  использованием программно-
го обеспечения для анализа данных STATISTICA 
версии 9 (Statsoft Wipro, East Brunswick, NJ, USA). 
Результаты представлены в виде средних значений 
и стандартных отклонений (SD). Обсуждаются ста-
тистически значимые различия при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Результаты исследований влияния гипоксии 
на  активность митохондриальной формы глута-
матдегидрогеназы в  листьях пшеницы проводи-
лись с учетом загрязнения фракции митохондрий 
цитоплазматической фракцией. Величина катали-
тической активности лактатдегидрогеназы в ци-
топлазме клеток листьев контрольных растени-
ях составляла 0.41 ± 0.017 Е/г сырой массы, в то 
время как в митохондриальной фракции данный 
показатель равнялся 0.043 ± 0.005 Е/г сырой массы. 
Выявленная степень загрязнения митохондриальной 
фракции составила 10.4% соответственно, что учиты-
валось при определении активности глутаматдеги-
дрогеназы в листьях пшеницы при разных условиях 
эксперимента.

Проведенное исследование по влиянию низких 
концентраций кислорода на функционирование 
ГДГ показало, что в первые часы инкубации рас-
тений в среде с низким содержанием кислорода 
и азотом в качестве преобладающего газа наблю-
далось увеличение скорости функционирования 
исследуемого фермента по  реакции аминирова-
ния. В первый час экспозиции в условиях азотной 
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Рис. 1. Активность глутаматдегидрогеназы в листьях 
пшеницы в условиях гипоксии.



598	  ФЕДОРИН, ЕПРИНЦЕВ 

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

среды увеличение каталитической активности ГДГ 
составило 1.89 раза относительно контрольных 
значений, характерных для растений, экспониру-
емых в нормальных условиях (рис. 1).

Дальнейшее пребывание растений в условиях 
среды азота также приводило к постепенному уве-
личению скорости функционирования глутамат-
дегидрогеназы вплоть до 6 часа, где анализируе-
мый показатель достигал максимального значения 
143.2  Е/г сырой массы. Однако стоит отметить, 
что после 6 часа пребывания растений пшеницы 
в среде азота происходило постепенное снижений 
величины активности ГДГ, и данный показатель 
в 24 часам составил 57.8 Е/г сырой массы.

Группа контрольных растений не демонстри-
ровала значительных изменений общей фермента-
тивной активности.

Для пшеницы установлено, что глутаматдеги-
дрогеназа кодируется набором гомеологичных ге-
нов, расположенных на разных хромосомах. Ген 
GDH-1 представлен аллелями в  гомеологичных 
хромосомах: GDH-1(5A) (LOC123105375), распо-
ложен в 5А хромосоме и включает в свой состав 
9 экзонов, GDH-1(5В) (LOC123113648), который 
локализован в 5В хромосоме и включает 9 экзонов, 
GDH-1(5D) (LOC123123357), который локализо-
ван в 5В хромосоме и включает 6 экзонов. После-
довательности матричной РНК генов ГДГ Triticum 
aestivum были взяты из международной базы дан-
ных NCBI, на основании которых были разработа-
ны специфические праймеры (табл. 1).

Относительный уровень транскриптов генов го-
меологов глутаматдегидрогеназы в листьях пшени-
цы является неодинаковой. Наибольшая активность 
характерна для гена GDH-1(5A) (рис. 2). Относитель-
ный уровень транскриптов гена GDH-1(5В) на 56% 
ниже такового показателя для гена GDH-1(5A), 
но наименьший уровень экспрессии характерен для 
гена GDH-1(5D).

Показано, что гипоксия влияет на регуляцию 
экспрессии генов исследуемой ферментной систе-
мы. После первого часа инкубации в среде азота 
не наблюдалось достоверно значимых изменений 
в  содержании мРНК гена GDH-1(5A) в  листьях 

пшеницы (рис. 3). Однако в  последующие часы 
экспозиции растений в среде азота было установ-
лено увеличение анализируемого показателя от-
носительно контроля и максимальное содержание 
транскриптов гена глутаматдегидрогеназы обнару-
жено на 6 час экспозиции. Исследуемый показа-
тель составлял на 6 час эксперимента 1.78 ед., что 
свидетельствует об активации транскрипции ис-
следуемого гена. После шестого часа эксперимента 

Таблица 1. Субгеном-специфичные праймеры для глутаматдегидрогеназы Triticum aestivum

Ген Праймер Нуклеотидная последовательность

GDH-1(5A)
Прямой GTAATGTTGGCTCCTGGGCT

Обратный CGCAGCCTCGATGATGTACT

GDH-1(5B)
Прямой CCCGTCGAAGTCACAACTCA

Обратный GTTTCACTCTCAGCCACGGA

GDH-1(5D)
Прямой GAGTGGGTGCAGAACATCCA

Обратный CAGCATCTGTCAACGCACAC
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Рис. 2. Относительный уровень транскриптов гомео-
логичных генов GDH-1(5A), GDH-1(5В) и GDH-1(5D) 
глутаматдегидрогеназы в листьях пшеницы.
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Рис. 3. Относительный уровень транскриптов гена 
GDH-1(5A) в листьях пшеницы в условиях гипоксии.
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наблюдалось постепенное снижение относитель-
ного уровня транскриптов гена GDH-1(5A) в ли-
стьях пшеницы.

Исследование относительного уровня транс-
криптов гена GDH-1(5B) глутаматдегидрогеназы в ус-
ловиях недостатка кислорода показало уменьшение 
исследуемого показателя уже на первый час экспе-
римента. Снижение транскрипционной активности 
составило 18% относительно такового показателя 
в норме. Такое изменение экспрессии гена, кодирую-
щего глутаматдегидрогеназу, подтверждает различие 
в ответной реакции транскрипционной активности 
генома пшеницы в ответ на действие гипоксического 

стресса при регуляции гомеологичных генов. С 6 часа 
инкубации относительный уровень транскриптов 
исследуемого гена постепенно снижается, достигая 
минимальных значений (рис. 4). В условиях низкого 
содержания кислорода в среде снижение транскрип-
ционной активности гена GDH-1(5B) к 24 часу экс-
перимента составило в 1.58 раз.

Незначительное уменьшение транскрипци-
онной активности гена GDH-1(5D) наблюдалось 
на 6 и 12 часы эксперимента (рис. 5), когда умень-
шение содержания его мРНК в листьях пшеницы 
при солевом стрессе на 6 и 12 час экспозиции со-
ставило 5−7% от контрольных значений.
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Рис. 4. Относительный уровень транскриптов гена 
GDH-1(5B) в листьях пшеницы в условиях гипоксии.
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Рис. 5. Относительный уровень транскриптов гена 
GDH-1(5D) в листьях пшеницы в условиях гипоксии.

ATACCGAGTAAAATGAGTGAATCTACGCTCTAAAACATGTCTATATAC
ATTTATATGTAGTCTCTCTTAAAACCAATATCTAAAAAGCCTTATATTT
AGAAACGGAGGGAGCAGTACTTGACTGTTGACGGACATGTATTGTGAG
CATGAAGTGTCAGGAATCACGTGTTACACGTGCATGCATGCTCATCACC
GTCAGCGTATCAGCAAATTGCCTGGCGCAAGCTGTGCAGCCGGTACAT
CCACAGCTCAGTACATACATTGATACATACGTACATAGCACACCTAACC
GATTTGAGCAGTAATCTGAAGTTGCCACATGCAGAGGCTTCCTTGAACA
CTCACTTCCACTGACTTGTGGCTCAAATTCTGGGCATTTTCTCAGCAAA
ACAAGCGCAGCTGTCGGCAGTCTGGATCTTCATTCAGATGTTGGCCCTA
GAACAGTGATCATTTTGTAGTAGATGTTAGTAAGCTCCTAGCCCGGAAC
TАCTGAGCAGCGCTCCTCCTAGCCTAGCACCTCТTCTAAACTAAACAAA
AGGGGAGGTGGTCGATTCCTTGGCATAGATTGATGCTCTTCAATCTGGT
ACTGGTAGGCTAGGAGTAGTAGTAGTTAATTACGGTATTGAGTGCAGA
CAGGGCTCGGGTCTCGAGGGAAATTAATTGCAGGCAGGGCGAGAATCA
GATCTTGTTCTTATCCTTGTAGAGACAAAAAAAAATTAAAATTTAAAAG
AAAAATCTCCTCTGCTTTTTGAACGGAACCCAAATCCACCGAGGGGTTC
AGCCCAGTGTGCCTATATATGCATACGGCCTACCTGAAACTCCTCCATA
GTCTTTGTGCCGCTGCTCGCCACTAACACTTCGCGGCTACTCCACTCGC
CGGTAATATAAAAGCAGATTATCCTTTGGTTCCTCGCGCAGAGTTTAAT
CTTTTTGTCTCGTGTGATTAGTGTTCTTGGATTGCTACCTATGATGTTGG
GTTTCTGGATCCGTTTTTCAGGCGCGGCGGCTCCGGAGGGGGGATTTCG
TCGGGCAGGATG

Рис. 6. Последовательность промотора гена GDH-1(5А) с обозначением специфического сайта посадки транскрип-
ционного фактора ответа HIF-1 (фактор ответа на гипоксию) (выделено серым). Стартовый кодон ATG выделен 
подчеркиванием.
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Исследование нуклеотидных последовательно-
стей промоторов гомеологичных генов глутамат-
дегидрогеназы пшеницы на предмет наличия в их 
составе специфических сайтов связывания с ин-
дуцируемым гипоксией фактором (HIF) (рис. 6), 
обуславливающим стресс-зависимый контроль ак-
тивности генов-мишеней при недостатке кислоро-
да, показало наличие таковых элементов в составе 
нуклеотидной последовательности промотора гена 
GDH-1(5А).

Однако существует набор транскрипционных 
факторов, осуществляющих отрицательную ре-
гуляцию экспрессии генов-мишеней в  условиях 
гипоксии при наличии в составе их промоторов 
специфического сайта – W-box (Turchi et al., 2015).

Анализ нуклеотидных последовательностей 
промоторов генов гомеологов глутаматдегидроге-
назы пшеницы позволил установить различие в со-
держании регуляторных cis-элементов, в частности 
W-box. Показано, что из трех гомеологичных генов 
GDH-1(5А), GDH-1(5В) и GDH-1(5D) в составе ну-
клеотидной последовательности промотора W-box 
присутствует только в  составе промотора гена 
GDH-1(5В) (рис. 7). Важно отметить, что распо-
лагается он от −103 до −96 положении, что играет 
ключевое значение его участия в отрицательной 
регуляции экспрессии данного гена-мишени, при 
гипоксическом стрессе (Seok et al., 2022).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Глутаматдегидрогеназа катализирует обратимую 
реакцию аминирования/дезаминирования, которая 
может привести либо к синтезу, либо к катаболизму 
глутамата. Недавние исследования подтвердили, 
что как в молодых, так и в старых листьях табака 
глутамат синтезируется за счет комбинированного 
действия глутаминсинтазы и глутаматсинтазы, в то 
время как глутаматдегидрогеназа отвечает за деза-
минирование глутамата (Terce-Laforgue, et al., 2004, 
Masclaux-Daubresse et al., 2006). Альфа-аминогруппа 

глутамата также может быть перенесена в  пиру-
ват с образованием аланина под действием алани-
наминотрансферазы (КФ 2.6.1.2). Было показано, 
что синтез аланина играет ключевую роль в ответе 
на гипоксию/аноксию (Ricoult et al., 2006).

Ряд генов метаболизма азота сверхэкспрессиру-
ется при низком содержании кислорода, например, 
глутаматдегидрогеназа, глутаматдекарбоксилаза 
и глутаматсинтаза. Было показано, что они индуци-
руются на ранних стадиях стресса (0.5–6 ч) [1] и по-
давлялись, когда стресс длился более 20 часов (Klok 
et al., 2002, Yang et al., 2011).

Изменения ферментативной активности 
в  стрессовых условиях может быть связано как 
с  посттрансляционной конформацией белков, 
так и с изменением транскрипционной активно-
сти генов исследуемых ферментов.

Полиплоидия, и особенно аллополиплоидия, 
часто приводит к тому, что один субгеном стано-
вится доминирующим над другими, что прояв-
ляется в асимметрии экспрессии генов. В основе 
доминирования лежат различная степень мети-
лирования субгеномов, модификации гистонов 
и плотность мобильных генетических элементов 
(Feldman et al., 2012, Bird et al., 2018). Около 30% 
триад генов-гомеологов пшеницы (включающих 
копии генов в A, B и D субгеномах) демонстрируют 
несбалансированные уровни экспрессии, с более 
высокой или более низкой экспрессией одного го-
меолога по сравнению с двумя другими (Ramirez-
Gonzalez et al., 2018).

Нами разработаны субгеном-специфичные 
праймеры для трех гомеологичных генов ГДГ у ал-
логексаплоидной пшеницы, позволяющие изучить 
экспрессию данных генов и провести оценку вклада 
каждого гомеолога фермента в организации метабо-
лизма клетки пшеницы в условиях гипоксии. По-
лученные результаты анализа уровня транскриптов 
генов глутаматдегидрогеназы свидетельствуют, что 
наибольший вклад в  формировании белкового 
компонента исследуемого фермента вносит ген 
GDH-1(5A). Исследование уровня транскриптов 

Рис. 7. Последовательность промотора гена Gdh-1(5B) с  обозначением специфического cis-элемента (выделе-
но серым с зачеркиванием) отрицательной регуляции экспрессии при гипоксии. Стартовый кодон ATG выделен 
подчеркиванием.

CCGCGCCACCGTCCTCCGCGGCTGGGAGGCCTGATCGCTCGCCGGCCG

GCATCCTGCAATGCCCGTGCTCTCTCGCCGACTCCATGGGATCCCGTCG

AAGTCACAACTCAACAAAAAGTTCAATAATCGAGCCCGTGCGTTCTCTC

ATACATAAGCTCCGATCTCTTGGAGAGACCGGCAGAACAGTAGCGGCA

CCACCTTCTTCTTGTAATCCGTGGCTGAGAGTGAAACACAGCAATGATA

TTCGGTTTCTTTTCTTGGTAACATTTGATCGTGTTTATGATGCGTGAGTC

GCTTTTATTAGCATCGCATGGCAACAAGCCGGCCAACAAGGTCATG
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гена глутаматдегидрогеназы в листьях пшеницы 
в среде с азотом показало определенную зависи-
мость. Результаты исследования свидетельствуют 
о зависимости уровня транскриптов гена глутамат-
дегидрогеназ в листьях пшеницы от кислородного 
режима растений. Снижение содержания кисло-
рода в среде инкубации растений приводит к уве-
личению содержания мРНК гена GDH-1(5A), что 
коррелирует с активацией исследуемого энзима. 
Проведенное исследование динамики относитель-
ного уровня транскриптов гемеологичного гена 
GDH-1(5D), кодирующего глутаматдегидрогеназу 
пшеницы, показало минимальное отклонение ве-
личины его экспрессии относительно контрольных 
значений при гипоксии.

Индуцируемый гипоксией фактор (HIF) – фак-
тор транскрипции имеет решающее значение для 
регуляции генов-мишеней в ответ на гипоксию. 
Индуцируемым гипоксией фактор 1 (HIF-1) пред-
ставляет собой димер HIF-1α и ARNT (HIF-1β), 
который связывается с элементами ответа на ги-
поксию (HRE), расположенными в  регулятор-
ной области чувствительных генов, тем самым 
стимулируя их транскрипцию. Основная после-
довательность сайта связывания HIF-1 (5'-A/
GCGTG-3') соотносится с последовательностью 
HRE (5'-CACG(T/C)-3'), обеспечивающих кон-
троль экспрессии гипоксически-зависимых генов 
(Wenger et al., 2005; Xia, Kungr 2009). Наличие двух 
специфических сайтов HIF-1 в составе промотора 
гена GDH-1(5A) способствует изменению экспрессии 
данного гена в условиях гипоксии, что проявляется 
в увеличении его мРНК в клетках листьев пшени-
цы. При этом отсутствие сайтов связывания HIF-1 
в промоторах двух других гомеологичных генов со-
относится с отсутствием их активации при недо-
статке кислорода.

Кроме того, исследование нуклеотидных по-
следовательностей промоторов генов ГДГ пшени-
цы показало наличие в составе GDH-1(5В) отри-
цательного цис-регуляторного элемента на гипок-
сию (5'-AATGATA-3', W-box) (Turchi et al., 2015) 
в области инициации транскрипции. Важное зна-
чение в осуществлении данного типа регуляции 
играет именно положение W-box на нуклеотид-
ной последовательности промотора, в частности, 
для осуществления регуляции он должен находит-
ся в положении от −116 до −2 в промоторе (Seok 
et al., 2022).

Исследование нуклеотидной последователь-
ности промотора гена GDH-1(5D) на  наличие 
в его составе cis-элементов отрицательной и по-
ложительной регуляции показало их отсутствие. 
Стабильный уровень его экспрессии в  листьях 
пшеницы при гипоксическом стрессе обусловлен 
отсутствием взаимодействия с ним гипоксически-
зависимых транскрипционных факторов с соот-
ветствующими регуляторными cis-элементами.

Проведенные исследования регуляции функ-
ционирования глутаматдегидрогеназы в листьях 
пшеницы при гипоксическом стрессе свидетель-
ствуют о четкой реакции клеточного метаболизма 
на недостаток кислорода. Установлено, что в ус-
ловиях гипоксического стресса активируется ГДГ, 
как компонент ГАМК-шунта, что подтверждают 
полученные данные по  изменению каталитиче-
ской активности данного фермента, так и измене-
ние транскрипционной активности генов. Особое 
значение в активации ГДГ при гипоксии играет 
ген GDH-1(5А), активация которого обеспечивает 
формирование необходимого количества белковых 
компонентов ГДГ. Активация ГАМК-шунта обе-
спечивает образование полуальдегида янтарной 
кислоты в митохондриальном матриксе, который 
превращается либо в сукцинат под действием деги-
дрогеназы полуальдегида янтарной кислоты и по-
ступает в ЦТК для поддержания энергетических 
потребностей клеточных процессов (Greenway, 
Gibbs, 2003), либо же в γ-гидроксимасляную кис-
лоту (ГМК) и направляется на биосинтетические 
процессы или выступает в  качестве сигнальной 
молекулы (Miyashita, Good 2008). Индукция и ко-
ординация экспрессии генов, реагирующих на ги-
поксию, находятся под контролем факторов транс-
крипции, принадлежащих к факторам ответа эти-
лена группы VII (ERFs), RAP2.2, RAP2.3, RAP2.12, 
HRE1 и HRE2 (Bailey-Serres et  al., 2012, Limami 
et al., 2014, Van Dongen, Licausi, 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе работы было выявлено влияние недостат-
ка кислорода на  функционирование глутаматде-
гидрогеназы в листьях пшеницы. Установлено из-
менение ферментативной активности исследуемой 
ферментной системы в листьях пшеницы в среде 
азота, что указывает на стресс-индуцированное из-
менение активности ГДГ.

Гипоксические условия также оказывают зна-
чительные изменения в функционировании ГДГ 
в среде, содержащей азот, и при этом наблюдается 
увеличение ферментативной активности в  пер-
вые 6 часов экспозиции, что вызывает вовлечение 
в  адаптивную реакцию клеточного метаболизма 
глутаматдегидрогеназы. При недостатке кислоро-
да наблюдается значительная активация азотно-
го метаболизма, что требует увеличения синтеза 
глутамата, как первичной аминокислоты. Данный 
синтез обеспечивает ГДГ, осуществляя отток 2-ок-
соглутарата из ЦТК. Альфа-аминогруппа глутамата 
также может быть перенесена в пируват с образо-
ванием аланина под действием аланинаминотранс-
феразы. Было показано, что синтез аланина играет 
ключевую роль в ответе на гипоксию. Кроме того, 
показано изменение содержания транскриптов 
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гена, кодирующего ГДГ в листьях пшеницы в усло-
виях гипоксии. Увеличение содержания мРНК гена 
GDH-1(5А) в  листьях пшеницы при воздействии 
на растения гипоксических условий наблюдается 
в первые часы эксперимента, что соотносится с из-
менением каталитической активности глутаматде-
гидрогеназы. Полученные результаты по анализу 
активности ГДГ и уровня экспрессии его гена сви-
детельствуют о регуляции его функционирования 
за счет изменения экспрессии генетического мате-
риала клетки.

Полученные результаты оценки наличия регу-
ляторных элементов, обеспечивающих контроль 
гипоксического ответа, в составе нуклеотидных 
последовательностей промоторов генов гомеоло-
гов глуматадегидрогеназы пшеницы, свидетель-
ствуют о тонком механизме контроля их транс-
крипционной активности на уровне взаимодей-
ствия с соответствующими транскрипционными 
факторами. Установлено, что активация гена 
GDH-1(5А) в условиях гипоксии обусловлена нали-
чием в составе его промотора положительного ре-
гуляторного cis-элемента HRE для фактора HIF-1. 
Данный элемент обнаружен только в составе про-
мотора гена GDH-1(5А), что соотносится с увеличе-
нием его транскрипционной активности в условиях 
гипоксии в листьях пшеницы уже с первого часа 
эксперимента.

Кроме того, в составе промотора гена GDH-1(5В)  
обнаружен отрицательно регулирующий cis-
элемент – W-box, который не был обнаружен в со-
ставе промоторов других анализируемых в работе 
генов. Данный cis-элемент располагается в ини-
циации транскрипции, что способствует угнетению 
экспрессии данного гена с первых часов экспо-
зиции растений в условиях недостатка кислоро-
да. Таким образом, установлено, что регуляция 
работы ГДГ при действии стрессового фактора, 
такого как гипоксия, осуществляется с помощью 
регуляции уровня транскриптов гомеологичных 
генов исследуемого фермента, осуществляемая 
при участии гипоксически индуцируемых факторов 
транскрипции.
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of homeologic glutamate dehydrogenase genes in wheat leaves under hypoxia
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An increase in GDH activity has been established when plants are exposed to hypoxic conditions in the 
first 6 hours, which ensures the formation of an adaptive response of cellular metabolism to the lack 
of oxygen in the cell. A difference in the transcriptional activity of homeologous GDH-1 genes in wheat 
leaves under stress conditions was shown. An increase in the mRNA content of the GDH-1(5A) gene 
in wheat leaves when plants are exposed to hypoxic conditions is observed in the first hours of the 
experiment, which correlates with a change in  the catalytic activity of  glutamate dehydrogenase. 
Regulation of this gene is carried out by the transcription factor HIF, the specific landing site of which 
is found in the transcription initiation site of the promoter of this gene.

Keywords: glutamate dehydrogenase, wheat, hypoxia, regulation, gene, expression, promoter
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Впервые для представителей класса Eoacanthocephala изучена ультраструктура тегумента метасомы раз-
вивающегося скребня Neoechinorhynchus beringianus (Neoechinorhynchidae). Показано, что у полностью 
сформированных акантелл этого вида отсутствует циста, характерная для цистакантов подобных стадий 
развития у представителей других классов скребней, и функцию защиты от ответной реакции хозяина 
выполняет толстый слой гликокаликса на поверхности тегумента. Тегумент представлен типичным сим-
пластом, включает стандартный набор слоев (поперечно-полосатый, войлочно-волокнистый, радиально-
волокнистый и трубочковый) и подстилается базальной пластинкой и двумя слоями мышц. Отсутствие 
у исследованных развитых акантелл цисты не позволяет применять к ним термин “цистакант”.

Ключевые слова: Neoechinorhynchus beringianus, цистакант, акантелла, тегумент, гликокаликс, световая 
микроскопия, электронная микроскопия.
DOI: 10.31857/S1026347024050054, EDN: uloimp

Покров паразитических червей, включая скреб-
ней (акантоцефалов), представляет собой уникаль-
ное образование, позволяющее, с одной стороны, 
осуществлять обменные процессы с окружающей 
средой/организмом хозяина, с другой, защищаться 
от ответной негативной реакции хозяина. Домини-
рующую роль в выполнении этих функций, безус-
ловно, выполняет поверхностный участок покрова, 
имеющий непосредственный контакт с окружаю-
щей средой. Поскольку акантоцефалы являются 
биогельминтами и  характеризуются сложными 
жизненными циклами с участием нескольких хо-
зяев, их покров должен быть адаптирован ко всем 
хозяевам.

Морфология покрова взрослых скребней изуче-
на на примере нескольких, преимущественно мо-
дельных, видов с применением как световой, так 
и электронной микроскопии; эти результаты обоб-
щены в ряде обзоров (Meyer, 1933; Nicholas, 1967; 
Богоявленский, Иванова, 1978; Miller, Dunagan, 
1985; Herlyn, 2000; Taraschewski, 2000; Никишин, 
2004; и  др.). Значительно меньше работ было 
посвящено изучению ультратонкого строения 

акантелл, развивающихся в промежуточных хозяе-
вах, и цистакантов, причем в большинстве случаев 
объектами этих исследований были представители 
классов Palaeacanthocephala и Archiacanthocephala 
(Butterworth, 1969; Marchand, Grita-Timoulali, 
1992; Никишин, 2004). Свето-микроскопиче-
ское строение покровов у представителей класса 
Eoacanthocephala на разных стадиях жизненного 
цикла изучено на примерах нескольких видов рода 
Neoechinorhynchus (Богоявленский, Иванова, 1978; 
Al-Sady, 2009; Lourenco et al., 2018; и др.). Сведе-
ния же об ультраструктуре покровов у взрослых 
представителей этого класса ограничены результа-
тами детального исследования стенки тела скреб-
ня Octospinifer macilentus с применением трансмис-
сионного электронного микроскопа (Beermann 
et al., 1974) и переднего и заднего участков тела 
скребня Neoechinorhynchus cephalic с применением 
сканирующей электронной микроскопии (Kaur, 
Sanil, 2021); ультраструктура же акантелл скреб-
ней этого класса остется не изученной. В настоя-
щем сообщении представлены первые результаты 
изучения покрова метасомы поздней акантеллы 

ЗООЛОГИЯ
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скребня Neoechinorhynchus beringianus Mikhailova, 
Atrashkevich, 2008 с  использованием световой 
и трансмиссионной электронной микроскопии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Вид N. beringianus описан от девятииглой ко-
люшки Pungitius pungitius Linnaeus, 1758 – основ-
ного дефинитивного хозяина и, кроме Магадан-
ской области, распространен на Чукотке, Аляске, 
Камчатке, Сахалине и в Приморье. К типичным 
местообитаниям паразита относятся речные стари-
цы и водоемы на морском побережье, заселенные 
колюшками. В число его окончательных хозяев, 
помимо девятииглой колюшки, входят лососевые, 
хариусы, ряпушка, налим, подкаменщик, а проме-
жуточными хозяевами служат мелкие пресновод-
ные ракушковые рачки рода Candona.

Мы изучили полностью сформированных акан-
телл из остракод, собранных в озере Черное бас-
сейна Верхней Колымы – уникальном очаге, в кото-
ром обитает изолированная популяция девятииглой 
колюшки. Живых скребней фиксировали в 2%-ном 
растворе глутарового альдегида на 0.1 М фосфатном 
буфере, постфиксировали в 1–2%-ном растворе те-
траоксида осмия на 0.2 М буфере, обезвоживали 
и заключали в смесь эпона и аралдита. В процессе 
обезвоживания образцы контрастировали 1%-ным  
раствором уранилацетата в 70%-ном спирте в те-
чение ночи. Тотальные препараты и полутонкие 
срезы, окрашенные смесью метиленового синего 
и  кристаллического фиолетового, просматрива-
ли в световых микроскопах Carl Zeiss Imager.D1 
и Olympus CX41 и фотографировали цифровыми 
фотоаппаратами AxioCam MRc (Zeiss) и Olympus 
Е-420, соответственно. Тонкие срезы просматрива-
ли в электронном микроскопе JEM 1400 Plus. Все 
полученные фотографии обрабатывали с исполь-
зованием пакета программ Corel DRAW Graphics 
Suite X5.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

На рисунке 1а представлен общий вид акантел-
лы с промежуточным хозяином; на рисунке 1б – 
ее поперечный срез. Покров изученных акантелл 
представляет собой типичный симпластический 
тегумент, толщиной до 30 мкм (рис. 1). Снаружи 
тегумент покрыт слоем гликокаликса (рис. 1в, г), 
толщиной до 1 мкм, в составе которого визуально 
выделяются два подслоя (рис. 1г). Непосредствен-
но к поверхности тегумента прилежит внутренний 
подслой гликокаликса, толщиной до 70 нм, обра-
зованный электронно-плотным гомогенным мате-
риалом. Остальная часть гликокаликса (его внеш-
ний подслой) представлена рыхлым материалом, 

состоящим из тонких переплетающихся филамен-
тов и электронно-плотных зерен.

Поверхность тегумента покрыта цитоплаз-
матической мембраной, сливающейся с  тонким 
электронно-плотным покровным комплексом 
(10–20 нм толщиной) (рис. 1г), структура которого 
на имеющихся препаратах не определяется. Глубже 

Рис. 1. Акантеллы скребня N. beringianus (а  – сам-
ка, в-д – самцы; а-б – световая микроскопия, в-д – 
электронная микроскопия). а – Остракода р. Candona 
с выделившейся акантеллой в связи с механическим 
повреждением раковины промежуточного хозяина; б – 
акантелла в промежуточном хозяине; в – общий вид 
тегумента метасомы; г – ядерный участок тегумента 
метасомы; д – наружный участок тегумента метасомы. 
ак – Акантелла; вв – ойлочно-волокнистый слой тегу-
мента; г – гликокаликс; гв – внутренний слой гликока-
ликса; гн – наружный слой гликокаликса; и – инваги-
наты поперечно-полосатого слоя; км – слой кольцевых 
мышц; л – липиды; ос – остракода; пм – слой продоль-
ных мышц; пп – поперечно-полосатый слой тегумента; 
рв – радиально-волокнистый слой тегумента; тр – тру-
бочковый слой тегумента; стрелка черная – базальная 
пластинка; стрелка белая – покровный комплекс; го-
ловка стрелки черная – волокна радиально-волокни-
стого слоя тегумента; звездочка – ядра тегумента.

а б
ак

ос

20 мкм

0.5 мм

0.5 мкм5 мкм
ппг

вв

рв

тр км
пм

тр

гв

и
пп гв

гн

и

в г

д
л

л

5 мкм км
пм

л



	 Первые сведения об ультратонком строении � 607

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

в составе тегумента отчетливо различаются попе-
речно-полосатый, войлочно-волокнистый, ради-
ально-волокнистый и трубочковый слои (рис. 1в).

Поперечно-полосатый слой, толщиной 0.35–
0.40 мкм, характеризуется многочисленными ин-
вагинатами наружной цитоплазматической мембра-
ны. Диаметр инвагинатов колеблется в пределах 
50–80 нм; –их содержимое электронно-светлое не-
ясной структуры. Цитоплазма слоя более плотная, 
чем в других участках тегумента (рис. 1г).

Войлочно-волокнистый слой, толщиной около 
2.5 мкм, имеет неясную исчерченность в более или 
менее продольном направлении. В составе этого 
слоя выявляются многочисленные волокна, ориен-
тированные параллельно тегументу, митохондрии 
и везикулы различного диаметра (рис. 1в).

Радиально-волокнистый слой самый толстый, 
толщиной 10–15 мкм, также не имеет отчетливых 
границ и характеризуется наличием лакун, тегумент-
ных ядер, липидных капель и везикул, визуально 
менее многочисленных, чем в войлочно-волокни-
стом слое (рис. 1в). Кроме того в этом слое чаще, чем 
в других слоях наблюдаются радиально ориентиро-
ванные волокна, пронизывающие тегумент от его 
внутренней цитоплазматической мембраны до по-
кровного комплекса.

Количество ядер у скребней исследуемого вида 
постоянное – пять дорзальных и одно вентраль-
ное. Ядра характеризуются округлой или овальной 
формой, слегка волнистой оболочкой и включают 
по одному ядрышку грушевидной (реже гантеле-
видной) формы, отчетливо наблюдаемых на свето-
микроскопических препаратах (рис. 1б). Наиболь-
ший диаметр одного из ядер на электроннограмме 
составил 14 мкм (рис. 1д).

Толщина трубочкового слоя не  превышает 
1.5 мкм (рис. 1в). Он образован множеством ин-
вагинатов цитоплазматической мембраны, изну-
три ограничивающей тегумент. В цитоплазме это-
го слоя наблюдаются многочисленные пузырьки, 
предположительно являющиеся расширенными 
окончаниями инвагинатов.

Под тегументом располагаются слои кольцевых 
и продольных мышц, отделенные от тегумента ба-
зальной пластинкой (рис. 1в, д).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Гистологическая организация тегумента взрос-
лых скребней N. beringianus, а также его ультраструк-
тура были рассмотрены ранее (Кусенко и др., 2012; 
Кусенко, Никишин, 2013а, б). Особенностями те-
гумента исследованных здесь акантелл в сравнении 
со взрослыми червями являются ожидаемые раз-
мерные различия, а также морфология тегументных 
ядер. В настоящем исследовании мы не обнаружили 
массивных внутриядерных включений, отмеченных 

в ядрах взрослых червей, а сами ядра характеризу-
ются более правильными округлыми очертаниями 
и меньшими размерами. Изменение морфологии 
этих ядер у  взрослых червей, возможно, связано 
с ростом паразитов в окончательном хозяине.

Наличие толстого слоя гликокаликса на  по-
верхности тегумента полностью сформирован-
ных цистакантов характерно для скребней классов 
Palaeacanthocephala и Archiacanthocephala (Wright, 
Lumsden, 1968; Никишин, 1986; Никишин и др., 
1994; Dezfuli, Giari, 1999; и др.). Результаты насто-
ящего исследования свидетельствуют о  том, что 
и представители класса Eoacanthocephala, по край-
ней мере, вид N. beringianus, не являются исклю-
чением. Таким образом, подтверждается ранее 
высказанное предположение, что толстый слой 
гликокаликса на поверхности тегумента является 
особенностью тканевых форм, как минимум, мно-
гих паразитических червей (Никишин, 2016, 2018). 
Можно предполагать, что столь развитый слой гли-
кокаликса защищает тканевых паразитов от ответ-
ной клеточной реакции хозяина, например, от “ге-
моцитной атаки” в организме промежуточного хо-
зяина (Никишин, 2016, 2018; и др.).

Наиболее примечательной особенностью иссле-
дованных акантелл является отсутствие цисты, окру-
жающей цистакантов классов Palaeacanthocephala 
и  Archiacanthocephala (Crompton, 1967; Mercer, 
Nicholas, 1967; Никишин, 1999, 2004; и др.). Вывод 
об отсутствии цисты у акантелл Eoacanthocephala 
ранее был сделан на основе результатов свето-ми-
кроскопических исследований ряда других видов 
(Merritt, Pratt, 1964; Harms, 1965; Cable, Dill, 1967; 
Uglem, Larson, 1969; и  др.), однако однозначное 
подтверждение этого факта с применением элек-
тронной микроскопии получено впервые. Более 
того, у исследованных акантелл не обнаружен и ме-
ханизм формирования цисты, обязательными ком-
понентами которого, например, у представитеелй 
класса Palaeacanthocephala являются микроворсин-
ки на поверхности тегумента (Nikishin, 1992). Таким 
образом, отсутствие цисты у исследованных скреб-
ней, достигших стадии, инвазионной для оконча-
тельного хозяина, не позволяет именовать их терми-
ном “цистакант”; предпочтительнее использовать 
термин “акантелла” (Петроченко, 1956; и др.) или 
“сформированная акантелла”.

Функция цисты, по мнению большинства ис-
следователей, заключается в защите развивающейся 
акантеллы от гемоцитного ответа промежуточного 
хозяина (Lackie, 1975; Nickol, 1985; Никишин, 1999; 
и др.). Защитную функцию, но предположительно 
более многообразную, выполняет также толстый 
слой гликокаликса, характерный для стадий жиз-
ненного цикла, предшествующих стадии жизни 
в окончательном хозяине (Никишин, 2016; 2018). 
В частности, участие цисты и гликокаликса в защи-
те от гемоцитной атаки организма промежуточного 
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хозяина (ракообразного) экспериментально показа-
но на примере цистицеркоидов цестод (Никишин, 
Лебедев, 2011). Можно предполагать, что у акантелл 
класса Eoacanthocephala защитные функции отсут-
ствующей цисты принимает на себя гликокаликс.

По всей вероятности, отсутствие цисты явля-
ется характерной особенностью сформированных 
акантелл других видов класса Eoacanthocephala. 
В  таком случае стратегия взаимоотношений 
с  промежуточными хозяевами акантелл класса 
Eoacanthocephala, не имеющих цисту, должна от-
личаться от  стратегии взаимоотношений с  про-
межуточными хозяевами цистакантов скребней 
классов Palaeacanthocephala и Archiacanthocephala, 
формирующих цисту как дополнительную защит-
ную структуру. Будущие исследования должны 
подтвердить или опровергнуть это предположение.

Авторы выражают благодарность Е.И. Михай-
ловой за любезно предоставленную фотографию 
к рисунку (Рис. 1а).
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First knowledge on the ultrathin structure of the tegument “Cystacanth”  
of the acanthocephala Neoechinorhynchus beringianus Mikhailova,  

Atrashkevich, 2008 (Eoacanthocephala, Neoechinorynchidae)
K. V. Kusenko#, V. P. Nikishin#

Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,  
st. Portovaya, 18, Magadan, 685000 Russia

#E-mail: kusenko.kseniya@yandex.ru
#E-mail: nikishin@ibpn.ru

For the first time, the ultrastructure of the metasoma tegument of the developing acanthocephalan 
Neoechinorhynchus beringianus (Neoechinorhynchidae) was studied at  representatives of  the 
Eoacanthocephala class. Completely developed acanthellae of this species were shown to have no cyst, 
which is a characteristic feature of cystacanths of similar development stages in representatives of other 
acanthocephalan classes; and the protection function from the host response is performed by a thick 
layer of glycocalyx on the tegument surface. The tegument is represented by a typical symplast, including 
a standard set of layers (cross-striated, felt-fibrous, radially fibrous and tubular), and is underlain by a 
basal plate and two layers of muscles. The absence of a cyst in the completely developed acanthellae 
under study does not allow using the term “cystacanth” concerning them.

Keywords: Neoechinorhynchus beringianus, cystacanthus, acanthella, tegument, glycocalyx, light microscopy, 
electron microscopy
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и пролимфоцитов (В-лимфоцитов) в пронефросе и увеличение числа пролимфоцитов в селезенке 
у зараженных рыб свидетельствовало о запуске процессов иммунорегуляции. Другие эффекторные 
элементы (клетки моноцитарно-макрофагальной линии, базофилы и эозинофилы) не участвовали 
в противопаразитарной защите.
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Dibothriocephalus dendriticus (Nitsch, 1824) 
(син. Diphyllobothrium dendriticum) (Cestoda: 
Diphyllobothriidea) является паразитом лососевых 
рыб на стадии плероцеркоида (второй промежу-
точный хозяин) и на рыбоядных птицах на стадии 
имаго (окончательный хозяин) в Голарктике и Па-
леарктике (Куклина, Куклин, 2016; Scholz, Kuchta, 
2016), первыми промежуточными хозяевами слу-
жат пресноводные копеподы (Делямуре и  др., 
1985). D. dendriticus также использует млекопитаю-
щих в качестве своих естественных окончательных 
хозяев (Scholz, Kuchta, 2016). Человек заражается 
этим паразитом при употреблении в пищу сырой 
или частично приготовленной рыбы, содержащей 
плероцеркоиды, что обосновывает большое эпиде-
миологическое значение этого паразита.

Байкальский омуль (Coregonus migratorius, Georgi, 
1775) (Salmoniformes: Coregonidae)  – сиговая рыба, 
эндемичная для озера Байкал (Восточная Сибирь, 
Россия) (Teterina et al., 2020), является значимым 
видом в формировании биоразнообразия ихтио-
фауны озера. Благодаря своей высокой промыс-
ловой ценности он является широко эксплуати-
руемым видом (Базов, Базова, 2016). Байкальский 
омуль также занимает доминирующую позицию 
как второй промежуточный хозяин D. dendriticus, 

составляя 99% всей гемипопуляции цестод (Про-
нин и др., 2009).

В организме хозяина мигрирующие плероцерко-
иды проникают через стенку желудочно-кишечно-
го тракта и инкапсулируются во внешней оболочке. 
Наиболее распространенными локациями являются 
пищевод, желудок, пилорические отростки, печень 
и висцеральный жир (Пронина, Пронин, 1988; Torres 
et al., 2012). У промежуточных хозяев в зависимости 
от  локализации, Dibothriocephalus spp. оказывают 
различные патологические эффекты, есть данные 
об элиминации зараженных рыб (Hoffman, Dunbar, 
1961; Rodger, 1991; Sharp et  al., 1992; Rahkonen 
et al., 1996; Santoro et al., 2013). Имеется широкий 
ряд гистопатологических исследований внутрен-
них органов зараженных рыб (Пронина, Пронин, 
1988; Фомина, Пронина, 2015), однако системный 
иммунный ответ омуля и других представителей 
семейства лососевых при этой инвазии изучен 
мало. Лишь в нескольких исследованиях рассма-
тривалось влияние D. dendriticus на  иммунную 
систему рыб. В этих работах в экспериментальных 
условиях in vitro были описаны иммунорегулятор-
ные вещества, секретируемые цестодами и попу-
ляциями клеток рыб, участвующих в иммунном 
ответе против паразита (Sharp et al., 1992; Dezfuli 

ЗООЛОГИЯ
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et al., 2007; Kutyrev et al., 2014; 2017), а также ин-
дукция специфических антител у  рыб при есте-
ственном заражении дифиллоботриидами (Sharp 
et al., 1989). В то же время многие вопросы, свя-
занные с функционированием иммунной системы 
в условиях естественной инвазии этими цестодами, 
остаются открытыми.

Несмотря на  очевидную патогенность це-
стод, им не выгодно убивать своего хозяина (Sitjà-
Bobadilla, 2008). Они также используют различные 
методы, чтобы обойти иммунный ответ, что позво-
ляет им выживать в организме хозяина в течение 
длительных периодов времени. В зараженном орга-
низме активируется ряд иммунных защитных меха-
низмов: врожденных и адаптивных. Почки и селе-
зенка рыб являются основными органами иммуно-
поэза. Лейкоциты, входящие в состав этих органов, 
играют решающую эффекторную роль в иммунном 
ответе (Лапирова и др., 2017; Nakanishi et al., 2018). 
Важным звеном врожденной иммунной системы 
рыб, принимающим участие в противопаразитар-
ной защите, является гранулоцитарный росток ге-
мопоэза (Alvarez-Pellitero, 2008). Так, повышенная 
мобилизация и активация нейтрофилов и эозино-
филов была обнаружена у карповых при инвазии 
Bothriocephalus acheilognathi (Nie, Hoole, 2000), ак-
тивация нейтрофилов была обнаружена у радужной 
форели при дифиллоботриозе (Sharp et  al., 1992) 
и  европейских угрей при заражении Anguillicola 
crassus (Knopf et al., 2008). В настоящее время из-
вестно, что адаптивный иммунитет у костистых рыб 
характеризуется наличием Т- и В-лимфоцитов, им-
муноглобулинов, Т-клеточных антигенных рецепто-
ров и молекул главного комплекса гистосовместимо-
сти (Alvarez-Pellitero, 2008; Nakanishi et al., 2018; Stosik 
et al., 2021). В последние годы, достигнут значитель-
ный прогресс в понимании специфических иммун-
ных механизмов у рыб в ответ на паразитарную инва-
зию (Dezfuli et al., 2016; Souza et al., 2019; Scholz et al., 
2021; Buchmann, 2022). Однако эти знания огра-
ничены и варьируются в зависимости от вида рыб 
и факторов окружающей среды, влияющих на воз-
никновение и  распространение болезней у  рыб. 
В целом, именно отсутствие информации об этих 
явлениях сдерживает разработку эффективных ме-
тодов борьбы с паразитарными заболеваниями.

Наша работа является частью серии работ 
по изучению взаимоотношений в системе «C. mi-
gratorius  – D. dendriticus», в которой впервые при-
ведены сведения об изменениях лейкоцитарного 
состава основных иммунных органов байкальско-
го омуля, незараженного и зараженного цестодой 
в естественных условиях среды обитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследуемый биологический материал был по-
лучен от особей байкальского омуля придонного 
глубоководного морфотипа в октябре 2008 г. (р. Се-
ленга, Байкальский бассейн, Кабанский район, Ре-
спублика Бурятия). В выборку вошли зараженные 
D. dendriticus (n = 10) и незараженные (n = 10) осо-
би одинакового размера и возраста. Для всех рыб 
проведен морфобиологический анализ, включаю-
щий измерение длины тела по Смиту, измерение 
массы тела (Правдин, 1966) и определение возраста 
(Чугунова, 1959) (табл. 1). Возраст рыб определяли 
по количеству годичных колец на чешуе рыб с по-
мощью микроскопа при увеличении 2Х.

В полевых условиях у каждой рыбы, наркотизи-
рованной бензокаином (1 г/10 л), отбирали образ-
цы тканей почек (пронефрос и мезонефрос) и се-
лезенки. Кожу, плавники и  жабры каждой рыбы 
исследовали на наличие эктопаразитов. Затем гла-
за, мышцы, полость тела, внутренние органы рыб 
препарировали и исследовали на наличие эндопа-
разитов. Гельминтов исследовали в чашках Петри 
с 0.65%  физиологическим раствором для холод-
нокровных животных. Идентификацию паразитов 
проводили по существующим определителям (Бауэр, 
1984, 1985, 1987). Полость тела и желудочно-кишеч-
ный тракт исследовали на наличие капсул, содер-
жащих D. dendriticus. Плероцеркоиды цестод выде-
ляли, переносили в 0.65%-ный физиологический 
раствор и с помощью игл удаляли из окружающих 
капсул. Морфологическая идентификация пле-
роцеркоидов основывалась на форме и размерах 
сколекса и шейки стробилы (Делямуре и др., 1985; 
Бауэр, 1987). Интенсивность инвазии (экз.) и чис-
ленность паразитов (экз.) использовались для ко-
личественной оценки заражения (Bush et al., 1997) 

Таблица 1. Морфометрические параметры байкальского омуля (Coregonus migratorius) зараженных 
и не зараженных Dibothriocephallus dendriticus

Показатель Не зараженные рыбы Зараженные рыбы
Длина тела до конца средних лучей хвостового плавника, мм 325–365 353–383
Вес полный, г 450–528 495–594
Возраст, годы 10–11 10–11
Число исследованных рыб, экз. 10 10

Примечание. Лимиты (минимум-максимум).
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и представлены в табл. 2. В связи с отсутствием 
рыб, свободных от гельминтов, и наличием у них 
смешанной инвазии, в сравниваемые группы вошли 
особи со схожей и минимальной интенсивностью 
заражения паразитами (табл. 2).

Образцы почки (пронефрос и  мезонефрос) 
и селезенки использовали для изготовления отпе-
чатков органов (по три препарата на рыбу). Отпечат-
ки сушили на воздухе, фиксировали в красителе 
Май-Грюнвальда и затем окрашивали азур-эози-
ном по методу Романовского-Гимзы (Сборник…, 
1999). Подсчет клеток осуществляли с помощью 
светового микроскопа MC300 (Micros, Австрия) 
при увеличении в 1350 раз. Для каждой группы 
рыб (незараженных и зараженных) был проведен 
подсчет 3000 клеток.

Все процедуры, проводимые в этой работе, соот-
ветствуют этическим стандартам соответствующих 
национальных и  институциональных руководств 
по уходу и использованию животных.

Данные анализировались с  использованием 
пакета программ Statistica 6.0. Нормальность рас-
пределения количественных данных определяли 
с помощью теста Шапиро-Уилка и визуального 
контроля гистограмм. Группы данных, не являю
щиеся нормально распределенными, сравнива-
лись с использованием критерия Манна–Уитни 
(the Mann−Whitney U-test).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Лейкоциты в иммунных органах всех особей бай-
кальского омуля были представлены тремя группа-
ми клеток: бластными клетками (рис.), гранулоци-
тами и агранулоцитами. Гранулоциты находились 
на разных стадиях дифференцировки: промиело-
циты, миелоциты, метамиелоциты, палочкоядер-
ные и сегментоядерные нейтрофилы (рис. 1а), мие-
лоциты и метамиелоциты базофильные (рис. 1а,б). 

Агранулоциты были представлены лимфоидными 
и моноцитарными клеточными линиями. Лимфоид-
ные клеточные линии состояли из пролимфоцитов 
и зрелых лимфоцитов (рис.1а,в), тогда как моноци-
тарные линии были представлены промоноцитами 
и зрелыми моноцитами (рис. 1в).

Лимфоидные клеточные линии доминировали 
в лейкоцитарном составе пронефроса в обеих груп-
пах (табл. 3). На активацию лейкопоэза в кровет-
ворной ткани указывало высокое число бластных 
клеток. Кроме того, обнаружены элементы моно-
цитарного и гранулоцитарного линий (нейтрофи-
лы и  базофилы). Число гранулоцитов у  особей, 
зараженных D. dendriticus, значимо увеличилось 
в 1.6 раза по сравнению с таковыми в незаражен-
ной группе. Такой результат обусловлен увеличе-
нием числа нейтрофилов (в 1.6 раза), в основном 
нейтрофильных метамиелоцитов (в 1.1 раза). На-
против, число лейкоцитов в лимфоидных клеточ-
ных линиях значимо уменьшилось в 1.1 раза за счет 
числа пролимфоцитов (в 1.2 раза) (табл. 3).

В лейкоцитарном составе мезонефроса рыб, 
зараженных плероцеркоидами D. dendriticus, су-
щественных изменений не наблюдалось (табл. 3), 
он  характеризовался тем же  соотношением по-
пуляций лейкоцитов, что и в пронефросе. Среди 
лейкоцитов туловищной почки количественно 
преобладали лимфоциты, затем бластные эле-
менты и гранулоциты. Фиксировались единичные 
моноциты.

Среди лейкоцитов селезенки у всех исследуе-
мых особей байкальского омуля преобладали лим-
фоциты, в том числе пролиферирующие молодые 
их формы (табл. 4). Различия по количеству бласт-
ных клеток между группами не были значимыми. 
Лейкоцитарный состав селезенки особей, заражен-
ных D. dendriticus, отличался от такового у незара-
женных особей (табл. 4). Число нейтрофилов значи-
мо снизилось в 2.5 раза преимущественно за счет 
малодифференцированных форм  – миелоцитов 

Таблица 2. Параметры зараженности байкальского омуля (Coregonus migratorius) паразитами

Паразит
Незараженные

D. dendriticus рыбы
Зараженные

D. dendriticus рыбы 
ИИ ИО ИИ ИО

Dibothriocephalus dendriticus (Nitsch, 1824) 0 0 11–33 17.9 (2.3)
Proteocephalus longicollis (Cestoda) (Zeder, 1800) 4–25 11.5 (9.5) 3–28 12.8 (7)
Contracaecum osculatum baicalensis (Nematoda) 
(Mozgovoi и Ryjikov, 1950) 1–3 0.6 (0) 1–3 0.5 (0)

Diplostomum spp. (Trematoda) 2 0.4 (0) 1 0.1 (0)
Phillodistomum umblae (Trematoda) (Fabricius, 1780) 1–3 0.6 (0) 0 0
Salmincola extumescens (Crustacea) (Gadd, 1901) 0 0 1 0.1 (0)

Примечание. ИИ  – интенсивность инвазии (лимиты), экз.; ИО  – индекс обилия и медиана численного ряда паразитов 
(в скобках), экз.



	 ЛЕЙКОЦИТАРНЫЙ СОСТАВ ИММУННЫХ ОРГАНОВ� 613

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

и  метамиелоцитов, число которых уменьшилось 
в 2.9 и 2.2 раза соответственно. Число лейкоцитов 
в лимфоидных клеточных линиях значимо увели-
чилось в 1.1 раза главным образом за счет числа не-
зрелых форм (пролимфоцитов) в 1.3 раза, напротив, 
процент зрелых лимфоцитов снизился в 2 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В основе противогельминтного иммунитета 
у  рыб лежат процессы трансформаций иммуно-
компетентных клеток хозяина под влиянием анти-
генов, секретируемых паразитом. В этом контексте 
продукция, мобилизация и активация лейкоцитов 
являются наиболее важными фазами защитной 
реакции у рыб при паразитозах (Nie, Hoole, 2000; 

Scharsack et al., 2004; Knopf et al., 2008; Souza et al., 
2019). Лейкоциты в иммунных органах рыб, про-
исходящие из одной гемопоэтической стволовой 
клетки, пролиферируют и  дифференцируются 
в гранулоцитарную, моноцитарную и лимфоцитар-
ную линии (Kobayashi et al., 2016). Эти клеточные 
элементы обнаруживают морфологические и ци-
тохимические различия на разных стадиях сво-
его созревания и дифференцировки. Это обстоя-
тельство позволяет успешно идентифицировать 
их с помощью различных методов окраски (Ивано-
ва, 1983; Головина и др., 2003). Поскольку разрабо-
танных молекулярных маркеров клеток крови рыб 
не существует, а методами проточно-цитометриче-
ского исследования можно определить лишь огра-
ниченное количество клеточных популяций (Inoue 
et al., 2002; Franke et al., 2014; Parrino et al., 2018; 

Рис 1. Лейкоциты пронефроса (а, б, в ) Coregonus migratorius, окраска азур-эозином: 1  – бласт, 2  – миелоцит, 3  – ме-
тамиелоцит, 4  – палочкоядерный нейтрофил, 5  – сегментоядерный нейтрофил, 6  – пролимфоцит, 7  – лимфоцит, 
8  – базофил, 9  – промоноцит, 10  – моноцит.
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Fazio et  al., 2019), метод световой микроскопии 
остается достаточно информативным при изучении 
субпопуляций лейкоцитов рыб. Следует отметить, 
что лейкоцитарные реакции в ответ на антигенный 
стимул, в том числе паразитарный, характеризуются 
достаточно высокой чувствительностью (Голови-
на, Тромбицкий, 1989; Серпунин, 2002; Buchmann, 
2022). Определенные иммунные клетки реагируют 
на воспалительные сигналы и мигрируют к очагам 

поражения, тогда как другие циркулируют через 
кровь от первичных иммунных органов к вторич-
ным лимфоидным тканям, выполняя адаптивный 
иммунный ответ (Nie, Hoole, 2000; Nakanishi et al., 
2018; Buchmann, 2022). Исследования на клеточном 
уровне позволяют выявить адаптивные и компенса-
торные изменения иммунных процессов даже в тех 
случаях, когда клетки морфологически не изме-
няются (Furtado et al., 2019; Нгуен и др., 2021).

Таблица 3. Лейкоцитарный состав пронефроса и мезонефроса байкальского омуля (Coregonus migratorius) 
незараженных и зараженных Dibothriocephallus dendriticus (М ± mx)

Показатель, %
Пронефрос

P
Мезонефрос

P незараженные 
рыбы

зараженные 
рыбы

тренд  
изменений

незараженные 
рыбы

зараженные 
рыбы

Бластные клетки 12.3 ± 0.86 15.5 ± 2.03 ― 0.80 8.0 ± 1.36 8.9 ± 1.95 0.65
Гранулоциты 7.3 ± 0.42 11.6 ± 1.29 ↑ 0.01 4.0 ± 0.69 4.0 ± 0.75 0.72
Нейтрофилы 7.2 ± 0. 97 11.3 ± 1.68 ↑ 0.03 4.0 ± 0.69 4.0 ± 0.75 0.72
Миелоциты 0.8 ± 0.33 1.3 ± 0.42 ― 0.3 0.9 ± 0.32 0.8 ± 0.29 0.72
Метамиелоциты 2.2 ± 0.36 3.7 ± 0.70 ↑ 0.04 1.0 ± 0.42 1.4 ± 0.56 0.58
Палочкоядерные 2.1 ± 0.53 2.9 ± 0.57 ― 0.29 0.9 ± 0.32 0.8 ± 0.29 0.82
Сегментоядерные 2.1 ± 0.51 3.3 ± 0.97 ― 0.26 1.2 ± 0.40 1.0 ± 0.37 0.71
Базофилы 0.1 ± 0.09 0.3 ± 0.14 ― 0.29 0 0 ―
Миелоциты 0 0.2 ± 0.12 ― 0.11 0 0 ―
Метамиелоциты 0.1 ± 0.09 0.1 ± 0.10 ― 0.95 0 0 ―
Агранулоциты 80.7 ± 1.58 72.9 ± 3.49 ↓ 0.04 88.0 ± 1.38 87.2 ± 1.54 0.68
Лимфоциты 80.0 ± 1.62 72.7 ± 3.49 ↓ 0.04 85.9 ± 1.51 84.8 ± 1.63 0.61
 Пролимфоциты 70.2 ± 2.48 58.3 ± 4.45 ↓ 0.02 69.5 ± 2.24 68.9 ± 2.85 0.86
Лимфоциты 
(зрелые) 9.8 ± 2.11 14.3 ± 2.55 ― 0.18 16.4 ± 1.75 15.8 ± 2.54 0.85

Моноциты 0.7 ± 0.25 0.2 ± 0.14 ― 0.11 2.1 ± 0.71 2.4 ± 0.67 0.75
Промоноциты
Моноциты 
(зрелые)

0.1 ± 0.12
0.6 ± 0.20

0.1 ± 0.07
0.1 ± 0.13

―
―

0.65
0.37

1.7 ± 0.63
0.4 ± 0.19

1.2 ± 0.47
1.2 ± 0.37

0.48
0.15

Примечание. (М ± mx)  – среднее значение показателя и его ошибка. Тренд изменений: ↑ увеличение; ↓ – снижение; 
P  – уровень значимости; для табл. 3, 4.

Таблица 4. Лейкоцитарный состав селезенки байкальского омуля (Coregonus migratorius) зараженных 
и незараженных Dibothriocephallus dendriticus (М ± mx)

Показатель, % Незараженные рыбы Зараженные рыбы P 
Бластные клетки 13.3 ± 2.70 12.0 ± 2.23 ― 0.58
Нейтрофилы 12.1 ± 1.68 4.9 ± 1.17 ↓ 0.001
Миелоциты 4.1 ± 0.85 1.4 ± 0.45 ↓ 0.009
Метамиелоциты 5.5 ± 1.1 2.5 ± 0.79 ↓ 0.03
Палочкоядерные 0.8 ± 0.29 0.3 ± 0.22 ― 0.22
Сегментоядерные 1.7 ± 0.71 0.8 ± 0.35 ― 0.29
Лимфоциты 74.6 ± 2.10 82.9 ± 2.32 ↓ 0.01
Пролимфоциты 56.5 ± 2.95 73.8 ± 2.52 ↓ 0.00007
Лимфоциты 18.1 ± 2.49 9.1 ± 1.63 ↓ 0.005
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Цестоды оказывают иммуномодулирующее воз-
действие на организм хозяина для достижения ком-
промисса в паразитарной системе (Sitjà-Bobadilla, 
2008; McSorley et  al., 2013). В  ходе эволюции 
D. dendriticus выработал стратегию роста и разви-
тия в своем хозяине. В организме плероцеркоиды 
мигрируют, а затем инкапсулируются в желудочно-
кишечном тракте, что обеспечивает их выживание 
(Dezfuli et al., 2007). Капсула физиологически ак-
тивна, она способствует интенсивному транспорту 
питательных веществ из крови хозяина к паразиту 
(Березанцев и др., 1989; Sharp et al., 1992). Физио-
логическую активность капсулы поддерживают 
биологически активные вещества, выделяемые 
паразитом в виде экзометаболитов (Березанцев 
и  др., 1989). Вместе с  тем, определенную роль 
в  регуляции патологического процесса играют 
иммунные механизмы организма хозяина, подавляя 
рост паразитов или элиминируя их.

Байкальский омуль является промежуточным 
хозяином D. dendriticus, плероцеркоиды которого 
оказывают патогенное действие во время миграции 
и инкапсуляции (Пронина, Пронин, 1988). Авторы 
наблюдали кровоизлияния в мышечную оболочку 
желудка, эрозии и язвы в слизистой оболочке желуд-
ка, местные иммунные реакции (лейкоцитарную ин-
фильтрацию серозной оболочки желудка и оболочек 
пищевода). А.С. Фоминой и С.В. Прониной (2015) 
выявлено в селезенке, зараженных D. dendriticus рыб, 
значительное снижение площади и числа меланома-
крофагальных центров, склероз стенок сосудов и их 
облитерацию. В целом, работ по изучению систем-
ного иммунитета байкальского омуля в ответ на есте-
ственное заражение D. dendriticus единично.

В отличие от почек млекопитающих, почки рыб 
являются основным органом иммуно- и гемопоэза 
(Nakanishi et al., 2018; Souza et al., 2019). Пронефрос 
(головная почка)  – орган, продуцирующий преиму-
щественно иммунокомпетентные клетки, тогда как 
мезонефрос (туловищная почка)  – многофункцио-
нальный орган, участвующий как в кроветворении, 
так и в мочеобразовании (Флерова, 2012). Селезен-
ка является вторичным лимфоидным органом и ме-
стом миелопоэза у костистых рыб (Alvarez-Pellitero, 
2008; Flajnik, 2018). Эти выводы согласуются с на-
шими результатами. У  всех исследуемых особей 
про- и мезонефрос имел одинаковый лимфоидно-
миелоидный состав с явным преобладанием лим-
фоцитов. Лейкоциты селезенки у омуля были пред-
ставлены бластами, лимфоцитами и нейтрофилами, 
проходящими все стадии гранулоцитопоэза.

Лейкоцитарный состав пронефроса C. migrato
rius, зараженных D. dendriticus характеризовался бо-
лее высоким числом нейтрофилов и нейтрофиль-
ных метамиелоцитов. В наших предыдущих иссле-
дованиях в крови байкальского омуля, зараженного 
D. dendriticus было выявлено аналогичное увеличение 
процента метамиелоцитов (Мазур, Толочко, 2015). 

По-видимому, инфильтрация пронефроса незрелы-
ми нейтрофилами и увеличение числа нейтрофилов 
в крови являются компенсаторной реакцией, связан-
ной с миграцией этих микрофагов к месту воспале-
ния и капсулообразования. Нейтрофилы являются 
первыми клетками, которые мигрируют к развива-
ющимся плероцеркоидам D. dendriticus (Sharp et al., 
1992; Dezfuli et al., 2016). Эти клетки, наделенные 
эффекторными функциями фагоцитоза и элимина-
ции чужеродных элементов и обладающие способ-
ностью продуцировать иммунорегуляторные цито-
кины и хемокины, являются важнейшими компо-
нентами врожденного иммунитета (Male et al., 2006; 
Zou, Secombes, 2016; Makesh et al., 2022).

Наши данные, согласуются с результатами дру-
гих исследований (Furtado et al., 2019; Souza et al., 
2019; Buchmann, 2022), демонстрирующие актив-
ную миграцию гранулоцитов к очагу воспаления, 
индуцированную червями разных классов. Во вну-
тренних органах лососевых рыб, зараженных ди-
филлоботриумами, было обнаружено хроническое 
воспаление с признаками фиброза, инфильтрацию 
тканей гранулоцитами, в том числе нейтрофила-
ми (Sharp et al., 1989; Dezfuli et al., 2007; Santoro 
et  al., 2013). Исследования Е.М. Скоробреховой 
и В.П. Никишина (2013) показали, что активное 
участие нейтрофилов в инкапсуляции, например, 
Corynosoma strumosum, сохраняется даже в  обра-
зовавшихся капсулах. Изучая микроморфологи-
ческие изменения органов зараженного байкаль-
ского омуля, С.В. Пронина и Н.М. Пронин (1988) 
наблюдали наличие нейтрофилов и  базофилов 
в стенках паразитарных капсул, а также гранулоци-
тарную инфильтрацию окружающей их ткани. Так-
же в селезенке мы обнаружили более низкое общее 
число нейтрофилов и их незрелых форм — нейтро-
фильных миелоцитов и метамиелоцитов. Поэтому 
на основании полученных результатов мы предпо-
лагаем, что нейтропения явилась результатом об-
ширного перемещения нейтрофилов из селезенки 
в кровоток и к месту образования капсул и повреж-
денных тканей, и  свидетельствовало о  воспали-
тельных процессах.

Также мы  исследовали лимфоцитарный со-
став пронефроса и селезенки зараженного омуля 
с целью определить участие этих клеток в иммун-
ном ответе против D. dendriticus. Лимфоциты, ос-
новные эффекторные клетки иммунной системы, 
инициируют начало адаптивного иммунного от-
вета на стимуляцию антигеном. Образование лим-
фоцитов в  иммунных органах и  их циркуляция 
в кровотоке происходят последовательно и связаны 
с функциями разных клеточных популяций. Лим-
фоциты подразделяются на Т- и В-клетки на осно-
вании наличия поверхностных рецепторов (Zapata 
et al., 2006; García-Ayala, Chaves-Pozo, 2009). У рыб 
Т-клетки дифференцируются на  субпопуляции, 
которые проявляют цитотоксическую и хелперную 
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активность и опосредуют клеточный иммунный 
ответ (Flajnik, 2018; Nakanishi et al., 2018). Кроме 
того, эти клетки производят цитокины, участву-
ющие в воспалительных процессах и реакциях при 
иммуносупрессии (Zou, Secombes, 2016). Между 
тем, В-клетки участвуют в гуморальном иммунном 
ответе, в  основном продуцируемые пронефросом 
(Rombout, 2005). Экспрессия и секреция иммуно-
глобулинов (антител) плазматическими клетками 
(позднедифференцированные В-лимфоциты) имеют 
решающее значение для разрушения антигенов (Male 
et al., 2006). Считается, что в селезенке присутствуют 
как Т-, так и В-лимфоциты (Zapata et al., 2006; Kum, 
Sekkin, 2011).

В нашем исследовании D. dendriticus запускал 
иммунорегуляторные процессы, о чем свидетель-
ствовало снижение общего количества лимфоцитов 
и пролимфоцитов (В-клеток) в пронефросе и увели-
чение пролимфоцитов в селезенке зараженных рыб. 
Эти данные позволяют предположить миграцию 
лимфоцитов в селезенку зараженных рыб, которая 
является основным местом презентации антигена 
и запуска адаптивного иммунного ответа (Flajnik, 
2018). Увеличение лимфоидной ткани селезенки по-
сле антигенной стимуляции было показано и други-
ми исследованиями (Noga, 2006; Kum, Sekkin 2011). 
У зараженного D. dendriticus омуля при гистологи-
ческом исследовании селезенки обнаружено уве-
личение зон скопления лимфоидной ткани вокруг 
мелано-макрофагальных центров (Фомина, Прони-
на, 2015), вместе с тем Тыхеев и др. (Тыхеев и др., 
2020) обнаружили обеднение периартериальной 
(Т-зоны) этого органа. В селезенке у зараженного 
омуля, несмотря на индукцию лимфопролифера-
тивного ответа, мы наблюдали низкое число зре-
лых лимфоцитов.

Следует отметить, что в литературе мало данных 
о влиянии капсулированных цестод на клеточный 
состав иммунных органов, что затрудняет обсужде-
ние результатов. Тем не менее, наблюдаемые изме-
нения мы связываем как с миграцией иммуноцитов, 
так и с иммуносупрессией вследствие регуляторного 
влияния цестоды. В наших предыдущих исследова-
ниях мы показали, что в крови омуля, зараженного 
D. dendriticus, снижается содержание общего имму-
ноглобулина и количество Т-лимфоцитов (Мазур, 
Толочко, 2015). Более того, в экспериментальных 
условиях было обнаружено, что D. dendriticus спосо-
бен секретировать простагландин Е2 в ответ на ин-
кубацию в культуральной среде, содержащей сыво-
ротку крови хозяина (омуля) (Бисерова и др., 2011; 
Кутырев и др., 2012). Известно, что простагланди-
ны модулируют иммунитет, воздействуя на ключе-
вые клеточные элементы (Gómez-Abellán, Sepulcre, 
2016). В условиях in vitro простагландин Е2 вызывал 
снижение общего числа лейкоцитов и лимфоцитов 
в культуре клеток пронефроса трехиглой колюшки 
(Кутырев и др., 2012). Кроме того, в транскриптоме 

D. dendriticus обнаружены гены, кодирующие потен-
циальные регуляторы иммунной системы хозяина 
(Sidorova et al., 2022). Полученные нами данные сви-
детельствуют о том, что D. dendriticus вызывает изме-
нения иммунного статуса пронефроса и селезенки и, 
вероятно, подавляет адаптивный иммунитет в усло-
виях живого организма. Кроме того, часть зрелых 
лимфоцитов, очевидно, мигрирует в места пораже-
ний, вызванных паразитами. Например, имеются 
гистологические данные о  том, что лимфоциты 
присутствуют во внешнем слое капсул дифилло-
ботриид в пищеводе и желудке C. migratorius (Про-
нина, Пронин, 1988), в тканевых капсулах Salmo 
gairdneri, инфицированных D. dendriticus (Sharp 
et al., 1989), а также у атлантического лосося после 
заражения Diphyllobothrium ditremus (Rodger, 1991).

Следует отметить, что иммуноактивные эле-
менты, такие как моноциты/макрофаги, базофилы 
и эозинофилы исследуемого нами омуля, практи-
чески не участвовали в иммунном процессе. В то 
же время имеются данные об инфильтрации этими 
иммунореактивными клетками тканей органов ло-
кализации D. dendriticus (оболочек желудка и пище-
вода) и мембран окружающих их капсул (Прони-
на, Пронин, 1988; Dezfuli et al., 2007). А.С. Фомина 
и С.В. Пронина (2015) делают вывод об угнетении 
моноцитарно-макрофагального звена иммунной 
защиты омуля при этом дифиллоботриозе. Поэтому 
низкое число или отсутствие этих популяций лей-
коцитов в иммунных органах исследуемого омуля, 
зараженного D. dendriticus, мы объясняем миграци-
ей к очагам воспаления. Более того, не исключено, 
что этот факт связан с паразитарными манипуля-
циями, регулирующими межклеточные взаимодей-
ствия и направленными на подавление пролифера-
ции этих эффекторных лейкоцитов, о чем говори-
лось выше. Известно, что базофилы/тучные клетки 
и эозинофилы пролиферируют в ответ на действие 
продуктов Т-клеток по уничтожению гельминтов 
(Meeusen, Balic 2000; Peng et al., 2022).

Лейкоцитарный состав мезонефроса у омуля, 
зараженного D. dendriticus, значимо не  изменил-
ся, вероятно, этот орган не играет существенной 
роли в  иммунных защитных реакциях против 
дифиллоботриид.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые представлен анализ лейкоцитарно-
го состава почек (пронефрос, мезонефрос) и се-
лезенки, иммунных и  гемопоэтических органов 
байкальского омуля C. migratorius, зараженных 
D. dendriticus в естественных условиях среды оби-
тания. В пронефросе зараженных рыб, число мало-
дифференцированных нейтрофилов (миелоцитов 
и метамиелоцитов) было значимо выше, чем у не-
зараженных особей, что указывало на  развитие 
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воспалительных процессов. В организме зараженных 
рыб D. dendriticus инициировал иммунорегулятор-
ные процессы, о  чем свидетельствовало сниже-
ние общего числа лимфоцитов и пролимфоцитов 
(В-лимфоцитов) в пронефросе и увеличение про-
лимфоцитов в селезенке на фоне снижения их зре-
лых форм. Другие эффекторные элементы (клетки 
моноцитарно-макрофагальной линии, базофилы 
и эозинофилы) не участвовали в противопаразитар-
ной защите. На основании обсуждаемых сейчас и ра-
нее полученных нами данных можно заключить, что 
заражение D. dendriticus вызывает изменения врож-
денных и адаптивных иммунных реакций в организ-
ме хозяина. Благодаря этой стратегии плероцеркои-
ды инкапсулируются и предотвращают чрезмерное 
разрушение тканей организма хозяина, тем самым 
динамично сохраняя паразитарную систему.
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Leukocyte composition of immune organs of Coregonus migratorius,  
infected Dibothriocephalus dendriticus
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For the first time, an analysis of leukocyte changes in the immune organs (pronephros, mesonephros 
and spleen) of the Baikal omul Coregonus migratorius (Georgi, 1775) (Salmoniformes: Coregonidae) 
infected with Dibothriocephalus dendriticus (Nitsch, 1824) (syn. Diphyllobothrium dendriticum) (Cestoda: 
Diphyllobothriidea) is presented in natural habitat conditions. In the pronephros of  infected fish, 
the number of poorly differentiated neutrophils (myelocytes and metamyelocytes) was significantly 
higher than in uninfected fish, which indicated inflammatory processes. D. dendriticus triggered the 
immunoregulatory processes in the body of infected fish, as evidenced by the decrease in the total 
number of  lymphocytes and prolymphocytes (B-lymphocytes) in  the pronephros and the increase 
in prolymphocytes in the spleen. The other effector elements (cells of the monocyte-macrophage lineage, 
basophils and eosinophils) were hardly involved in antiparasitic defense.

Keywords: Coregonidae, Baikal omul, kidney, spleen, immune response, Diphyllobothriidea
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Разработана технология автоматизированного выявления и подсчета сайгаков (Saiga tatarica) на спут-
никовых снимках с разрешением 0.3—0.5 м/пиксель (спутники Eros-B 2012; 2013 и Beijing KA 2022) 
посредством использования двухфазного анализа с помощью глубоких конволюционных нейронных 
сетей (ГКНС). Сначала путем автоматического разбиения спутникового изображения на участки 
проверяется наличие/отсутствие скоплений объектов (фаза «классификации»), затем анализируются 
только те фрагменты спутникового изображения, где был обнаружен хотя бы один сайгак (фаза «вы-
явления»). Метод калибровался посредством обучения нейронной сети на основе результатов пред-
варительной обработки архивных спутниковых изображений 2012 и 2013 гг., проведенной экспер-
тами-зоологами вручную. При тестировании работы ГКНС с «порогом уверенности» в 0.3 на всем 
модельном спутниковом изображении было выявлено 1 284 сайгака, тогда как экспертом-зоологом 
вручную 1 412 сайгаков. Для практического использования и оценки эффективности данного мето-
да был проведен подсчет сайгаков на снимке 2022 г., охватывающем две смежные особо охраняемые 
природные территории (ООПТ), расположенные в Республике Калмыкия и Астраханской области, 
позволивший представить результаты с разным «порогом уверенности».

Ключевые слова: оценка численности, сайгак, Saiga tatarica, ДДЗЗ, нейронные сети, ГКНС, ИИ, под-
счет животных, автоматизированные неинвазивные методы
DOI: 10.31857/S1026347024050073, EDN: ulfezi

Оценка численности и  пространственного 
распределения вида — один из ключевых аспек-
тов мониторинга объектов животного мира, т.е. 
системы регулярных наблюдений и сбора данных 
о популяциях, населяющих определенные терри-
тории, и их среде обитания. Такие данные необ-
ходимы как для своевременного выявления про-
исходящих в  популяции изменений, так и  для 
формирования научно-обоснованной системы 
мер по сохранению видов, особенно занесенных 
в Красную книгу Российской Федерации, а также 
для разработки мероприятий по сохранению эко-
систем в целом. В этом плане экологический мо-
ниторинг, позволяющий собирать широкий спектр 
информации о видах, в том числе учет численно-
сти животных, играет ключевую роль в сохранении 

редких видов и рациональном использовании при-
родных ресурсов (Prosekov, 2020).

Традиционно оценка численности животных 
обитателей открытых пространств и, в частности, 
степных экосистем, проводится с использованием 
автомобильных или авиационных средств — низ-
колетящих небольших самолетов, вертолетов или 
беспилотных летательных аппаратов (Машкин, 
2022). Однако эти методы оказывают крайне нега-
тивное воздействие на легко уязвимые экосистемы 
и на самих животных. Использование автомобилей 
нарушает степные экосистемы Северо-Западного 
Прикаспия, состояние которых уже сейчас неста-
бильно вследствие перевыпаса скота, особенно 
на фоне процессов глобального потепления (Неро-
нов и др., 2013; Сапанов, 2018, 2021), а авиатехника 

ЗООЛОГИЯ
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вызывает у животных паническое бегство (вплоть 
до гибели от изнеможения) и чрезмерно стрес-
сирует их. Кроме того, такие методы учета не по-
зволяют единовременно охватить обширные пло-
щади, на которых обитают животные, и объективно 
оценить их численность вследствие значительно-
го искажения результатов за счет перемещения 
и смешения животных во время учета, а также 
из-за несовершенства методов последующей об-
работки получаемых данных.

Таким образом, в  настоящее время не  суще-
ствует сколь-нибудь удовлетворительной методики 
учета (оценки) численности копытных открытых 
пространств, позволяющей минимизировать как 
погрешность самого учета, так и одновременно ис-
ключить фактор беспокойства животных, возникаю-
щий во время проведения учетных работ. Результаты 
таких работ можно отнести только к категории «экс-
пертных оценок».

В последнее время появляются новые дистан-
ционные, инструментальные методы получения 
объективной информации о численности и состоя-
нии популяций, о благополучии животных, а также 
о состоянии их местообитаний. Среди них альтер-
нативным подходом к оценке численности живот-
ных в природной среде может стать использова-
ние данных дистанционного зондирования Земли 
(ДДЗЗ) — мультиспектральных спутниковых сним-
ков высокого разрешения (0.3—0.5  м/пиксель). 
На таких снимках могут быть обнаружены объек-
ты сравнительно небольших размеров, в категорию 
которых попадают многие виды млекопитающих 
(Рожнов и др., 2014, 2015; Платонов и др., 2011, 
2013; Ячменникова и др., 2015), особенно обитате-
ли открытых ландшафтов. Набор признаков самого 
животного, различимых на спутниковых снимках, 
не всегда достаточен для его распознавания. Это 
вызывает определенные сложности для решения 
поставленной задачи, в том числе и подсчета жи-
вотных. В таких случаях требуется использовать 
дополнительную информацию о косвенных при-
знаках, характерных для животных того или иного 
вида (особенности стадной организации — скопле-
ния, стада, группы и дистанции между ними; дис-
танции между животными в  группах и их форма 
и т.п.). При этом выявление на спутниковых сним-
ках мест расположения скоплений животных по-
зволяет определить как реальную пространственную 
структуру популяции, так и оценить ее численность. 
До недавнего времени процесс распознавания жи-
вотных на снимках осуществляли эксперты-зоологи 
и только вручную (Рожнов и др., 2014; Ячменникова 
и др., 2015). На это уходило до нескольких месяцев 
рутинной работы специалистов, превращая в ряде 
случаев полученные результаты в устаревшую и не-
пригодную для оперативного решения задач охраны 
и рационального использования животного мира 
информацию.

В последние десятилетия наблюдается стреми-
тельное развитие технологий искусственного ин-
теллекта (Fromm et al., 2019), что позволяет вне-
дрять их и для исследований состояния популяций 
копытных открытых пространств. Одна из многих 
отраслей искусственного интеллекта — машинное 
обучение. Оно представляет собой разработку ал-
горитмов и статистических моделей, которые ком-
пьютерные системы используют для выполнения 
сложных задач без четких инструкций, полагаясь 
на найденные ими закономерности в размеченных 
специалистом данных.

Компьютерные системы используют алгорит-
мы машинного обучения для обработки больших 
объемов данных путем обобщения их характерных 
признаков и  выявления принципов и  распреде-
лений в структуре данных, что позволяет решать 
такие задачи как распознавание образов, класси-
фикация и  прогнозирование состояний объекта 
на основе моделей, которые в свою очередь были 
созданы (обучены) на базе существующих реаль-
ных данных.

При наличии больших объемов исходных 
размеченных данных появляется возможность 
«натренировать» модель на  решение конкрет-
ной задачи с высокой точностью, что позволяет 
полностью автоматизировать многие процессы 
обработки данных, исключая необходимость уча-
стия в них человека (Tarca et al., 2007). Это при-
водит к  увеличению быстродействия и  надеж-
ности работы систем, снижению финансовых 
затрат. При этом всегда остается возможность 
«дообучать» модель на новых наборах данных, что 
обеспечивает непрерывное улучшение качества 
ее функционирования.

Таким образом, с одной стороны, использова-
ние методов машинного обучения необходимо для 
сведения к минимуму вероятности влияния чело-
веческого фактора на точность и производитель-
ность системы, с другой — создание модели и ее 
работа должны основываться на конкретных фак-
тических данных.

В настоящее время создается все больше систем 
на  базе технологий искусственного интеллекта, 
способных исключительно быстро в автоматиче-
ском режиме и с высокой точностью решать задачи, 
актуальные для зоологии и экологии, требовавшие 
ранее огромных временных затрат и привлечения 
обширной команды высококвалифицированных 
специалистов.

Для разработки актуальных технологий учета 
копытных открытых пространств модельным ви-
дом может быть сайгак. По инициативе Конвен-
ции по  сохранению мигрирующих видов диких 
животных (CMS) и Конвенции о международной 
торговле видами дикой фауны и флоры, находя-
щимися под угрозой уничтожения (CITES), все 
страны-ареала сайгака подписали Меморандум 
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о  взаимопонимании относительно сохранения, 
восстановления и  устойчивого использования 
антилопы сайги. В соответствии с этим Меморан-
думом в нашей стране с 2009 г. также были начаты 
работы по улучшению охраны и восстановлению 
численности сайгака (Неронов и др., 2013). Однако 
до настоящего времени отсутствуют полноценные 
данные о реальном состоянии популяции сайгака 
Северо-Западного Прикаспия и не проведена оцен-
ка результативности принятых мер по его охране. 
Такие данные невозможно получить без правильно 
организованного учета животных и проверяемых, 
показанных со  статистической достоверностью 
данных о численности популяции, ее половозраст-
ном составе и пространственной структуре.

Имеющийся у нас задел в виде результатов ра-
нее выполненных работ, подтвердивших возмож-
ность по  определенному комплексу дешифро-
вочных признаков распознавать на спутниковых 
изображениях сайгаков и их скопления, отличаю-
щиеся от других животных (Рожнов и др. , 2014, 
2015; Ячменникова и др., 2015), а также появле-
ние соответствующих IT-технологий, определили 
цель нашей работы — создание методики авто-
матизированного подсчета копытных открытых 
пространств на  мультиспектральных спутнико-
вых снимках высокого разрешения при исполь-
зовании технологий искусственного интеллекта 
на примере сайгака.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для разработки методики учета копытных от-
крытых пространств, основанной на использова-
нии высокодетальной спутниковой съемки и тех-
нологии искусственного интеллекта в  качестве 
модельного объекта нами выбран сайгак (Saiga 
tatarica) популяции Северо-Западного Прикаспия. 
Численность этих животных с 2004 г. находилась 
на стабильно низком уровне (Milner-Gulland et al., 
2001; Неронов и др., 2013; Каримова, Лущекина, 
2018; Каримова и др., 2020, 2021, 2022). Этот вид 
занесен в Красную Книгу Российской Федерации 
(2021) и до недавнего времени находился в Крас-
ном списке Международного союза охраны при-
роды и  природных ресурсов (МСОП) в  статусе 
«находящийся на грани исчезновения». Сайгак — 
один из двух видов антилоп, известных на терри-
тории России, его единственная самостоятельная 
популяция обитает в Северо-Западном Прикас
пии — в восточных районах Республики Калмыкия 
и юго-западных районах Астраханской области. Это 
ключевой вид, определяющий благополучие арид-
ных экосистем Евразии (в естественных условиях 
природного баланса).

Спутниковые изображения. Для выявления 
и учета таких животных, как сайгаки, используются 

оптические данные сверхвысокого разрешения 
(не грубее 0.5 м/пиксель). На таком снимке каж-
дое животное занимает более одного пикселя 
спутникового изображения. Однако с повышени-
ем пространственного разрешения спутникового 
изображения уменьшается его территориальный 
охват. Так, при съемке с разрешением 0.5 м/пик-
сель каждая полоса съемки имеет ширину не более 
20 км (в зависимости от спутника, производящего 
съемку). Это означает, что для покрытия съемкой 
территории площадью, например 100×100 км, по-
требуется не менее пяти пролетов спутника, что 
не всегда возможно реализовать единовременно 
(в один день). Поскольку и метеорологические ус-
ловия не всегда бывают оптимальными для полу-
чения качественных данных (наличие облачности, 
пониженная прозрачность воздуха вследствие ту-
мана или пылевой приземной взвеси), а животные 
могут активно перемещаться, результатом такой 
работы будет их недоучет или переучет.

В этой связи важно производить съемку иссле-
дуемых территорий в периоды наиболее «стацио-
нарного поведения» животных, подлежащих уче-
ту. Для сайгаков это соответствует времени гона, 
который обычно приходится на холодный сезон 
года — с последней декады ноября по первую де-
каду января. Среднестатистическая метеороло-
гическая обстановка для исследуемой местности 
также соответствует параметрам, подходящим для 
съемки необходимого качества. Долговременные 
метеопрогнозы позволяют запланировать съемку 
заранее и отснять территорию достаточно обшир-
ной площади одним днем.

Для разработки методики автоматической 
оценки численности сайгака с помощью искус-
ственного интеллекта нами использован сни-
мок, полученный 22.11.2012 г. со спутника Eros-B 
(ImageSat International, Израиль). Спутник фор-
мирует оптические данные в одном спектральном 
канале (панхроматический), с пространственным 
разрешением в надире 0.4—0.7 м/пиксель, динами-
ческим диапазоном 10 бит/пиксель, шириной по-
лосы съемки 7 км. Базовое спутниковое изображе-
ние, использованное как модельное для разработки 
метода (спутниковое изображение № 1), охватыва-
ет территорию площадью 7×32 км, расположенную 
на  границе Астраханской области и  Республики 
Калмыкия (рис. 1а), и состоит из 3 498 786 500 пик-
селей. Выявленные ранее на этом снимке экспер-
том-зоологом вручную животные (рис. 1б) были 
использованы для обучения нейронных сетей.

Для тестирования работы уже обученной сети ис-
пользовали другое спутниковое изображение, полу-
ченное 12.01.2013 г. также со спутника Eros-B на эту 
же территорию — спутниковое изображение № 2.

По итогам работы для проверки практичес
кой эффективности разработки и  проведения 
соответствующей оценки количества сайгаков 
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на  модельной территории было использовано 
спутниковое изображение № 3 — снимки разреше-
нием 0.45—0.7 м/пиксель, полученные 2.12.2022 г. 
со  спутника KA  Beijing (Twenty First Century 
Aerospace Technology), охватившие практически 
всю площадь смежных ООПТ — 1 600 км2 (рис. 2).

Ручное дешифрирование спутниковых изображе-
ний и выявление сайгаков. Для выявления сайгаков 
вручную применяли принципы, изложенные нами 
ранее (Рожнов и др., 2014). Сначала эксперт-зоолог 
разбивает полученное спутниковое изображение 
на прямоугольники равной площади, отрисовывая 
сетку в векторном слое, а сами ячейки-прямоуголь-
ники нумерует. Такая схема разбивки позволяет 
упорядочить режим просмотра отснятой террито-
рии, так как обработка снимка обширной площади 
вручную занимает до нескольких недель. При по-
следовательном просмотре выделенных ячеек все 
отмеченные скопления некрупных объектов обво-
дятся вручную и также нумеруются. Для этого соз-
дается еще один векторный слой. После того, как 
весь снимок размечен таким образом, создаются 
новые векторные слои, на которых маркируются уже 
сами объекты, выявленные в скоплениях, прово-
дится их анализ и проверка соответствия их при-
знакам, характерным для групп сайгаков. Если 
объекты на снимке внутри того или иного поли-
гона по комплексу дешифровочных признаков со-
ответствуют сайгакам, они отмечаются точками 
в  векторном слое под названием «сайгаки», все 
прочие объекты отмечаются в другом векторном 
слое, названном «не сайгаки». После того, как все 
объекты в скоплении размечены точками, произ-
водится их автоматизированный подсчет с помо-
щью любой программы для работы с ГИС (нами 
использованы программы Scanex Image Processor, 
MapInfo и Q-GIS). Таким образом, предложенные 
экспертом-зоологом последовательность действий 
и этапы операций были использованы для разра-
ботки схемы обучения нейронной сети, что опре-
делило двухфазный принцип работы со сверхде-
тальным спутниковым изображением.

Принцип технологического подхода. Основ-
ной сложностью решения задачи оперативного 
автоматического выявления и  подсчета сайга-
ков на спутниковом изображении являются ма-
лые размеры животных: каждое из них занимает 
на нем всего несколько пикселей. Поэтому при 
анализе целого спутникового изображения крайне 
сложно достоверно выявить всех сайгаков, исклю-
чив при этом ложные выявления. В связи с этим 
задачу автоматизированного подсчета животных 
решали в два этапа (см. схему на рис. 3). На обо-
их этапах использовали технологии искусствен-
ного интеллекта — глубокие конволюционные 
нейронные сети (ГКНС), но разной архитектуры, 
предназначенные для эффективной обработки 
изображений.

а

б

Рис. 1. Модельный участок территории Северо-Запад-
ного Прикаспия, покрытая спутниковым изображе-
нием № 1 (а), и само спутниковое изображение № 1, 
использованное для обучения нейронных сетей, с ука-
занием местоположения выявленных экспертом-зоо-
логом сайгаков (б).
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Рис. 2. Область Северо-Западного Прикаспия, от-
снятая спутником KA  Beijing (Twenty First Century 
Aerospace Technology) 2.12.2022 г.
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В первую фазу анализа (работа с ГКНС «Клас-
сификация», ГКНС-К) методом скользящего окна 
(Zhang et al., 2012; Lee et al., 2017) была проведе-
на фрагментация снимка на небольшие сегменты 
для дальнейшей последовательной их  проверки 
на предмет обнаружения скоплений объектов ма-
лых размеров, чтобы выявить все стада копытных 
на исследуемой территории. После того как спут-
никовое изображение было разбито на  равные 
по форме и площади фрагменты, каждый фрагмент 
независимо подавался на вход ГКНС-К, решаю-
щей задачу площадной классификации. ГКНС-К 
принимала решение о присутствии на исследуемом 
фрагменте изображения хотя бы одного интересую-
щего нас объекта (сайгака). На выходе каждый фраг-
мент получал метку класса «0» («100% нет ни одного 
сайгака») или «1» («100% присутствует хотя бы один 
сайгак»). Для принятия решения о присвоении той 
или иной метки для сети устанавливался «порог 
приемлемой вероятности», который соответствует 
оптимальному значению, обеспечивающему наи-
большее значение точности на валидационной вы-
борке (см. ниже). В нашей работе установлено зна-
чение порога приемлемой вероятности 0.7. После 
обработки всех участков, выделенных на спутни-
ковом изображении, был сформирован shape-файл 
с фрагментами класса 1 в формате полигонов, каж-
дый из которых имеет атрибут «Probability»=[0.1]. 
GIS-пакеты (например, Q-GIS) дают возможность 
производить фильтрацию по атрибуту «Probability», 
что позволяет настраивать визуализацию shape-
файла для удобной работы и анализа результатов 
ГКНС. Этот результат аналогичен результатам пер-
вой части работы эксперта-зоолога при выявлении 
скоплений (стад) животных вручную.

Во вторую фазу (работа с ГКНС «Выявление», 
ГКНС-В) анализируются только те фрагменты 
спутникового изображения, которые были пред-
варительно оценены ГКНС-К как «содержащие 
хотя бы одного сайгака». Для этих фрагментов 

использовали другую модель — они подавались 
на вход ГКНС-В. Результаты работы второй мо-
дели обеспечивают идентификацию каждого 
малого объекта (сайгака) и  формирование во-
круг него ограничивающего прямоугольника 
(bounding box).

Работа с  сетью ГКНС «Классификация» 
(ГКНС-К). Нейронная сеть ГКНС-К разработана 
нами на базе стандартной архитектуры ResNet-50, 
предназначенной для решения задач классифика-
ции изображений, путем ее адаптации к задаче раз-
деления фрагментов спутникового снимка на два 
класса («0» или «1»). В ходе обработки изображе-
ния ГКНС-К формирует на выходе значение ве-
роятности того, что исследуемый фрагмент отно-
сится к классу «1» (такую метку присваивали лишь 
в том случае, если нейронная сеть оценивала веро-
ятность наличия сайгаков на нем равной или выше 
70%, в противном случае считали, что на фрагмен-
те нет ни одного сайгака). Пороговое значение, 
принятое равным 0.7, является переменной вели-
чиной и при необходимости может быть изменено.

Работа с  нейронной сетью ГКНС-К состояла 
из нескольких этапов: 1) обучение сети; 2) тести-
рование качества ее работы на базе исходного изо-
бражения; 3) оценка истинных положительных 
выявлений; 4) оценка ложных отрицательных вы-
явлений; 5) оценка ложных положительных выяв-
лений; 6) использование ложных положительных 
фрагментов для дополнительного обучения ней-
ронной сети; 7) тестирование работы сети на базе 
другого спутникового изображения (с другими ис-
ходящими характеристиками — дата и время съем-
ки, прозрачность воздуха, угол падения солнечных 
лучей, угол съемки); 8) постобработка результатов 
функционирования ГКНС-К и подготовка матери-
алов для обучения другой сети, выявляющей соб-
ственно сайгаков для подсчета (ГКНС-В).

Для обучения ГКНС-К спутниковое изображе-
ние было разделено на фрагменты фиксированно-
го размера (64×64 пикселей) методом скользящего 
окна с перекрытиями (шаг 16 пикселей). Подавля-
ющее большинство полученных фрагментов не со-
держало изображения сайгаков, однако 3 172 фраг-
мента включали в себя объекты, выявленные ра-
нее экспертом-зоологом вручную, которые стали 
основой обучающей выборки (см. ниже) для тре-
нировки и тестирования ГКНС-К. Поскольку раз-
деление спутникового изображения производилось 
с перекрытием, один и тот же сайгак мог попадать 
на несколько разных фрагментов, что учитывалось.

Наряду с фрагментами, содержащими изображе-
ние сайгаков, в выборку примеров были включены 
50 000 случайных фрагментов, не захватывающих 
выявленные экспертом-зоологом объекты. Таким 
образом, нейронной сети была предоставлена ин-
формация о многообразии изображений ложных 
объектов, похожих на сайгаков. Сформированная 

Спутниковое изображение

Сохранение
в shape-файл

ГКНС
«Выявление»Класс=1

ГКНС
«Классификация»

Класс=0

Рис. 3. Упрощенная схема обработки спутникового 
изображения при подсчете сайгаков.
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выборка была разделена на обучающую (ОВ), ва-
лидационную (ВВ) и  тестовую (ТВ) в  соотно-
шении 8:1:1. В  дальнейшем обучающая выборка 
(51 903 примера, в том числе 2 512 фрагментов, со-
держащих изображение сайгаков) использовалась 
для обучения ГКНС-К, валидационная выборка 
(6 328 примеров, в том числе 313 фрагментов, содер-
жащих изображение сайгаков) была применена для 
оценки качества нейронной сети в процессе ее тре-
нировки и подбора оптимального параметра поро-
га уверенности, а тестовая выборка (6 475 примера, 
в том числе 347 фрагментов, содержащих изображе-
ние сайгаков) использовалась для оценки качества 
функционирования ГКНС-К после завершения 
ее обучения.

Обучение ГКНС-К проводилось также поэтапно 
(два этапа, всего 300 эпох) с использованием опти-
мизатора Adam (Kingma, Ba, 2015) и ступенчатым из-
менением скорости обучения. В качестве функции 
ошибок была использована комбинация бинарной 
кросс-энтропии и среднеквадратичного отклонения. 
При организации процесса обучения ГКНС-К были 
использованы специализированные приемы трени-
ровки на выборке с дисбалансом классов.

Тестирование на базе исходного спутниково-
го изображения уже обученной нейронной сети 
ГКНС-К тоже проводилось в два этапа: на основе 
подготовленной тестовой выборки (фрагмент) и на 
основе всего снимка.

На первом этапе для тестирования ГКНС-К 
была взята тестовая выборка, которая не исполь-
зовалась в  процессе обучения. Выборка состоя-
ла из 6 475 фрагментов фиксированного размера 
64×64 пикселя, в числе которых были 347 приме-
ров, содержащих изображение сайгаков. Каждый 
из фрагментов поочередно и независимо обраба-
тывался нейронной сетью ГКНС-К. По итогам об-
работки фрагменту присваивалась метка класса «0» 
или «1». При этом результаты функционирования 
ГКНС-К были сопоставлены с предварительной 
разметкой, выполненной экспертом-зоологом. 
В ходе такого сравнения каждому из фрагментов 
была дана одна из четырех оценок (табл. 1). Затем 
на основе полученных статистических результатов 

были рассчитаны стандартные общепринятые ме-
трики качества функционирования нейронной 
сети для задачи классификации: доля правильных 
ответов [accuracy], точность [precision], полно-
та [recall] и  F1-мера [F1-score], рассчитываемая 
по формуле (2*precision*recall)/(precision+recall). 
Совокупность используемых метрик качества по-
зволяет сделать объективный вывод о  качестве 
классификации ГКНС-К.

На втором этапе тестирования нейронной сети 
ГКНС-К в качестве входных данных использова-
ли полностью фрагментированное без перекрытий 
исходное спутниковое изображение № 1. После 
его обработки формировался единый shape-файл 
с фрагментами, которые ГКНС-К оценила меткой 
«1» («имеется хотя бы один сайгак»). Эти фрагмен-
ты представлены в  виде полигонов с  атрибутом 
«вероятность», что позволяло пользователю при 
анализе результатов легко отображать только ин-
тересующие его фрагменты, фильтруя их на основе 
этого атрибута.

После обработки исходного спутникового 
изображения № 1 было предпринято тестирова-
ние ГКНС-К на базе спутникового изображения 
№ 2, полученного с того же спутника, имеюще-
го иные, но сопоставимые характеристики (про-
странственное разрешение, угол съемки, условия 
освещенности).

Результаты функционирования ГКНС-К затем 
были подвергнуты фильтрации, проведенной экс-
пертом-зоологом вручную, что позволило удалить 
фрагменты с ложными положительными выявле-
ниями и получить набор фрагментов, на которых 
имелись изображения сайгаков. Введение допол-
нительного буфера вокруг выявленных фрагмен-
тов, при дальнейшей обработке расширенных 
участков позволило не  потерять информацию 
об отдельных особях, оказавшихся вблизи границы 
стада и не выявленных с помощью ГКНС-К.

Работа с  сетью ГКНС «Выявление» (ГКНС-В). 
Нейронная сеть ГКНС-В разработана нами на базе 
YOLOv7 — одной из современных архитектур, ис-
пользуемых для решения задач выявления объек-
тов, которая отличается высоким быстродействием, 

Таблица 1. Оценки фрагментов по итогам поочередной и независимой их обработки нейронной сетью ГКНС-К

№ Название оценки Характеристика оценки

1 Истинное положительное  
выявление (ИП)

ГКНС-К полагает, что на фрагменте отображен хотя бы один сайгак;  
эксперт-зоолог также полагает, что на фрагменте отображен  

хотя бы один сайгак

2 Ложное положительное  
выявление (ЛП)

ГКНС-К полагает, что на фрагменте отображен хотя бы один сайгак; 
эксперт-зоолог полагает, что на фрагменте нет ни одного сайгака

3 Истинное отрицательное  
выявление (ИО)

ГКНС-К полагает, что на фрагменте нет ни одного сайгака;  
эксперт-зоолог также полагает, что на фрагменте нет ни одного сайгака

4 Ложное отрицательное  
выявление (ЛО)

ГКНС-К полагает, что на фрагменте нет ни одного сайгака;  
эксперт-зоолог полагает, что на фрагменте отображен хотя бы один сайгак
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не требует больших объемов памяти и вычислитель-
ных мощностей.

Обучающая выборка для тренировки ГКНС-В 
готовилась аналогично обучающей выборке для 
ГКНС-К. Среди полученных фрагментов подавля-
ющее большинство их не содержало изображений 
сайгаков, однако 3 172 фрагмента включали в себя 
изображения сайгаков, выявленных ранее экспер-
том-зоологом. Вокруг каждого изображения сайгака 
была сформирована ограничивающая рамка разме-
ром в среднем 8×8 пикселей, полностью и плотно 
охватывающая контуры животного.

Наряду с 3  172 фрагментами, содержащими 
изображения сайгаков, в выборку примеров были 
включены 50 000 случайных фрагментов, на ко-
торых изображения сайгаков не были выявлены. 
Сформированная таким образом выборка так же, 
как и для ГКНС-К, была разделена на обучающую 
(ОВ), валидационную (ВВ) и тестовую (ТВ) в соот-
ношении 8:1:1.

Обучение ГКНС-В производилось в два этапа 
(суммарно — 991 эпоха) с использованием опти-
мизатора Adam, циклическим изменением скоро-
сти обучения и среднеквадратичным отклонением 
в качестве функции ошибок.

Для тестирования ГКНС-В на базе спутнико-
вого изображения № 1 были использованы поли-
гоны, на которых отображены стада сайгаков, вы-
явленные на исходном спутниковом изображении 
с  помощью ГКНС-К. Каждый полигон был раз-
делен на фрагменты размером 64×64 пикселя без 
перекрытий, который затем обрабатывали с помо-
щью ГКНС-В. В результате нейронная сеть выяв-
ляла объекты с различной степенью уверенности, 
формируя вокруг каждого из них ограничивающую 
рамку. Важным параметром, непосредственно вли-
яющим на результаты выявления изображения сай-
гаков, является порог уверенности сети, выбранный 
для обработки полигонов. При высоком пороговом 
значении нейронная сеть выявит только те изобра-
жения сайгаков, в которых она абсолютно уверена, 

что приведет, скорее всего, к недоучету животных. 
При низком пороговом значении будут обнаружены 
изображения всех сайгаков, но может добавиться 
много ложных выявлений (за сайгаков сеть способ-
на принимать некоторые артефакты, не являющие-
ся животными). В результате тестирований в каче-
стве оптимального был выбран порог уверенности 
0.3, обеспечивающий наибольшую точность резуль-
татов, полученных на валидационной выборке.

Доработка ГКНС-В. При работе со спутниковым 
изображением № 3 выяснили, что характеристики 
снимков, полученных со спутника BJ3A1 (декабрь 
2022 г., 1600 км2), значительно отличались от пара-
метров ранее использованных спутниковых изобра-
жений, полученных со спутника системы EROS-B. 
В связи с этим все попытки непосредственного ис-
пользования нейронных сетей, исходно разрабо-
танных для изображений системы EROS-B и все-
цело адаптированных к ней, для обработки данных 
спутникового изображения № 3 оказались неудач-
ными. Для повышения качества функционирования 
ГКНС-В было принято решение изменить архитек-
туру сети, пожертвовав функцией масштабирования 
ради качества выявления малых объектов, повыше-
ния скорости обучения и функционирования, ис-
ключения вероятности выявления ложных объектов 
с размером, существенно отличающимся от разме-
ров сайгаков, распознанных на изображениях, полу-
ченных со спутника BJ3A1.

После доработки архитектуры ГКНС-В было 
выполнено ее повторное обучение. В результате 
ГКНС-В оказалась способна выявлять изображе-
ния сайгаков с весьма высоким качеством: точность 
0.93; полнота 0.97; усредненная точность 0.94.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Работа с  сетью ГКНС «Классификация» 
(ГКНС-К). Результаты обработки тестовой выбор-
ки после первого этапа обучения сети ГКНС-К 

Таблица 2. Результаты обработки тестовой выборки и  всего снимка и  стандартные метрики качества 
функционирования сети ГКНС-К

Параметры Тестирование 1 Тестирование 2 
Выявления:

Истинно положительные (ИП) 334 205
Ложно положительные (ЛП) 6 735
Истинно отрицательные (ИО) 6 122 853 252
Ложно отрицательные (ЛО) 13 3

Метрики качества функционирования нейронной сети:
Доля правильных ответов (accuracy) 0.997 0.999
Точность (precision) 0.982 0.218
Полнота (recall) 0.963 0.986
F1-мера (F1-score) 0.972 0.356
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(тестирование 1) и всего снимка (полностью фраг-
ментированного без перекрытий исходного спут-
никового изображения № 1) после второго этапа 
обучения (тестирование 2) представлены в табл. 2.

Совокупность используемых метрик качества 
позволяет сделать объективный вывод о высоком 
качестве классификации ГКНС-К с учетом дисба-
ланса классов в выборке. На втором этапе тестиро-
вания нейронной сети ГКНС-К в качестве входных 
данных выступал весь снимок (полное фрагменти-
рованное без перекрытий исходное спутниковое 
изображение № 1) — 854 195 фрагментов. В данном 
случае явно выделяется большое количество лож-
ных положительных выявлений, которые главным 
образом связаны с  откликами нейронной сети 
на изображения скоплений животных, идентифи-
цированных экспертом-зоологом, как овцы или 
иные млекопитающие. Этот эффект проявляется 
на метриках точности и F1-меры.

Истинные положительные выявления (ИП). 
В ходе обработки исходного спутникового снимка 
ГКНС-К верно классифицировала 205 из 208 фраг-
ментов, на которых экспертом-зоологом в ручном 
режиме были выявлены изображения сайгаков 
(рис. 4).

Ложные отрицательные выявления (ЛО). В ходе 
обработки исходного спутникового изображения 
ГКНС-К выявила лишь три ЛО фрагмента. При 
детальном рассмотрении этих фрагментов ока-
залось, что все три условно ошибочных решения 
нейронной сети являются обоснованными. В двух 
случаях с большой долей вероятности выявлен-
ные экспертом-зоологом объекты ошибочны, 
и являются изображениями не животных, а иных 
объектов, на что указывают их сравнительно низ-
кая контрастность и отсутствие тени (рис. 5); еще 
в одном случае отмеченное экспертом-зоологом 
в ручном режиме местоположение изображения 
сайгака несколько смещено относительно центра 
объекта и ошибочно попадает на соседний фраг-
мент, который, в свою очередь, практически не за-
хватывает объект, отмеченный экспертом-зоологом 
и другие целевые объекты, т.е. все три выявления 
являются не ложными отрицательными, а истин-
ными отрицательными. Таким образом, при вы-
бранном пороговом значении уверенности (0.7) 
нейронная сеть успешно выявила абсолютно все 
фрагменты, на которых точно присутствуют изо-
бражения сайгаков, т.е. полнота выявления со-
ставляет 100%.

Ложные положительные выявления (ЛП). В ре-
зультате обработки спутникового изображения 
ГКНС-К выявила 735 фрагментов типа ЛП, кото-
рые можно разделить на три группы: 1) фрагменты 
ЛП, смежные с фрагментами ИП (непосредственно 
прилегающие к зонам, занимаемым изображения-
ми стад сайгаков); 2) фрагменты ЛП, покрывающие 
изображения стад животных, идентифицированных 

экспертом-зоологом как «овцы»; 3) фрагменты ЛП, 
частично покрывающие изображения стад живот-
ных, идентифицированных экспертом-зоологом как 
«иные млекопитающие» (рис. 6); 4) фрагменты ЛП, 
полностью или частично покрывающие изобра-
жения стад животных, не выявленные экспертом-
зоологом при обработке изображения в  ручном 
режиме; 5) отдельные изолированные фрагменты 
ЛП, покрывающие зоны с яркими артефактами, 
не являющимися изображениями животных.

Фрагменты ЛП, прилегающие к стадам сай-
гаков, чаще всего именно так классифициру-
ются нейронной сетью из-за животных, частич-
но попадающих на  эти фрагменты, тогда как 
их основная часть вместе с точкой-координатой, 
установленной экспертом-зоологом, находится 
на смежном фрагменте ИП. Фрагменты ЛП такого 
рода позволяют в результате функционирования 

а

б

в

Рис. 4. Часть спутникового снимка №1 с изображени-
ем стада сайгаков (а); сайгаки, выявленные экспер-
том-зоологом в ручном режиме (б); ИП фрагменты 
снимка, выявленные нейронной сетью (в).
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второй нейронной сети — ГКНС-В — и  алго-
ритмов постобработки формировать корректные 
ограничивающие рамки даже для тех выявлен-
ных объектов, которые разбиты на  несколько 
фрагментов.

Большая часть выявленных фрагментов ЛП ча-
стично покрывает стада животных, описанных 
экспертом-зоологом, как овцы или иные млеко-
питающие. В  отличие от  групп сайгаков, зани-
мающих большое количество смежных фрагмен-
тов изображения, стада овец обычно занимают 
2—4 фрагмента. Они могут быть автоматически 
отфильтрованы по этому признаку.

Что касается «иных млекопитающих», то чаще 
всего речь идет об изображениях крупных стад, плот-
ность распределения особей в которых значительно 
отличается от  плотности распределения сайгаков 
(Рожнов и др., 2014, 2015). В подобных изображени-
ях стад нейронная сеть принимает за сайгаков лишь 
те их части, где плотность распределения животных 
сопоставима с  таковой характерной скоплений 

сайгаков. В результате фрагменты ЛП покрывают 
изображение такого стада не полностью, а фраг-
ментарно, не образуя единого полигона. По этому 
признаку можно отфильтровать стада таких живот-
ных и не подавать изображения со стадами не сай-
гаков далее на вход в ГКНС-В.

Совокупность полученных на этой стадии ре-
зультатов показала, что ложные положительные 
фрагменты могут быть использованы для дополни-
тельного обучения нейронной сети с целью повы-
шения качества ее дальнейшего функционирования. 
Все эти фрагменты, содержащие изображения овец, 
иных млекопитающих и артефактов, могут быть до-
бавлены в обучающую выборку в качестве участков 
местности, не содержащих изображения целевых 
объектов (сайгаков), что позволит нейронной сети 
лучше отличать изображения стад сайгаков от ско-
плений иных млекопитающих и артефактов.

После обработки исходного спутникового изо-
бражения было проведено тестирование ГКНС-К 
на  базе спутникового изображения №  2. В  ре-
зультате было выявлено 70 фрагментов, которые 
ГКНС-К с  уверенностью не  ниже 70% оценила 
как территории, на которых присутствуют сайгаки 
(рис. 7).

Тестирование показало, что нейронная сеть, 
обученная на базе одного спутникового изображе-
ния, способна обрабатывать и иные спутниковые 
снимки, хотя качество получаемых результатов 
и их достоверность при этом неизбежно снижают-
ся и возможны ошибки. Однако нейронная сеть 
способна выполнить наиболее важную работу — 
выявить (пусть и фрагментарно, с пропусками от-
дельных участков территории) изображения всех 
или большинства стад животных, присутствующих 
на исследуемой территории.

После фильтрации результатов функциониро-
вания ГКНС-К (удаление ложных положительных 
фрагментов) остаются данные, которые содержат 
только набор фрагментов, содержащих изображе-
ния сайгаков. Введение дополнительного буфера 
(рис. 8) вокруг выявленных фрагментов позволя-
ет не потерять информацию об отдельных особях, 
оказавшихся вблизи границ стада и не выявленных 
с помощью ГКНС-К.

В результате получены участки, на которых про-
изводили подсчет сайгаков. Для идентификации 
каждой особи использовали ГКНС-В.

Работа с  сетью ГКНС «Выявление» (ГКНС-В). 
При тестировании ГКНС-В был выбран порог уве-
ренности, соответствующий 0.3, что привело к вы-
явлению на всем спутниковом изображении №1 
1 284 изображений сайгаков, тогда как экспертом-
зоологом было выявлено 1 412 изображений сай-
гаков (рис. 9). Результаты тестирования ГКНС-В 
на  спутниковом изображении №  1 доказывают 
реализуемость задачи автоматического выявле-
ния и подсчета количества сайгаков на фрагменте 

а

б

Рис. 5. Пример ложного отрицательного выявления: 
на спутниковом изображении №1 — обведен красной 
линией (а), после обработки спутникового изображе-
ния — в красном квадрате (б); выявленный экспер-
том-зоологом объект отличается от изображения сай-
гака, и, вероятно, не является животным.
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оптического спутникового изображения сверхвысо-
кого разрешения. Обнаружение целевых объектов 
производится с высокими значениями показателей 
(полнота и точность ограничивающих рамок).

Для проверки целесообразности последователь-
ного использования двух нейронных сетей было 
выполнено выявление изображений сайгаков с по-
мощью ГКНС-В на всем спутниковом снимке без 
предварительного применения ГКНС-К (рис. 10). 
В результате было получено большое количество 
ложных выявлений, что доказало необходимость 
предварительной идентификации с  помощью 
ГКНС-К тех зон, где расположены изображения 
именно стад сайгаков, и последующего подсчета 
животных только в этих зонах.

Доработанная сеть ГКНС «Выявление» (ГКНС-В) 
и спутниковое изображение № 3. Обученная и до-
работанная нейронная сеть была использована для 
анализа всех изображений, полученных в декабре 
2022 г. В результате было выявлено 155 097 объек
тов со степенью уверенности от 0 до 50%, пред-
ставляющих собой три их типа: (i) изолированные 
объекты, не  имеющие других объектов в  непо-
средственной близости (скорее всего, эти объекты 
не  являются сайгаками, так как эти животные 

обычно не  перемещаются в  одиночку во  время 
гона); (ii) группы объектов, не имеющие в непо-
средственной близости от них объектов, выявлен-
ных с  высокой степенью уверенности (скорее 
всего эти объекты не  являются сайгаками); (iii) 
группы объектов (большое количество), рядом с ко-
торыми находятся объекты, выявленные с высокой 
степенью уверенности (скорее всего эти объекты 
являются сайгаками). Согласно результатам об-
работки количество сайгаков на изучаемой тер-
ритории площадью 1 600 км2 на декабрь 2022 г., 
определенное с  вероятностью 0.5—1, не  ме-
нее 26 584 особей. Каждый выявленный объект 
имеет собственный показатель уверенности от 0 
до 100%. Проверка полученных результатов экс-
пертом-зоологом показала, что большинство 
объектов, выявленных ГКНС-В со степенью уве-
ренности 0.5—1, действительно являются сайга-
ками. Однако экспертом-зоологом были выявле-
ны и представители крупного и мелкого рогато-
го скота, попавшие в распознавание нейронной 
сетью. Это свидетельствует о  необходимости 
углубленной проверки экспертом-зоологом ре-
зультатов работы доработанной нейронной сети 
ГКНС-В “Выявление”, в случае ее использования 
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Рис. 6. Пример ложных положительных выявлений; выявлено изображение стада неизвестных животных (а, б); фраг-
менты ЛП (уверенность 100% — синие квадраты, уверенность от 70 до 99% — желтые квадраты) покрывают лишь 
разрозненные участки, на которых плотность животных сопоставима с плотностью сайгаков в стаде (в, г).
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без предварительной обработки изображений сетью 
ГКНС-К «Классификация».

Валидационная выборка в  виде результатов 
анализа снимков экспертом-зоологом в ручном 
режиме, а  также метрики точности и  полноты 
определили наилучший порог уверенности, раз-
работанной нами сети как 50%-ную вероятность 
того, что идентифицированный объект является 
сайгаком. Если рассматривать этот показатель 
как грубый, то результаты подсчета, полученные 
при других значениях порога, выглядят следую-
щим образом: 0.6—21 912 сайгаков, 0.7—16  809, 
0.8—11 215, 0.9—4 548.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Местообитания видов диких животных, которые 
нередко находятся в прямой конкуренции с домаш-
ним скотом, в настоящее время активно изменяют-
ся под воздействием деятельности человека. В наи-
большей степени это касается копытных открытых 
пространств. Для характеристики уровня такого рода 
конкуренции используется метод оценки интен-
сивности совместного использования местообита-
ний видами диких и домашних животных, которая 

может быть пересчитана в степень нагрузки на эти 
местообитания (Chirichella et  al., 2014; Horcaja-
da-Sánchez et al., 2019; Triguero-Ocaña et al., 2019; 
Rumiano et al., 2020; Linnell et al., 2020; Zengrang 
et al., 2020; Feng et al., 2021; Раймонди и др., 2023). 
При этом, как правило, внимание уделяется эко-
логической емкости среды, а реальные численные 
значения плотности видов, которые используют 
конкретное пространство, учитываются мало.

Распознавание и подсчет диких копытных от-
крытых пространств (степей, пустынь, тундры) — 
актуальный и во многом фундаментальный вопрос, 
особенно когда речь идет о пугливых и уязвимых 
животных, таких, как, например, сайгак (Teer 
et  al., 1996). При проведении учетов копытных 
степных экосистем для минимизации воздействия 
на животных применяют малоинвазивные методы 
— аэрофотосъемку (Parker, 1975; Singh, Milner-
Gulland, 2011; Terletzky, Ramsey, 2014; Terletzky, 
Koons, 2016; Кузякин, 2017; Машкин, 2022), для 
которой в последнее время вместо самолетов не-
редко используют беспилотные летательные аппа-
раты (Barasona et al., 2014; Hodgson et al., 2016; Hu et 
al., 2020; Schroeder et al., 2020; Preston et al., 2021). 
В последние годы появился ряд публикаций по ис-
пользованию для этих целей спутниковых сним-
ков высокого разрешения (Рожнов и  др., 2014; 
Yang et al., 2014; Wang et al., 2019). Работа с такими 
данными сопряжена с разработкой автоматизи-
рованных методов обработки больших массивов 
данных на  основе разномасштабных различаю-
щих признаков с использованием методов глубо-
кого обучения (Сальман, 2021). Если по обработке 
данных аэрофотосъемки таких работ немало (Ку-
зякин, 2017; Mikhailov et al., 2022; Sobolevskii et al., 
2022), то для данных космической съемки высокого 
разрешения до настоящего времени такие работы 
практически не были проведены.

В представленной работе на примере антилопы 
сайгак мы подтвердили успешность и эффективность 
разработанной методики и алгоритма автоматиче-
ского распознавания и подсчета копытных открытых 
пространств на спутниковых снимках высокого раз-
решения с высокой степенью изменчивости.

Выбор нами принципа использования сверточ-
ных нейронных сетей, способных решать задачу 
распознавания мелких объектов на спутниковых 
снимках, основан на следующих причинах. (1) Ар-
хитектура YOLO является одним из ведущих реше-
ний в различных задачах распознавания объектов. 
(2) Для эффективного использования потенциально 
более точных и популярных в последние годы моде-
лей-трансформеров, как правило, требуется прово-
дить обучение на огромных наборах данных или 
использовать модели, предобученные на  реше-
ние смежных задач. Однако данные, используе-
мые для обработки в рамках обсуждаемой задачи, 
являются крайне специфичными и  отличными 

Рис. 7. Пример выявления нейронной сетью стада 
на  спутниковом изображении №2 (зеленые квадра-
ты — фрагменты, выявленные с уверенностью 100%; 
красные квадраты — фрагменты, выявленные с уве-
ренностью от 70 до 99%).
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от  большинства открытых наборов данных, до-
ступных для предобучения моделей. (3) Спутни-
ковый снимок является огромным изображением, 
которое необходимо делить на большое количество 
фрагментов, каждый из которых обрабатывается 
сетью независимо. Используемые нейросетевые 
архитектуры должны обладать высокой скоростью 
инференса для обеспечения возможности опера-
тивной обработки снимков. (4) Подходы, отлич-
ные от грубой детекции, имеют в рамках данной 
задачи свои недостатки. Например, с помощью 
метода Anomaly Detection вряд ли возможно до-
стичь хороших результатов ввиду большого ко-
личества ложных объектов и широкого разноо-
бразия подстилающих поверхностей. Поэтому 
предложенная нами разработка — методика ав-
томатического распознавания и  подсчета сай-
гаков на основе выбранной модели — наиболее 
оптимальна и современна в настоящий момент. 
Данная сфера развивается очень быстро, дора-
ботанные и улучшенные алгоритмы появляются 
практически каждые полгода (Wang et al., 2024), 
поэтому доработка предложенной методологии 
может быть очень оперативной.
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Рис. 8. Пример фильтрации результатов функционирования ГКНС-К: а — первичное выделение изолированных 
фрагментов (фиолетовый цвет); б — построение буферов вокруг всех фрагментов и окончательное выявление изо-
лированных фрагментов; в — фильтрация изолированных фрагментов; г — формирование территориальных зон для 
дальнейшей обработки.

Рис. 9. Часть спутникового снимка (спутниковое изо-
бражение №1), предварительно прошедшего обработку 
с помощью ГКНС-К, с изображениями сайгаков, вы-
явленными экспертом-зоологом и нейронной сетью 
ГКНС-В (красные рамки).
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Важным аспектом проведенной нами работы 
является объективность результатов и возможность 
их оперативного получения, а также полная про-
веряемость в кратчайшие сроки, и, следовательно, 
высокая достоверность. Сравнение результатов, 
полученных даже не со всего ареала, а лишь с мо-
дельной территории (например, ООПТ), регулярно, 
во время одного и того же периода в годовом цикле 
сайгака (период гона), уже высокоинформативно. 
Так, если в 2017–2018 гг. для территории смежных 
ООПТ — заповедника «Черные Земли» (Республика 
Калмыкия) и заказника «Степной» (Астраханская 
область) — во время гона с помощью ДДЗЗ было 
выявлено порядка 8 000 сайгаков (Yachmennikova 
et al., 2018), то в настоящей работе нами показано, 
что в 2022–2023 гг. количество сайгака во время 
гона на этой же территории стало практически в три 
раза больше. Возможность такого увеличения коли-
чества сайгаков была ранее предсказана специально 
разработанной нами агент-ориентированной моде-
лью популяционных процессов для данной популя-
ции (Родникова и др., 2019).

Точные данные такого рода и  возможность 
их  оперативного получения (и, соответственно, 
методы их получения) необходимы для принятия 
решений, требующих высокого уровня компетен-
ции и достоверности, таких как смена статуса вида 
в списках МСОП (Vié et al., 2008) или в красных 
книгах. Это особенно важно для видов диких ко-
пытных, численность которых подвержена силь-
ным колебаниям в пределах двух-трех десятков лет, 
каковыми, в частности, являются сайгаки, популя-
ция Северо-Западного Прикаспия которых в тече-
ние XX в. трижды находилась на грани вымирания 
(Каримова и др., 2021, 2022).

Использование результатов проведенной нами 
работы в  практической реализации очевидно. 

Полнофункциональная система автоматизирован-
ного распознавания и подсчета копытных открытых 
пространств на спутниковых снимках высокой де-
тальности на примере антилопы сайгак дает, в том 
числе, ключ к грамотному планированию совмест-
ного использования степных местообитаний до-
машним скотом и сайгаками. Сейчас это широко 
распространено и ситуативно содержит потенциаль-
ный конфликт человек — дикая природа, который 
предсказуемо обострится в  случае интенсивного 
роста численности сайгака. Возможность учета при 
пространственном планировании путей миграции 
сайгаков (Рожнов и др., 2023) в условиях роста чис-
ленности их популяции позволяет также грамотно 
предусматривать и разрабатывать новые простран-
ственные решения, ограничивающие выпас скота, 
что предполагает системный отказ от электропа-
стухов и проволочных оград, перегораживающих 
степь и препятствующих перемещениям сайгаков. 
Примером таких решений могут быть разработан-
ные системы управления стадом в условиях замены 
заборов и ограждений виртуальными системами 
ограждений, позволяющими управлять простран-
ством, которое использует домашний скот, без вре-
да для видов диких животных (Bishop-Hurley et al., 
2007; Umstatter, 2011; Golinski et al., 2023). Исполь-
зуя систему GPS с прикрепленным к животному 
устройством предупреждения и наказания, кото-
рое срабатывает, когда животное приближается 
к виртуальным границам выделенной территории, 
можно контролировать группу скота на  выпасе. 
В таком случае накопленный опыт работ по выяв-
лению лидеров в группах копытных (Баскин, 1976; 
Ramos et al., 2016), которые влияют на переме-
щения группы, позволяет выработать последова-
тельный способ контроля всего стада, устанавли-
вая соответствующие устройства не на всех особей 
в стаде, а лишь на избранных (Ramos et al., 2021).

Таким образом, основные теоретические и прак-
тические достижения данной работы связаны с разра-
боткой новой методологии автоматического распоз-
навания стадных копытных открытых пространств 
на основе алгоритмов сверточных нейронных сетей 
и методов статистического анализа. Объективность 
такого подхода показана на уникальном по своей 
истории и  биологии виде — сайгаке Северо-За-
падного Прикаспия. Полученный программный 
комплекс ускоряет процесс обработки спутниковых 
данных высокой детальности, что позволяет прини-
мать обоснованные компетентные решения для опе-
ративного реагирования, а также для задач охраны 
природы и рационального использования животного 
мира. Поскольку фактическая проверка результатов 
показала наличие как недоучета выявлений сайга-
ков с помощью искусственного интеллекта, так и их 
переучета, нами намечены пути дальнейшего улуч-
шения разработанной методики. Дообучение и дора-
ботка нейронных сетей на существующем этапе пока 

Рис. 10. Часть спутникового снимка №1, не прошедше-
го обработку с помощью ГКНС-К, с изображениями 
сайгаков, выявленными экспертом-зоологом (зеленые 
точки), и объектами, выявленными нейронной сетью 
ГКНС-В (красные рамки) — выявлено большое коли-
чество ложных объектов вдали от стада сайгаков.
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еще требует ручной верификации экспертом-зооло-
гом. Но последующее создание более качественных 
сверточных нейронных сетей, позволяющих обраба-
тывать космоснимки, имеющие разные параметры 
и полученные с различных моделей спутников, 
без привлечения ручного дешифрирования, будет 
способствовать формированию системы оператив-
ного и высокодостоверного мониторинга числен-
ности животных на основе анализа поступающих 
спутниковых изображений в течение нескольких 
часов в полностью автоматическом режиме.
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Automated identification and counting of saigas (Saiga tatarica)  
by using deep convolutional neural networks in high-resolution satellite images

V. V. Rozhnov1, #, A. L. Salman2, A. A. Yachmennikova1,  
A. A. Lushchekina1, P. A. Salman2

1Institute of Ecology and Evolution named after. A.N. Severtsov Russian Academy of Sciences,  
Leninsky Prospekt, 33, Moscow, 119071 Russia
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We utilized a two-phase analysis using deep convolutional neural networks (DCNN) to create an 
automated technology that enabled us to detect and count saigas (Saiga tatarica) in satellite images 
with a resolution of 0.3–0.5 m/pixel (Eros-B 2012; 2013 and Beijing KA 2022 satellites). In the first 
phase, the satellite image is automatically divided into sections and checked for the presence or absence 
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of clusters of objects (the “classification” phase). Then, during the second phase, only the fragments 
of the satellite image where at least one saiga was previously found are analyzed (the “detection” phase). 
The method was calibrated by training a neural network on the results of the preliminary processing 
of archival satellite images from 2012 and 2013, carried out manually by zoological experts. When we 
tested the DCNN work with a “confidence threshold” of 0.3, we identified 1,284 saigas on the entire 
model satellite image, while a zoological expert manually identified 1,412 saigas. For practical use and 
to assess the effectiveness of this method, we counted saigas on a 2022 image covering two adjacent 
specially protected natural areas (PAs) located in the Republic of Kalmykia and the Astrakhan region 
(Russian Federation). The results are presented with different “thresholds of confidence”.

Keywords: population assessment, saiga, Saiga tatarica, remote sensing, neural networks, SCNS, AI, animal 
counting, automated non-invasive methods
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НАЛИЧИЕ И МИКРОСТРУКТУРА ПУХОВЫХ КОМПОНЕНТОВ ПЕРЬЕВ  
У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ДЕВЯТНАДЦАТИ ОТРЯДОВ ПТИЦ (AVES)1
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С помощью световой и растровой электронной микроскопии нами впервые изучена микроструктура 
пуховой части опахала перьев, которая состоит из комбинированных бородок (“бородки I”), снабжен-
ных как типичными пуховыми лучами (“бородочки”, “бородки II”), так и модифицированными пухо-
выми лучами (МЛ). Их присутствие и распределение по разным птерилиям исследованы на 3330 перьях 
от 441 особи 129 видов птиц, относящихся к 45 семействам 19 отрядов. Уточнены сведения о наличии 
дополнительного пера и пупочного пуха на перьях. МЛ обнаружены на перьях у представителей всех 
исследованных видов, чаще на покровных перьях, реже – на маховых и рулевых. Наиболее детально 
исследованы пуховые компоненты в отрядах Charadriiformes и Passeriformes: у первых наличие или от-
сутствие МЛ специфично на уровне семейства и вида; у вторых дополнительное перо или пупочный 
пух и МЛ вместе на одном пере не встречаются. Обсуждается возможность использования различных 
комбинаций пуховых компонентов и особенностей их микроструктуры в качестве существенного до-
полнения к комплексной системе птилологической идентификации таксона птицы по перу (в том числе 
единичному), а также, в некоторых случаях, даже по птерилии, которой принадлежит тестируемое перо.

Ключевые слова: птилология, пуховые структуры пера, микроструктура пера, идентификация по струк-
туре пера.
DOI: 10.31857/S1026347024050088, EDN: ulenle

1Дополнительные материалы размещены в электронном виде по DOI статьи: 10.31857/S1026347024050088

Перьевой покров птиц отличается полиморф-
ностью, и перья подразделяются на два основных 
типа – летательные (маховые и рулевые) и покров-
ные (контурные, полупуховые и пуховые). Полупухо-
вое перо имеет небольшую контурную часть, а пухо-
вой участок занимает не менее двух третей площади 
опахала, т.е. в этих перьях доля пуховой части может 
составлять около 70% площади опахала (Nitzsch, 
1840, Lucas, Stettenheim, 1972; Spearman, Hardy, 1985; 
Чернова и др., 2006). Пуховые бородки снабжены 
лучами (термин, применяемый нами; синоним тер-
минов “бородочки”, “бородки II, англ. modified radii, 
barbules”), микроструктура которых различается в за-
висимости от расположения и строения, что по-
зволило нам выделить комбинированные бородки, 
несущие модифицированные пуховые лучи (KБм). 
Ранее KБм были найдены нами у Corvidae и некото-
рых других групп птиц (Силаева, Гуменюк, 2008; Си-
лаева и др., 2012, 2013, 2015, 2018). Наиболее подроб-
но эти и другие пуховые компоненты описаны нами 

у Passeriformes и Charadriiformes (Силаева и др., 2018). 
Примечательно, что в последнем отряде сходные для 
всех семейств этого отряда морфологические призна-
ки перьев малочисленны.

Всего в перьях изученных нами видов выделя-
ются пуховые структуры трех типов: типичные лучи 
комбинированных бородок с типичными пуховыми 
лучами (КБт) (Силаева, Гуменюк, 2008; Dey et. al., 
2021); модифицированные лучи комбинированных 
бородок с модифицированными пуховыми луча-
ми (КБм); пуховые лучи бородок дополнительного 
пера (ДП) и пупочного пуха (ПП). Дополнительное 
перо (лат. hypopennae; англ. afterfeather) и пупочный 
пух (лат. hypopluma; англ. umbilical barbs) довольно 
хорошо изучены (Chandler, 1916; Войткевич, 1962; 
Ziswiller, 1962; Lucas, Stettenheim, 1972), и мы уде-
ляем внимание этим компонентам пуха по причине 
их общности для перьев. ДП является элементом 
перьевой пары, в которую входит и основное перо 
(Силаева, Горохова, 2017).

ЗООЛОГИЯ
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Обнаруженные и описанные нами новые ком-
поненты пера (КБт и КБм) важны для таксоно-
мической идентификации птиц в разных аспектах 
теории (например, для решения проблемы эво-
люции перьевого покрова) и практики (в частно-
сти, идентификации видов птиц по перу). Работы 
по морфологии перьев имеют фундаментальное 
значение в  рамках нового направления птило-
логии – в систематических и филогенетических 
исследованиях, основанных на диагностических 
признаках перьев, свидетельствующих не только 
о таксономическом статусе, но и о филогенетиче-
ском родстве разных таксонов, и, возможно, о по-
пуляционной и  индивидуальной изменчивости 
(Силаева и др., 2012, 2013, 2015, 2018).

Целью настоящей работы является констатация 
присутствия пуховой структуры КБм и ее описа-
ние, а также инвентаризация наличия КБм и КБт 
на полупуховых и контурных перьях у птиц из раз-
личных отрядов и семейств.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследования были контурные и по-
лупуховые покровные перья основных птерилий: 

плечевой (pteryla humeralis), дорзальной шейной 
(pteryla cervicalis dorsalis), вентральной шейной 
(pteryla cervicalis ventralis), межлопаточной (pteryla 
interscapularis), грудной (pteryla pectoralis), грудин-
ной (pteryla sternalis), брюшной (pteryla abdominalis), 
бедренной (pteryla femoris) и  тазовой (pteryla 
pelvina). Изучены также маховые (remiges; ед. чис-
ло remix) и рулевые (reсtrices; ед. число rectix) перья 
и их кроющие (tectrices) (терминология по: Lucas, 
Stettenheim, 1972).

Всего было исследовано 3330 перьев от 441 осо-
би 129 видов птиц, относящихся к 45 семействам 
19 отрядов (см. Приложение). Систематика, вклю-
чая порядок следования отрядов, семейств и видов, 
приводится согласно последней версии списка птиц 
мировой фауны Международного союза орнитологов 
(бывший Международный орнитологический коми-
тет) (Gill, Donsker, Rasmussen, 2024), учитывающей 
и последние достижения в области молекулярной 
систематики. Русские научные названия птиц при-
няты по Е.А. Коблику и В.Ю. Архипову (2014).

Изучен материал перьевых коллекций Ла-
боратории экологии и  управления поведением 
птиц ИПЭЭ РАН, перьевых сборов В.М. Гудко-
ва, К.С. Кузьминой, ООО “Эко-эксперт”, а также 
от непригодных для экспонирования тушек из фонда 

а б

в г

KBt KBt

0 1см
0 1см

KBt

KBt

Рис. 1. Комбинированные бородки с типичными пуховыми лучами на покровных перьях (КБт, KBt): а – чегравы 
(Hydroprogne caspia); б – белобрюшки (Aethia psittacula); в – на кроющих маховых сизого голубя (Columba livia); г – 
ворона (Corvus corax). а – вентральная сторона; б, в, г – дорзальная.
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Научно-исследовательского Зоологического му-
зея Московского государственного университета 
им. М.В. Ломоносова.

Для исследования перьев в проходящем свете 
методами светлого и темного полей использовали 
светооптический микроскоп LEICA DMR (Leica 
Microsystems, Germany), оснащенный фотокаме-
рой JVC 3 CCD C-MOUNT; перьевой материал 
монтировали на предметные стекла. Для изучения 
материала в растровом электронном микроскопе 
изготавливали препараты продольных и  попе-
речных сечений бородок перьев, прикрепленных 
на специальные столики. Затем для создания то-
копроводящей поверхности образцы напыляли 
золотом на оборудовании Q150R ES Plus (Quorum 
Technologies Ltd., Соединенное Королевство, 
ОКСМ-826). Электронные изображения получали 
с помощью растрового электронного микроскопа 
Tescan MIRA3 LMH ОКСМ-203 (Brno, s.r.o., Чеш-
ская Республика), оснащенного катодом Шоттки.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Комбинированные бородки с типичными пухо-
выми лучами (КБт) встречаются преимущественно 
в базально-медиальных частях опахала полупухо-
вых и контурных покровных, кроющих маховых 
и рулевых перьев, хотя у последних их количество 
меньше и разнится у разных видов. Однако у неко-
торых видов на перьях из некоторых птерилий КБт 
могут проходить вдоль всего опахала по  его на-
ружному краю, например, у Corvidae на кроющих 
перьях маховых и рулевых перьев. Но чаще КБт 
располагаются на границе пухового и контурного 
участков опахал и несут на отдельных сегментах 
разные по типу лучи: пуховые и контурные (рис. 1).

Обычно участки контурных перьев с КБт выгля-
дят как билатеральные структуры в виде узких или 
широких, симметричных или ассиметричных кону-
совидных полос, обрамленных пухом (рис. 1). В по-
лупуховых покровных перьях груди, спины, брюха, 
плеча, таза, бедра, а также в мелких кроющих перьях 
маховых и рулевых перьев КБт могут занимать зна-
чительную часть опахал, оставляя для контурных 
бородок апикальную часть пера (рис. 1б, г). В прок-
симальном вертикальном направлении контурные 
полосы или конусы могут доходить непосредственно 
до верхнего пупочного отверстия, замещая пуховые 
бородки (рис. 1а, б). В перьях мелких Passeriformes 
структуры КБт слабо развиты. В контурных крою-
щих перьях маховых и рулевых перьев встречаются 
полосы, проходящие преимущественно по  одной 
части опахала так, что одна часть опахала кроющих 
маховых может полностью состоять из КБт (рис. 1г). 
КБт имеются у птиц из всех изученных нами отрядов 
(табл. 1). Только у Strigiformes отмечены КБт и на ма-
ховых перьях с гребенчатыми структурами.

Комбинированные бородки с  модифицирован-
ными пуховыми лучами (КБм) обычно располо-
жены в  дистально-медиальной части опахала 
(рис. 2). К  КБм прикрепляются модифициро-
ванные пуховые лучи (МЛ). МЛ хорошо развиты 

Таблица 1. Сравнительная характеристика при- 
сутствия пуховых компонентов перьев в изученных 
отрядах птиц

Отряд
Пуховые компоненты*

КБт ДП/ПП КБм

Anseriformes + ПП –

Galliformes + + –

Caprimulgiformes + В основном ДП –

Apodiformes + + +

Otidiformes + В основном ПП –

Cuculiformes + ПП –

Pterocliformes + В основном ПП +

Columbiformes + ПП –
Gruiformes 
(Rallidae) + В основном ПП –

Gruiformes 
(Gruidae) + В основном ДП –

Podicipediformes + + –

Charadriiformes + + +

Pelecaniformes + ДП –

Accipitriformes + В основном ПП –

Strigiformes + В основном ПП +

Bucerotiformes + – –

Coraciiformes + – +

Piciformes + + +

Falconiformes + В основном ПП –

Passeriformes + + +

Примечание. * Пуховые компоненты перьев: КБт – комби-
нированные бородки с типичными пуховыми лучами, ДП – 
дополнительное перо, ПП – пупочный пух, КБм – комби-
нированные бородки с  модифицированными пуховыми 
лучами; + обозначает присутствие структуры; – обозначает 
отсутствие структуры.
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на  межлопаточной, грудной и  грудинной, дор-
зальной и вентральной шейных, спинной, пле-
чевой, тазовой, брюшной, реже на  бедренной 
птерилиях. КБм встречаются не на каждом пере 
из  указанных птерилий, обычно на  одном-трех 
из пяти в зависимости от вида птицы и располо-
жения птерилии. При этом нужно подчеркнуть 
неравномерность распределения КБм по перьям 
из одной птерилии и их отсутствие или присут-
ствие на перьях из разных покровных птерилий. 
Например, у  саджи (Syrrhaptes paradoxus) КБм 
присутствуют только на перьях из брюшной пте-
рилии. На кроющих перьях КБм почти не встре-
чаются, за исключением Corvidae. На летательных 
перьях МЛ отсутствуют.

Если КБт, как указано выше, имеют два 
участка – контурный и пуховой, то КБм состоят 
из чередующихся участков: контурных у основания 
бородки (не у всех видов), пуховых с МЛ и контур-
ных на дистальных участках бородок. Контурные 
лучи скреплены между собой или разрознены.

В большинстве случаев при визуальном просмо-
тре или при микроскопировании с небольшим уве-
личением граница области МЛ просматривается как 
темная или светлая полоса серебристого цвета, об-
разованная более длинными по сравнению с тако-
выми контурных лучей, опахальцами МЛ. Область 
МЛ четко просматривается, если бородки и лучи на-
ходятся в естественном положении (рис. 2).

Более подробно рассмотрим МЛ крупных и раз-
нообразных отрядов Charadriiformes и Passeriformes. 
Отметим, что в отряде Charadriiformes имеется не-
значительное число общих для всех семейств мор-
фологических признаков.

Charadriiformes
Большинство изученных межлопаточных перьев 

куликов снабжены КБм. При этом у вальдшнепа 
(Scolopax rusticola), большого кроншнепа (Numenius 
arquata) и большого веретенника (Limosa limosa) 
КБм не обнаружены.

В зависимости от  пигментации элементов 
МЛ  эти лучи визуально выглядят темными или 
светлыми серебристыми. Так, у турухтана (Philoma-
chus pugnax) (рис. 3), травника (Tringa totanus), мо-
родунки (Xenus cinereus), черныша (Tringa ochropus) 
и чибиса (Vanellus vanellus) узлы МЛ сильно пиг-
ментированы. У золотистой ржанки (Pluvialis apri-
caria) они слабо пигментированы, у кулика-сороки 
(Haematopus ostralegus) окрашены и узлы, и, частич-
но, междоузлия МЛ. У тулеса (Pluvialis squatarola) 
опахальца МЛ серебристого цвета за счет непиг-
ментированных узлов и  междоузлий. При этом 
мы не обнаружили при разных увеличениях ми-
кроскопии пера какой-либо четкой зависимо-
сти между пигментацией микроструктурных эле-
ментов и пигментацией самого пера у этих видов. 
У  Charadriiformes область МЛ  распространяется 
до базальной части опахала, приобретая овальную 
форму. Билатерально и дистально по отношению 
к области МЛ расположены контурные лучи, ча-
сто сохраняющие сцепление. В покровных перьях 
некоторых ржанок сосредоточены все описанные 
выше пуховые компоненты (рис. 3).

Passeriformes
МЛ хорошо развиты у  птиц из  всех исследо-

ванных семейств этого отряда. Область МЛ может 
иметь форму клина или распространяться в вер-
тикальном проксимальном направлении, захва-
тывая медиально-базальную часть опахал пера, 
приобретая продолговатую форму, подобную та-
ковой у Charadriiformes. Дистальные части опахал 
большинства контурных и  полупуховых покров-
ных перьев представителей изученных семейств 
Passeriformes носят видоспецифическую окраску, 
в то время как медиально-базальные пуховые части 
этих перьев, которые не служат видовым партнерам 
для визуального распознавания друг друга, окраше-
ны в оттенки серого цвета, и на границе этих зон 
располагается область МЛ.

Рис. 2. Область модицифированных лучей (МЛ) 
на межлопаточных перьях: – а, б, в – серой вороны 
(Corvus cornix [corone]) и г – черныша (Tringa ochropus); 
а – дорзальная сторона; б, в, г – вентральная. 1 – стер-
жень пера; 1a – стержень бородки; d – выход боро-
дочных опахалец МЛ на дорзальную сторону; v – вы-
ход бородочных опахалец МЛ на вентральную сторо-
ну; s – стержневые МЛ; 2 – дистальные контурные 
лучи c крючочками; 3 – проксимальные контурные 
лучи с зазубринами; 4 – подопахальцевая зона.
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У Corvidae область МЛ, как правило, четко 
очерчена и присутствует на многих покровных пе-
рьях. Она представлена одноименными лучами, 
при этом с дистальной стороны, на билатераль-
ном клиновидном участке опахальца МЛ  выхо-
дят на вентральную сторону (рис. 2а), приобретая 
таким образом форму клина. Опахальца погра-
ничных МЛ выходят на дорзальную сторону. При 
этом область МЛ в виде клина у Corvidae – гораздо 
более частое явление, чем у других видов отряда. 
У грача (Corvus frugilegus) область МЛ с выходом 
опахалец на  вентральную сторону опахала пера 
чаще образует широкие полосы; для серой вороны 
(Corvus cornix) кроме клиновидной области харак-
терны и узкие билатеральные полосы.

Дополнительное перо и пупочный пух. ДП выхо-
дит из верхнего пупочного отверстия очина пера. 
Пупочный пух лишен стержня и состоит только 
из  пуховых бородок, которые крепятся к  краям 
верхнего пупочного отверстия.

Пуховые компоненты в разных систематических 
группах птиц мозаично распределяются в перьях 
из разных птерилий и групп птиц внутри таксонов. 
У представителей всех исследованных таксонов об-
наружены КБт. В перьях представителей отрядов 
Podicipediformes, Galliformes, Anseriformes, Falconi-
formes, Accipitriformes Columbiformes, Upupiformes 
и семейств Laridae, Alcidae и Stercorariidae отряда 
Charadriiformes КБм они не  найдены (табл.  1). 

У  некоторых куликов  – вальдшнепа, большого 
кроншнепа и большого веретенника – КБм также 
не обнаружены.

Отряд Charadriiformes – единственный из ис-
следованных нами, где семейства и  даже виды, 
входящие в эти семейства, различаются по нали-
чию или отсутствию КБм.

У Anseriformes хорошо развиты КБт даже 
на второстепенных маховых. Опахала кроющих 
третьестепенных маховых почти полностью об-
рамлены пуховыми частями КБт.

В оперении Laridae, Alcidae и Stercorariidae хо-
рошо развиты ДП  практически на  всех покров-
ных перьях. Причем ДП занимают в длину до двух 
третей длины основного пера. В полупуховых по-
кровных перьях чистиков почти на каждом пере 
есть КБт, равномерно распространенные по обеим 
частям опахала. На большинстве всех исследован-
ных полупуховых покровных перьях у Scolopacidae, 
Charadriidae, Haematopodidae и Glareolidae присут-
ствует ДП, длина которого составляет обычно одну 
треть от длины основного пера. В этих группах есть 
все три пуховые структуры: КБт, КБм, ДП и ПП 
(табл.  1); они могут встречаться одновременно 
в перьях одного вида.

У Strigiformes, Accipitriformes и Falconiformes пу-
ховая часть занимает до двух третей опахала в по-
кровных перьях. У  Gruiformes КБм обнаружены 
только у султанки (Porphyrio porphyrio) и коростеля 
(Crex crex). У Coraciiformes – у обыкновенного зимо-
родка (Alcedo atthis). Для Columbiformes и Galliformes 
характерны вытянутые продолговатые перья туло-
вища, где пуховые части опахал занимают до 70%. 
У Piciformes только на межлопаточных и на перьях 
шейной птерилии есть четкие МЛ. У представите-
лей отряда Passeriformes ДП и МЛ вместе на одном 
пере не встречаются. У видов, не имеющих КБм, 
разреженный участок в подопахальцевой области 
прикрывается обычно с вентральной стороны хо-
рошо развитым ДП.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

История изучения перьевых структур насчи-
тывает столетья. Контурные (перообразные) и пу-
ховые бородки, формирующие опахало, хорошо 
известны (Nitzsch, 1840; Chandler, 1916; Ильичев, 
1963; Lucas, Stettenheim, 1972; Stettenheim, 2000), 
поэтому мы  особое внимание уделили третьему 
малоизученному типу бородок – комбинирован-
ным бородкам с типичными пуховыми лучами или 
с модифицированными пуховыми лучами.

Цветовой рисунок опахала, важнейшей части 
пера, служит показательным признаком для опре-
деления вида птицы. При этом структура опахала 
мало изучена, однако ее компоненты могут нести 
диагностические признаки, например, такие как 

KBm

KBt

1
2

1 см

Рис. 3. Пуховые структуры пера турухтана (Philomachus 
pugnax); (вентральная сторона). 1 – стержень пера; 
KBm – комбинированные модифицированные бород-
ки; KBt – типичные комбинированные бородки; v – 
выход бородочных опахалец модифицированных лучей 
на вентральную сторону; 2 – дополнительное перо.
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комбинированные бородки и опахальца лучей, ко-
торые различаются на  разных участках опахала, 
как контурного, так и пухового. В наших преды-
дущих работах (Силаева, Гуменюк, 2008; Cилаева 
и др., 2012) отмечены модифицированные лучи, 
но бородки с такими лучами еще не были опреде-
лены как комбинированные, несущие и пуховые (ти-
пичные и модифицированные), а также контурные 
лучи. И до сих пор лишь в одной известной нам ра-
боте (Dey et. al., 2021) упомянуты комбинированные 
бородки с типичными пуховыми лучами. Сведения 
об адаптивном и диагностическом значении таких 
бородок и образующих их элементов не были систе-
матизированы, поскольку отсутствовала инвентари-
зация и детальное описание этих перьевых структур.

Одной из основных функций покровных перьев 
является термоизоляционная, которая обеспечива-
ется пуховыми частями бородок, несущими пуховые 
лучи. Другая важная функция покровных перьев 
состоит в противостоянии механической нагруз-
ке, что вменяется, прежде всего, контурным лучам, 
снабженным скрепляющими элементами для со-
хранения плотности оперения. Другими словами, 
контурные структуры КБт и  КБм способствуют 
плотности оперения, а пуховые осуществляют пре-
имущественно функцию термоизоляции. Компро-
миссную задачу выполнения двойственных адап-
тивных требований (термоизоляция и плотность/
жесткость оперения) решают все пуховые компо-
ненты перьев и также ДП и ПП. Так, у некоторых 
Phasianidae (Tetrao urogallus, Lyrurus tetrix, Tetrastes bo-
nasia и Lagopus spp.), обитающих в субарктических 
областях, а также у тундряной куропатки (Lagopus 
mutus) отмечены сезонные вариации в размере ДП 
(Lonnberg, 1927; Salomonsen, 1939), что указыва-
ет на термоизоляцию, как основную функцию ДП 
и ПП. На первичность термоизолирующей функции 
пуховых образований указывает и то, что у распро-
страненных в южных регионах видов отсутствуют 
МЛ, и комбинированные бородки развиты слабо. 
У Charadriiformes в группах Scolopacidae, Charadrii-
dae, Haematopodidae и Glareolidae хорошо развиты 
все пуховые образования, в частности, ДП и ПП 
(https://www.featherbase.info/uk/home; https://www.
federn.org).

Пуховую вставку с МЛ в контурную часть опаха-
ла можно определить, как облегченное ДП или ПП. 
МЛ отходят билатерально как от стержня бородки, 
так и от стержня пера. Соответственно, мы опреде-
ляем их как бородочные и как стержневые (rachidial 
modified barbules) (Perremans, 1990) (рис. 2а, б). 
Смысл выхода опахальцев МЛ на вентральную сто-
рону опахал, в частности, у Corvidae, видимо, также 
обусловлен необходимостью усиления термоизоля-
ционных свойств опахала. Сохранению тепла спо-
собствует не только пуховая структура МЛ, но и мно-
гослойность перекрещивающихся пуховых МЛ, 
обеспечивающая увеличение толщины оперения.

Несмотря на пуховую природу, стержень МЛ до-
статочно жесткий. Жесткие лучи удерживают опе-
рение птицы от слипания и позволяют циркулиро-
вать воздушной прослойке. В изученных покров-
ных перьях птиц разных таксонов, пуховая часть 
занимает от двух третей площади опахал и более, 
а МЛ могут быть слабо развиты или их нет вообще. 
МЛ присутствуют преимущественно на опахалах 
с достаточно хорошо выраженной контурной ча-
стью. Располагаясь билатерально в центре контурной 
части пера, область МЛ не прикрывается соседними 
перьями и соответственно не подвергается интен-
сивному обнашиванию.

Важно, что структура МЛ видна невооруженным 
глазом и может быть использована в качестве таксо-
номического признака при отсутствии специально-
го оборудования, что особенно удобно для изучения 
видов с крупными перьями. Однако необходимо от-
метить, что разные типы этих структур могут встре-
чаться в оперении одной и той же особи, а также 
в близкородственных и в неродственных группах, 
и пока мы не знаем, какие это группы. Тем не ме-
нее, одновременное наличие у  некоторых групп 
птиц ДП или ПП и МЛ, а также разные их сочета-
ния в перьях птиц из разных семейств, вполне мо-
гут быть показателями таксономического статуса при 
использовании в комплексе с другими птилологиче-
скими признаками в общей системе идентификаци-
онного ключа. Примером могут служить представи-
тели ряда семейств Charadriiformes (Силаева, 2019).

КБт не несут ярко выраженных диагностических 
признаков, их структуры сходны в разных таксонах. 
Тем не менее, отличаются размеры пуховых и кон-
турных частей КБт, форма и  структура бородок. 
По ним можно установить птерилии, на которых 
располагались изучаемые перья, а также различия 
внутри групп перьев, например, маховых и рулевых.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наличие, строение и сочетание теперь уже из-
вестных нам трех типов бородок (пуховой, контур-
ной и комбинированной) позволяют идентифи-
цировать таксон, к которому принадлежит птица. 
Следует подчеркнуть, что пуховые компоненты 
пера у  представителей подавляющего большин-
ства таксонов птиц не изучены. Более детальные 
исследования необходимы для выяснения распре-
деления и встречаемости разных сочетаний пухо-
вых компонентов. Необходимы дальнейшие ис-
следования на бóльшем материале для обеспечения 
статистической достоверности выводов по перьям 
разных птерилий одного вида и птерилий разных 
групп видов. Остается неизвестной связь между 
наличием или отсутствием дополнительного пера/ 
пупочного пуха и присутствием в перьях типичных 
комбинированных бородок и модифицированных 
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комбинированных бородок; непонятен также 
принцип структурирования комбинированных 
бородок и областей модифицированных лучей.

Исследован большой перьевой материал, од-
нако он недостаточен для выявления закономер-
ностей наличия или отсутствия пуховых ком-
понентов. Проанализированы только основные 
птерилии; изучено разное и недостаточное ко-
личество особей по  каждому виду, и  неполно 
представлено и разное количество видов одного 
семейства. Необходимо исследование большего 
статистического материала для сравнения между 
собой разных таксонов по принципу наличия пу-
ховых компонентов. Проведение такого крупно-
масштабного исследования и  анализа выходит 
за рамки одной статьи и изначально не входило 
в наши планы. Основной целью на первом этапе 
была констатация наличия и описание пуховой 
структуры модифицированных комбинированных 
бородок, и эта цель была достигнута: на настоя-
щий момент удалось выявить этот пуховой ком-
понент в большом количестве отрядов, а точнее – 
в 7 (37%) из 19 изученных нами отрядов.

Для идентификации птерилий требуется под-
робное изучение и сопоставление структур типич-
ных комбинированных бородок. Для выявления 
закономерности сочетания контурных и пуховых 
структур типичных комбинированных бородок 
(билатеральные полосы и/или конусы, их  сим-
метричность) необходима статистика по соотно-
шению размеров контурных и пуховых участков 
типичных комбинированных бородок. Это на-
правление птилологических исследований пред-
ставляется нам перспективным, так как его ре-
зультатом могут стать находки дополнительных 
важных диагностических признаков в структуре 
оперения.

БЛАГОДАРНОСТИ

Микроструктурные исследования перьев прове-
дены с использованием оборудования Центра кол-
лективного пользования “Инструментальные мето-
ды в экологии” при ИПЭЭ РАН. Авторы благодарят 
за помощь в проведении исследования и подготов-
ке статьи сотрудника Зоологического музея МГУ 
Я.А. Редькина, а также сотрудников ИПЭЭ РАН 
Ю.А. Богданову, Д.О. Заикина, К.С.  Кузьмину 
и А.В. Подзолкову.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена в рамках Государственного 
задания Института проблем экологии и эволюции 
им. А.Н. Северцова РАН “51. Экология организмов 
и сообществ”.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Авторы заявляют, что у  них нет конфликта 
интересов.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Настоящая статья не содержит каких-либо ма-
териалов исследований с участием людей и живот-
ных в качестве объектов изучения.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Войткевич А.А. Перо птицы (Морфология, развитие, 
линька и нейрогормональная регуляция). М.: 
АН СССР. 1962. 288 с.

Ильичев В. Д. Исследование тонкой структуры пера 
с помощью прибора ФМН-2 // Зоол. журн. 1963. 
Т. 42. Вып. 10. С. 1584–1585.

Коблик Е. А., Архипов В. Ю. Фауна птиц стран Северной 
Евразии в границах бывшего СССР: cписки видов // 
Зоологические исследования. 2014. № 14. 171 с.

Силаева О. Л., Горохова Ю. А. Дополнительные пуховые 
образования пера у птиц отряда Ржанкообразных 
(Сharadriiformes) // Международный научно-ис-
следовательский журн. 2017. Т. 57. Вып. 3. С. 20–26.

Силаева О. Л., Гуменюк Г. В. Особенности структуры 
пера некоторых Врановых видов птиц // Вестник 
МОАЭБП. 2008. Т. 12. Вып. 5. С. 133–140.

Силаева О. Л. Система диагностических признаков по-
кровных перьев птиц отряда Ржанкообразных // 
Известия РАН. Серия биологическая. 2019. № 4. 
С. 1–11.
DOI: 10.1134/S1062359019040125

Cилаева О. Л., Ильичев В. Д., Чернова О. Ф. Определитель 
птиц по перу и его фрагментам. Отряд Воробьи-
нообразные (Passeriformes), Семейство Врановые 
(Corvidae). Саарбрюкен: LAP LAMBERT Academic 
Publishing. 2012. 316 с.

Силаева О. Л., Ильичев В. Д., Чернова О. Ф., Вараксин А. Н. 
Определитель птиц по перу и его фрагментам. От-
ряды: Курообразные (Galliformes), Голубеобразные 
(Columbiformes), Рябкообразные (Pterocletiformes). 
М.: KMK Sci. Publ. 2013. 120 с. Компакт-диск. 91 с.

Силаева О. Л., Чернова О. Ф., Вараксин А. Н. Определи-
тель птиц по перу и его фрагментам. Отряд Гусео-
бразные (Anseriformes). М.: ИПЭЭ им. А.Н. Север-
цова РАН. 2015. Компакт-диск. 270 с.

Силаева О. Л., Чернова О. Ф., Букреев С. А., Вараксин А. Н. 
Определитель птиц по перу и его фрагментам. От-
ряд Ржанкообразные (Сharadriiformes). М.: KMK 
Sci. Publ. 2018. 385 с.

Чернова О. Ф., Ильяшенко В. Ю., Перфилова Т. В. Архи-
тектоника пера и ее диагностическое значение. 
Теоретические основы современных методов экс-
пертного исследования. М.: Наука. 2006. 100 с.



	 НАЛИЧИЕ И МИКРОСТРУКТУРА ПУХОВЫХ КОМПОНЕНТОВ ПЕРЬЕВ � 645

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 5 2024

Chandler A. C. A study of the structure of feathers, with ref-
erence to their taxonomic significance // Univ. Calif. 
Pub. Zool. 1916. №13. P. 243–446.

Dey P., Ray S. D., Sharma S. K., Pramod P., Singh R. P. Iden-
tification of a unique barb from the dorsal body contour 
feathers of the Indian Pitta Pitta brachyura (Aves: Pas-
seriformes: Pittidae) // The Journal of Threatened Taxa. 
2021. V. 13. № 8. P. 19029–19039. 
https://orcid.org/0000-0001-6486-958X.

Gill F., D. Donsker & P. Rasmussen (Eds). IOC World Bird 
List (2024. V. 14.1). 
DOI: 10.14344/IOC.ML.14.1. 

http://www.worldbirdnames.org/ (дата обращения –  
18.02.2024).

https://www.featherbase.info/uk/home (дата обращения –  
20.08.2023).

https://www.federn.org (дата обращения – 20.08.2023).
Lonnberg E. Einige Beiträge zur Kenntnis unserer Waldhüh-

ner, Tetraonidae [Some contributions to the knowledge 
of our forest fowls, Tetraonidae] // Jour.f. Ornith. 1927. 
№ 75. P. 579–596.

Lucas A. M., Stettenheim P. R. Avian Anatomy: Integument. 
Washington: US Dept. Аgricult. Parts I. 1972. 340 p.

Nitzsch Chr.L. System der Pterilographie [System of Pteril-
ography] /Chr. L. Nitzsch. Halle. 1840. 264 p.

Perremans K. External surface structures of  rachis, 
rami and rachidial barbules of feathers and their 
potential for determination purposes//20th Meet-
ing Bird Strike Committee Europe. Helsinki. 1990. 
P. 21–30.

Salomonsen F. Moult and sequences of plumages in the 
rock ptarmigan (Lagopus mutus (Montin)) / Salomon-
senF. // Danske Maturhist. For., Copenhagen Vidensk. 
Meddel. 1939. №103. 491 p.

Spearman R.I, Hardy J. A. Integument, in King AS, Mc Lel-
land J (eds): Form and Function of Birds. London, UK, 
Academic Press. 1985. V. 3. P.1–56.

Stettenheim P. R. The Integumentary Morphology of Mod-
ern Birds // An Overview AMER. ZOOL. 2000. 40. 
P. 461–477.

Ziswiler V. Die Afterfeder der Vögel. Untersuchungen zur 
Morphogenese und Phylogenese des sogenannten Af-
terschaftes [The afterfeather of the birds. Investigations 
on the Morphogenesis and Phylogenesis of the so-called 
Afterschaft] / V. Ziswiler // Zool. Jahrb. Abt. F. Anat. 
Bd. 1962. №80. P. 245–308.

The presence and microstructure of down compartments of feathers  
in representatives of nineteen orders of birds (Aves)
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An inventory and description of the occurrence of the first studied down structures of feathers: combined 
barbs with typical down barbules and combined barbs with modified down barbules are carried out. 
The occurrence and distribution of these structures, as well as additional feather and umbilical barbs 
in different plumage pterylia of 441 birds of 129 species belonging to 19 orders were noted; 3330 feathers 
have been studied. Downy structures in the orders Charadriiformes and Passeriformes have been studied 
in most details. In the order Charadriiformes the families and their constituent species differ in the 
presence or absence of modified barbules. In the feathers of representatives of the order Passeriformes 
an additional feather/umbilical barbs and modified barbules do not occur in one of the same feathers. 
In the plumage of representatives of all studied taxa combined barbs with typical down barbules were 
found, which are present to a greater extent in the cover feathers, and to a lesser extent, on the flight and 
tail feathers. Combined barbs with modified down barbules are not so widespread in the plumage of the 
studied taxa and they are present only on the cover feathers. Among the studied orders the additional 
feather and umbilical barbs are absent in the plumage of Coraciiformes and Upupiformes. The adaptive 
and diagnostic significance of the studied downy structures is noted. The main function of all downy 
structures is thermal insulation, while maintaining the rigidity of plumage, preventing its sticking and 
sealing can be called secondary. The presence in some groups of birds on one and the same feather of an 
additional feather/umbilical barbs and modified barbules, as well as their various combinations, can 
be used as a taxonomic sign in combination with other ptylological characters. The presence of downy 
formations, their shape, structure, size and other features may indicate pterylia within some taxonomic 
groups of feathers. Along with visual inspection of feathers, light and electron microscopy was also used.

Keywords: ptylology, feather downy structures, feather microstructure, identification by feather structure.
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На примере ночного грызуна Meriones crassus исследована зависимость продвижения корма по пище-
варительному тракту (ПТ) от кормовой активности. Две группы песчанок содержали в лабораторных 
условиях при искусственном освещении c фотопериодом 12:12 С:Т в течение 36 ч. Группы обозначили 
как «дневную» и «ночную» в зависимости от преобладания светлого, или темного времени в течение 
эксперимента. Среднее время задержки маркеров в желудке в этих группах составило 20 и 30 ч со-
ответственно. Кинетика содержимого изменялась в зависимости от конкретного времени введения 
маркеров и уровня насыщения грызунов кормом. В светлый период суток уже через 2 ч начинается по-
следовательная эвакуация из желудка поступивших в ПТ маркеров, а ночью, в период более высокой 
кормовой активности часть корма, расположенная в своде желудка и в слепой кишке, задерживается 
здесь на более длительное время. В «дневной» группе к концу эксперимента было выведено 84% мар-
керов, а в «ночной» группе около 55 %.

Ключевые слова: грызуны, пищеварительный тракт, многократное мечение корма, кинетика пищевых 
волокон, кормовая активность
DOI: 10.31857/S1026347024050094, EDN: uleewv

В течение нескольких десятилетий скорости 
продвижения корма по пищеварительному тракту 
(ПТ) млекопитающих, как важной составляющей 
физиологии пищеварения, уделялось достаточно 
много внимания. Полученные результаты, включая 
методы исследования, неоднократно были обоб-
щены и проанализированы (Warner, 1981; Stevens, 
Hume et al., 1993; Hume et al., 1993; Sakaguchi, 2003; 
Clauss et al., 2007, 2013;; Müller et al., 2013). Рассмо-
трены многие факторы, влияющие на время экспо-
зиции корма в пищеварительном тракте, такие как 
размер тела животных, морфология ПТ, тип фер-
ментации, уровень потребления и качество корма, 
а также методические недостатки, снижающие на-
дежность результатов.

Исследование кинетики твердой фракции корма 
у нескольких видов полевок и песчанок с исполь-
зованием метода многократной маркировки корма 
(Наумова, Кучерук, 1996; Жарова и др., 2002, 2010; 
Наумова и  др., 2007, 2024) позволило выяснить 
важные нюансы циркуляции содержимого у рас-
тительноядных грызунов с  малыми размерами 
тела, не регистрируемые с помощью однократной 

маркировки корма. Была обнаружена важная 
с функциональной точки зрения особенность, ко-
торая заключается в неравномерности продвижения 
содержимого, а  именно, нарушении последова-
тельности выведения маркеров, поступавших в ПТ 
через определенные промежутки времени. Это на-
рушение обусловлено спецификой сбора и погло-
щения кормовых растений мелкими фитофагами. 
Размерные ограничения исключают возможность 
единовременного потребления мелкими грызу-
нами достаточного количества бедной раститель-
ной пищи. Независимо от типа кормовой актив-
ности грызуны часто пополняют кормом желудок, 
что сопряжено с быстрой эвакуацией содержимого 
и его быстрым дальнейшим прохождением по ПТ. 
Подобная ситуация характеризуется большими ко-
лебаниями уровня наполнения желудка от которо-
го зависит локализация маркированного корма 
и, соответственно, динамика его прохождения 
по ПТ. В этом заключается одна из причин вы-
сокой изменчивости кинетики содержимого ПТ, 
продемонстрированная на примере дневной пес-
чанки (Наумова и др., 2024).

ФИЗИОЛОИЯ ЖИВОТНЫХ И ЧЕЛОВЕКА
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Для выяснения зависимости характера продви-
жения корма по ПТ от ритма кормовой активности 
мы выполнили многократное мечение корма ночно-
го грызуна Meriones crassus в разные фазы кормовой 
активности. Ранее мы исследовали несколько ви-
дов грызунов (полевок и песчанок) с круглосуточ-
ной кормовой активностью, а M. crassus – грызуны, 
потребляющие корм в основном ночью (Khokhlova 
et al., 2005). Хотя в некоторых публикациях была от-
мечена зависимость скорости прохождения корма 
от уровня его потребления (Pei et al., 2001; Clauss 
et al., 2007;), метод однократного мечения не позво-
ляет учесть ритм наполнения кормом желудка и сле-
пой кишки, как и порядок выведения корма из них.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Песчанка Сундевала Meriones crassus – ночной 
семеноядный грызун, основным кормом которого 
служат семена, а также листья пустынных растений 
как источник влаги. Мы провели две серии опытов 
по маркировке корма песчанок в дневное и ноч-
ное время. Животных кормили свежесобранной 
начинающей плодоносить травой Salsola tetrandra. 
В каждой экспериментальной группе было задей-
ствовано по 6 взрослых не размножающихся песча-
нок обоих полов, рожденных в неволе. Животных 
содержали в клетках поодиночке при искусственном 
освещении с равным соотношением светлого и тем-
ного времени суток (С:Т = 12:12). Работа выполнена 
в лаборатории университета им. Бен-Гуриона.

Для детализации путей продвижения твердых 
фракций корма мы применили пяти- и семикратное 
мечение корма инертными маркерами. В качестве 
инертного маркера волокнистой фракции корма 
использовали тонкую пластиковую пленку разных 
цветовых оттенков. Метод детально описан в пред-
шествующих публикациях (Наумова, Кучерук, 1996; 
Жарова и др., 2002, 2010; Наумова и др., 2007; 2024). 
Каждая порция маркера состояла из  смешанных 
с приманкой мелких кусочков пленки, общее ко-
личество которых в ПТ и экскрементах подсчиты-
вали в конце эксперимента и принимали за 100 %. 
Время поедания и длительность экспозиции марке-
ров в каждой экспериментальной группе песчанок 
приведено в табл. 1. В конце опытов анализирова-
ли количественное распределение маркеров в ПТ 
у умерщвленных грызунов. ПТ и отдельно желудок 
и слепую кишку взвешивали на электронных весах 
с точностью до 0.001.

Среднее время задержки корма (MRT) в ПТ рас-
считывали по формуле (Warner, 1981):

MRT
m t
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i i

i

n

i

= =

=

∑
∑

1
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где mi – количество частиц маркера в экскремен-
тах, выделенных за время ti после поедания мар-
кированной приманки, n – количество дефекаций 
за время полного выведения маркера. MRT рассчи-
тывали отдельно по каждому маркеру. Аналогич-
но расcчитывали время задержки корма в желудке 
и слепой кишке. При этом за mi принимали количе-
ство фрагментов маркера, прошедшее через данный 
орган (то есть, обнаруженных в ПТ позади желудка 
или слепой кишки и экскрементах). За ti принимали 
время экспозиции маркера в желудке, или слепой 
кишке.

Обобщенные диаграммы кинетики содержимо-
го в ПТ по отдельным органам и в экскрементах 
построены на основании данных о распределении 
маркеров в конце опыта у умерщвленных живот-
ных. Полученные данные обработаны методами 
непараметрической статистики (Statistica 12).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Длительность экспериментов составила 36 ч, в те-
чение которых грызуны получали маркированные 
приманки в разные фазы активности и разное вре-
мя суток. Экспериментальные группы различались 
по суммарной длительности светлого и темного пе-
риодов и времени начала экспериментов. Группу, 
в которой первый маркер был дан зверькам в 12:00, 
а соотношение светлого и темного времени соста-
вило 20:16, мы обозначили как «дневную». Группу, 
в которой начало опыта пришлось на 20:00, а соот-
ношение светлого и темного времени в эксперименте 
составило 12:24, мы обозначили как «ночную».

Таблица 1. График поступления маркеров в ПТ

Группа 
песчанок № маркера

Время 
поедания 
маркера

Длительность 
экспозиции  
маркера (ч)

1 1 12:00 36
(дневная) 2 18:00 30

3 24:00 24
4 9:00 15
5 16:00 8
6 18:00 6
7 22:00 2

2 1 20:00 36
(ночная) 2 8:00 24

3 20:00 12
4 2:00 6
5 5:00 3
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Суммарное время задержки маркеров в  ПТ

Длительность экспериментов не позволила выяс-
нить полное время задержки корма в ПТ песчанки 
Сундевала. В первом опыте (дневная группа), охва-
тившем два периода светлого времени суток, и одну 
ночь, через 36 ч из ПТ вышло более 80% маркера, по-
ступившего в ПТ в полдень (рис. 1). Во втором опыте 
(ночном), охватившем два периода ночной активно-
сти и один дневной, через 36 ч из ПТ эвакуировалось 
55% маркированной приманки, съеденной песчан-
ками вечером в 20:00, а маркер, пролежавший в ПТ 
24 ч, съеденный утром в 8:00, был выведен на 65%.

Первые частицы маркеров (около 5%) были 
зарегистрированы в экскрементах дневной груп-
пы песчанок через 8 ч экспозиции (с 16:00), а в 
ночной группе первые фрагменты маркеров (ме-
нее 5%) были отмечены через 12 ч  экспозиции 
в ПТ (с 20:00). Среднее время задержки маркеров 

в желудке и кишечнике заметно различались в двух 
группах песчанок (табл. 2).

Продвижение маркированного корма 
по  отдельным органам ПТ в дневной группе

Маркированный корм, поступавший в желудок 
песчанок в полдень, выходил из желудка и достигал 
слепой кишки относительно быстро. Через 2 ч после 
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Рис. 1. Содержание маркеров (%) с разной длительностью экспозиции в каждом органе ПТ по результатам вскрытия 
в дневной (а) и ночной (б) группах песчанок.

Таблица 2. Среднее время задержки маркеров в желудке 
и кишечнике

Группа MRT (ч)
Общее Желудок Слепая

Дневная 19 (15–26) 20 (16-30) 20 (16-29)
Ночная – 30 (27-35) 28 (23-35)
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потребления приманки из желудка песчанок днев-
ной группы эвакуировалось около 40 % маркера 
(рис. 1а), а оставшаяся доля распределилась между 
преджелудком и железистой частью примерно по-
ровну. В это время около 10% маркера уже достиг-
ло слепой кишки. Дальнейшее мечение показало 
последовательное прохождение вводимых в  ПТ 
маркеров и их задержку в слепой кишке, а большая 
часть оставшихся частиц маркеров задержалась 
в преджелудке. При самой длительной экспози-
ции (24, 30 и 36 ч) в желудке все же оставались сле-
довые количества маркеров. Через 6–8 ч в слепой 
кишке скопилось до 45% маркеров, а через 8 ч на-
чалось их активное выведение с экскрементами. 
Через 24 ч в слепой кишке еще оставалось более 
15 % маркеров, а через 36 ч – около 5%. В прокси-
мальной части ободочной кишки маркеры почти 

не задерживались. В дистальной части ободочной 
кишки наибольшая концентрация маркеров на-
блюдалась при 8-часовой экспозиции (более 50%).

Продвижение маркированного корма  
по отдельным органам ПТ в ночной группе

Первый маркер, пролежавший в ПТ более суток, 
песчанки получили в 20:00. Хотя через 36 ч экспози-
ции в желудке осталось еще около 10% маркера, по-
ступившие последующие маркеры не задерживались 
в желудке надолго (рис. 1б). Через 3 ч здесь осталось 
30% маркера, а в слепой кишке было сконцентри-
ровано около 40%. Маркеры с экспозицией в ПТ 6 
и 12 ч (поступившие в желудок в темное время су-
ток) до слепой кишки продвигались примерно так-
же, как первый маркер. В желудке их содержание 
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Рис. 2. Количественное соотношение маркеров (%) в разных отделах ПТ по завершении опыта в дневной (а) и ноч-
ной (б) группах песчанок.
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составило около 20%, а в слепой кишке осело око-
ло 40%. В проксимальной части ободочной кишки 
маркеры не задерживались, а в дистальной части 
максимальной концентрации (30%) достиг маркер 
с 6-часовой экспозицией. Через 24 и 36 ч экспози-
ции в желудке и слепой кишке задержалось около 
25 % всех маркеров.

Количественное соотношение маркеров  
в отдельных органах ПТ в зависимости  
от времени их поступления в желудок

Расчет количественного соотношения маркеров, 
поступивших в желудок в разное время, и задержав-
шихся в ПТ до конца экспериментов, позволил за-
регистрировать два варианта распределения корма 
(рис. 2) в зависимости от длительности экспозиции 
и времени поступления маркеров в ПТ. При этом 
проявились четкие различия между характером ло-
кализации маркированных порций корма, съеден-
ных в разное время суток. В обеих эксперименталь-
ных группах следует отметить быстрое поступление 
части маркеров в слепую кишку (через 2–3 часа) 
и длительную задержку (на весь эксперименталь-
ный период) части маркированного корма в пред-
желудке. Важное различие между группами заклю-
чается в длительности задержки корма, съеденного 
на разных стадиях кормовой активности.

Сравнительный анализ количественного со-
держания маркеров в  желудке, слепой кишке 
и  экскрементах выявил значительные разли-
чия в  продвижении маркеров по  ПТ в  зависи-
мости от  времени их  поступления в  желудок. 
(табл. 3). Маркеры, поступившие в ПТ в утренние 

и  дневные часы, длительность экспозиции ко-
торых составила около 13 и 36 ч, выводились 
из желудка и слепой кишки гораздо быстрее, чем 
маркеры с такой же длительностью экспозиции, 
но поступившие в ПТ в вечернее время. Содержа-
ние маркеров, поступивших в ПТ в светлое вре-
мя суток, с длительностью экспозиции 13 и 36 ч, 
в экскрементах было значительно выше, чем по-
ступивших в  ПТ в  темное время. В  остальных 
случаях различия не были достоверными, но при 
анализе продвижения маркеров с  самой корот-
кой экспозицией в ПТ (2–3 ч), было обнаружено, 
что в желудке застаивается больше маркеров, по-
ступивших в желудок вечером (в 22:00), в начале 
кормовой активности, чем маркеров, поступив-
ших в ПТ в конце кормовой активности (в 5:00). 
В слепой кишке наблюдается противоположная 
ситуация – маркеры, поступившие в ПТ в начале 
кормовой активности, скапливаются в ней в боль-
шей степени, чем поступившие в ПТ в конце кор-
мовой активности (рис. 3).

Взаимосвязь кинетики  
прохождения маркеров, кормовой активности  

и наполнения ПТ кормом

В исследовании кинетики содержимого дневной 
песчанки (грызуна с  круглосуточной активно-
стью) приведены примеры зависимости продви-
жения корма от степени наполнения ПТ (Наумова 
и др., 2024). Эти различия были связаны с часты-
ми неритмичными поступлениями свежего кор-
ма в желудок в течение суток. Подобная ситуа-
ция достаточно подробно разобрана на примере 

Таблица 3. Сравнительный анализ зависимости количественного содержания маркеров от времени 
их поступления в ПТ

Локализация 
маркера

Длительность  
экспозиции маркера (ч)

Время поступления 
маркера

Количественное  
содержание маркера (%) p

Желудок 2 – 3 22:00 5:00 59.27 29.99 0.083
6 18:00 2:00 19.26 24.55 0,635

12 – 15 9:00 20:00 6.22 29.05 0.0001*
24 8:00 24:00 8.33 6.65 0.642
36 12:00 20:00 2.41 10.68 0.007*

Слепая кишка 2 – 3 22:00 5:00 11.11 39.11 0.061
6 18:00 2:00 43.59 37.89 0.434

12 – 15 9:00 20:00 18.99 34.51 0.017*
24 8:00 24:00 13.95 15.48 0.517
36 12:00 20:00 4.81 15.89 0.028*

Экскременты 12 – 15 9:00 20:00 42.94 3.70 0.001*
24 8:00 24:00 64.54 49.97 0.07
36 12:00 20:00 83.48 54.00 0.035*

Примечание. *Различия статистически достоверны
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большой песчанки (Наумова, Кучерук, 1996). 
Вновь поступающая доза пищи заходит в свод же-
лудка и вытесняет к периферии (к большой кри-
визне) уже находившееся там содержимое. При 
активной кормежке уже оккупировавший свод 
корм не успевает продвинуться в тонкий кишеч-
ник, и часть его застревает надолго в области свода. 
А в заполненном желудке новый корм локализуется 
в пилорической части желудка.

У ночной песчанки Сундевала эта особенность 
также проявляется, но на фоне заметного общего 
снижения кормовой активности в светлое время 
суток, которое заключается в сокращении коли-
чества и длительности эпизодов поедания корма 
(Khokhlova et al., 2005). Следовательно, у песчан-
ки Сундевала маркировка корма в дневные часы 
осуществлялась на фоне слабого заполнения же-
лудка. Поэтому темпы продвижения отдельно 
взятых маркеров, пролежавших в  ПТ сходные 
отрезки времени, но  поглощенных зверьками 
в дневное, или ночное время, существенно раз-
личаются. Например, маркеры со сходной экс-
позицией (2–3  ч), но  поступившие в  желудок 
в разное время, выводились из него с разной ин-
тенсивностью. Маркер, съеденный в начале кор-
мовой активности (22:00), вывелся из желудка на 
40%, а поступивший в конце кормовой активно-
сти – на 70%. Маркер с экспозицией 36 ч, посту-
пивший в желудок в полдень (дневная группа), 
практически вывелся из ПТ, а маркер, поступив-
ший в начале кормовой активности в 20 ч еще за-
метен в небольших количествах во всех отделах 
ПТ. В слепой кишке наблюдалась обратная си-
туация: в начале кормовой активности здесь на-
ходилось лишь 10% маркера, а в конце кормовой 
активности в ней было сконцентрировано около 
40% маркера.

Пути и скорость продвижения разных марке-
ров у песчанки Сундевала, с разной интенсивно-
стью потребляющей корм днем и ночью, опреде-
ляются характером заполнения ПТ кормом. При 
проведении маркировки в светлое время, когда 
кормовая активность снижена, маркер поступает 
в слабо наполненный желудок, и быстрее эваку-
ируется из него. В случаях ночного мечения при 
активной кормежке очередной маркер поступает 
в желудок, который в большой степени уже запол-
нен кормом. Поэтому значительная часть марки-
рованного корма быстрее эвакуируется в тонкий 
кишечник, а свод желудка надолго остается за-
нятым кормом, поступившим ранее. Отмеченные 
особенности продвижения содержимого согла-
суются с наполнением желудка и слепой кишки 
на разных стадиях потребления корма. В дневной 
группе на кормовую активность пришлось заметно 
меньше времени, чем в ночной, что отразилось на от-
носительной массе ПТ – 7.02% и 11.48% массы тела 
соответственно. Тенденция к сопряженности пока-
зателей относительной массы органов и среднего 
времени задержки в  них маркеров наблюдалась 
в большинстве рассмотренных случаев. Особенно 
заметно эта зависимость проявилась при сопо-
ставлении времени задержки корма и массы же-
лудка в темное время суток и массы слепой кишки 
в светлое время суток (рис. 4).

Таким образом, многократное мечение корма 
у грызунов позволяет визуализировать вариатив-
ность путей продвижения пищевой массы в ПТ, 
зависящую от  режима кормовой активности. 
Помимо других, уже изученных факторов, вли-
яющих на кинетику содержимого ПТ, таких как 
качество корма и уровень его потребления, кор-
мовая активность может нарушить надежность 
получаемых результатов. Особенно это влияние 
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Рис. 3. Относительное содержание маркеров в желудке (а) и в слепой кишке (б), поступивших в ПТ в разное время суток.
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может быть значительным у животных со сдви-
гом кормовой активности на светлое или темное 
время суток. Отмеченную зависимость следует 
учитывать при исследовании кинетики содержи-
мого у грызунов.
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Dynamics of food passing through the digestive tract  
in the nocturnal rodent Meriones crassus as a response to the rhythm  

of feeding activity

E. I. Naumova*, G. K. Zharova, T. Yu. Chistova

Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*Е-mail: einaumova@gmail.com

The dependence of the food passing through the digestive tract (DT) on the feeding activity in the 
nocturnal rodent Meriones crassus was studied. Two groups of gerbils were housed in laboratory under 
artificial lighting at a photoperiod of 12:12 L:D for 36 hours. Groups were named “day” (L:D=20:16) 
and “night” (L:D=12:24) according to predominance light or dark time during the experiment. The 
average retention time of markers in the stomach in these groups was 20 and 30 hours, respectively. The 
kinetics of the contents changed depending on the specific time of consumption of the markers and the 
saturation level of the rodents with food. During the daylight hours, sequential evacuation of markers 
entering the DT begins from the stomach after 2 hours, and at night, during a period of higher feeding 
activity, part of the food located in the fornix of the stomach and in the caecum stays here for a longer 
time. In the “day” group, by the end of the experiment, 84% of the markers were removed from DT, and 
in the “night” group, about 55%.

Keywords: rodents, digestive tract, multiple marking of food, kinetics of dietary fiber, feeding activity
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В настоящей работе приведены первые сведения о возможной встречаемости миксоспоридий рода 
Kudoa в рыбах Мирового океана и, в нескольких отдельных случаях, в связанных с ним пресноводных 
водоемах, на разных глубинах. Впервые дан анализ теоретически предполагаемой приуроченности 
Kudoa к разным глубинам обитания их хозяев-рыб Мировой фауны. Выявлено, что в прилегающих 
к берегам зонах шельфа могут быть встречены все виды миксоспоридий рода Kudoa, из которых 90 ви-
дов (70.8 % от общего числа) встречаются исключительно в шельфовой зоне, а хозяева 50 видов Kudoa 
(39.4 %) обитают в самой мелководной ее части (до 50 м). На глубинах от шельфа до 500 и до 1000 метров 
могут быть найдены 16 видов (12.6 %) и 14 видов (11 %) данного рода, соответственно. На глубинах 
до 1500 и 3000 м теоретически могут быть встречены от 1 до 3 видов Кудоа, что составляет от 0.8 
до 2.4 % от всех известных представителей этих паразитов.

Ключевые слова: Myxosporea, Kudoa, Kudoidae, рыбы, глубина обитания, Мировая фауна
DOI: 10.31857/S1026347024050104, EDN: ulcbsa

Глубина водоема является одним из важных 
экологических факторов внешней среды (среды 
второго порядка), оказывающих существенное 
влияние на зараженность рыб миксоспоридиями. 
Это напрямую связано с тем, что расселительная 
стадия данных паразитов  – их  споры  – могут 
находиться довольно продолжительное время 
в  природной среде, зачастую обладая различ-
ными приспособлениями к  парению в  толще 
воды и имеющими различную скорость опуска-
ния. Известно, что в  ряде случаев споры могут 
быть приурочены к определенным водным слоям, 
но рано или поздно они все же опускаются на дно 
и накапливаются в грунтах, среди которых наи-
более благоприятными для этого являются илы, 
легко взмучивающиеся при штормах в  случаях 
небольших глубин, отчего споры вновь попада-
ют в воду и с грунтом при приеме пищи – в но-
вых хозяев. Так, нами ранее на примере черномор-
ских видов миксоспоридий было установлено, что 
из обитателей илистых грунтов 81.8 % видов яв-
ляются хозяевами этих паразитов в Черном море, 
а  из обитателей каменистых и  песчаных грун-
тов миксоспоридиями поражено 47.4 % и 38.1 % 
рыб, соответственно. При этом наибольшее число 

видов миксоспоридий, приходящихся на один вид 
хозяина, было у обитателей илистых (1.3) и песча-
ных (1.2) грунтов, а среди обитателей каменистого 
дна оно составляло 0.9 (Юрахно, 1994). На приме-
ре одного из черноморских представителей рода 
Kudoa – K. nova – нами была выявлена законо-
мерность встречаемости наиболее высоких пока-
зателей инвазии этим паразитом бычков в самых 
мелководных районах Азовского и Черного морей, 
где существуют наиболее благоприятные условия 
для заражения миксоспоридиями новых хозяев 
(Юрахно, Горчанок, 2011; Юрахно, 2016). Но осо-
бый интерес для нас представляло выяснить, какова 
картина распределения миксоспоридий по глуби-
нам в Мировом океане, с его огромным планетар-
ным масштабом, мощными водными массами и, 
нередко, огромными глубинами. Литературные 
сведения по этому вопросу чрезвычайно скудны 
и касаются общих рассуждений.

Целью настоящей работы было показать, на ка-
ких глубинах могут быть встречены представители 
рода Kudoa рыб Мировой фауны и высказать пред-
положение о том, в каких зонах происходит наи-
более вероятное заражение представителями этого 
рода паразитов.

ЭКОЛОГИЯ
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа основана на собственных и литератур-
ных данных по  миксоспоридиям рыб Мирового 
океана и, в  ряде случаев, прилегающих пресно-
водных водоемов. Проанализированы описания 
128 видов миксоспоридий рода Kudoa, известных 
в мировой научной литературе до 2021 г. включи-
тельно. При составления таблицы заражения рыб 
разных систематических групп миксоспориями 
рода Kudoa мы руководствовались системой рыб, 
предложенной Л.С. Бергом (1955), с учетом ценных 
поправок, внесенных позднее (Расс, Линдберг, 
1971), обширной монографии Дж.С. Нельсона 
о рыбах мировой фауны (Nelson, 2006) и интернет-
ных баз FishBase (https://www.fishbase.se/search.php) 
и  WoRMS (Всемирный регистр морских видов) 
(https://www. Marinespecies.org/). Три отряда рыб 
(Carangaria incertae sedis, Eupercaria incertae sedis 
и Ovalentaria incertae sedis) приведены по между-
народной базе данных (FishBase... 2023a, 2023b, 
2023c). При изучении заражения рыб в зависимо-
сти от глубины их обитания мы также руководство-
вались FishBase, с уточнением данных в доступной 
нам литературе (Световидов, 1964; Фадеев, 2005; 
Дебелиус, 2009; The living marine resources ..., 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Исследования по данному вопросу практически 
не проводились. Известна лишь одна работа, в ко-
торой очаговое распространение рода Kudoa в Ат-
лантической океане объясняется тем, что эти мик-
соспоридии, возможно, используют вертикальное 
поднятие морских вод для увеличения вероятности 
попадания спор в рыбу, в связи с чем океанические 
глубины, имеющие огромную протяженность, ста-
новятся для этих паразитов непреодолимым пре-
пятствием (Ковалева и  др., 1979). На  примере 
миксоспоридий другого рода – Ceratomyxa (вида 
C. maxima) прослежено влияние размеров споры 
на приуроченность к рыбам-хозяевам определенно-
го горизонта водной толщи и сделан вывод о том, 
что чем крупнее размеры спор и полярных капсул, 
тем к более глубоким горизонтам они приурочены 
(Шульман и др., 1997). В данной монографии вы-
сказано предположение о том, что споры морских 
миксоспоридий чаще всего обладают одновремен-
ной адаптацией и к спусканию до определенного 
горизонта водной толщи, и к парению и зависа-
нию на определенной глубине (то есть они облада-
ют и грузилом, и поплавком одновременно), что 
позволяет им  обеспечить приуроченность к  су-
ществованию в самых разнообразных горизонтах 
от эпипелагиали до значительных глубин.

При подходе к изучению приуроченности разных 
видов Kudoa к различным глубинам мы не имели 

фактических данных по находкам тех или иных ви-
дов этих миксоспоридий в хозяевах, выловленных 
на определенной глубине, за исключением несколь-
ких случаев, поэтому использовали сведения ихти-
ологов об обобщенных данных по обитанию рыб 
на определенных глубинах (табл. 1). Сами ихтио-
логи считают, что сведения о глубине обитания рыб 
основаны на обобщенных, неполных и требующих 
проверки данных (Парин и др., 2014), но мы счи-
таем, что они могут быть рассмотрены в целом для 
понимания приуроченности Kudoa к различным 
водным горизонтам и  возможности вынесения 
этих паразитов с хозяевами на максимально из-
вестную глубину. То, что миксоспоридии разных 
родов (но не Кудоа) нередко встречаются в рыбах 
на предельной глубине их обитания, было уста-
новлено нами ранее в морских рейсах по Черному 
морю, где глубина тралов была достоверно известна 
(Yurakhno, 1997).

Таким образом, основываясь на известных дан-
ных (табл.1), включая интернетный поиск по глу-
бинам для видов, не имеющих эту информацию 
в  литературе и  Fishbase, мы  разделили глубины 
обитания всех рыб-хозяев на три группы, соглас-
но Н.В. Парину с  соавторами (2014): 0  – 200 м, 
200 – 1500 м и 1500 – 3000 м (абиссальные хозя-
ева, обитающие глубже, для миксоспоридий рода 
Кудоа неизвестны), при этом осуществив и более 
подробную градацию глубин (табл. 2, рис. 1). Уста-
новить глубины обитания рыб-хозяев удалось для 
290 из 295 известных видов (кроме 4 не идентифи-
цированных до вида рыб и Patagonotothen canina). 
В случаях неизвестных данных о глубине обитания 
рыб для пресноводных видов Aequidens plagiozo-
natus, Chaetobranchopsis orbicularis и Kribia kriben-
sis, эстуарного вида, встречающегося в низовьях 
рек, Acentrogobius chlorostigmatoides, морских видов, 
обитающих в прибрежье, Alosa mediocris, Konosirus 
punctatus, Fundulus heteroclitus, бычков рода Pontico-
la (исключая P. syrman) и Proterorhinus marmoratus, 
кефалей Minimugil cascasia, Mugil japonica, Osteomugil 
perusii, Planiliza carinata и Planiliza sp. D sensu, Pli-
cofollis polystaphylodon, а также рифового Ariopsis felis 
предположительной глубиной обитания была вы-
брана зона до 50 м.

Оказалось, что из 127 видов Kudoa (для одного 
вида из 128, известных на конец 2021 г. – K. cutanea 
от Echiodon sp. – определить глубину обитания хо-
зяина не  представляется возможным) исключи-
тельно в шельфовой зоне, тянущейся чаще всего 
до глубин в 200 м, могут обитать 90 видов этих па-
разитов, что составляет 70.8 % от числа всех видов. 
При этом 50 видов (39.4 % от общего числа) име-
ет хозяевами рыб, живущих ближе всего к бере-
говой зоне либо обитающих на  коралловых ри-
фах на глубинах до 50 м. На этих же глубинах или 
свыше 50 м, как в случаях с K. hallado и K. peruvi-
anus от Merluccius gayii, K. ramsayi от Patagonotothen 
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Таблица 1. Встречаемость миксоспоридий рода Kudoa в рыбах различных таксонов Мировой фауны с указанием 
глубины обитания хозяев*

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Класс Chondrichthyes – Хрящевые рыбы
Подкласс Elasmobranchii – Пластиножаберные
Надотряд Selachomorpha – Акулы
Отряд Carcharhiniformes – Кархаринообразные 
Семейство Carcharhinidae – Кархариновые, или 
Серые акулы, или Пилозубые акулы
Carcharhinus cautus 0–20 K. carcharhini
C. amboinensis 0–150 K. carcharhini

C. limbatus 0–140
(0–30) K. carcharhini

Отряд Orectolobiformes – Воббегонгообразные 
Семейство Hemiscylliidae – Азиатские кошачьи 
акулы
Hemiscyllium ocellatum 0–50 K. hemiscylli
Семейство Orectolobidae – Ковровые акулы

Orectolobus hutchinsi 0–106
(0–79) K. hemiscylli

O. maculatus 0–248
(0–110) K. hemiscylli

O. ornatus 0–100 K. hemiscylli
Надотряд Batomorpha – Скаты
Отряд Myliobatiformes – Хвостоколообразные
Семейство Dasyatidae – Хвостоколовые
Hemitrygon fluviorum 1–140 K. hemiscylli

Neotrygon kuhlii 0–170
(?–90) K. hemiscylli

Taeniura lymma 1–120 K. hemiscylli
Отряд Rhinopristiformes – Гитарникообразные
Семейство Rhinobatidae – Гитарниковые
Aptychotrema rostrata ?–220 K. hemiscylli
Glaucostegus typus 0–100 K. hemiscylli

Класс Actinopterygii – Лучеперые
Инфракласс Teleostei – Костистые рыбы
Отряд Carangaria incertae sedis 
Семейство Sphyraenidae – Барракудовые

Sphyraena jello 20–200
(?–60) K. sphyraeni

S. pinguis 3–6 K. megacapsula
S. putnamae 3–20 K. barracudai
Отряд Eupercaria incertae sedis 
Семейство Gerreidae – Мохарровые
Eugerres brasilianus ?–30 K. eugerres
Семейство Labridae – Губановые

Coris julis 0–120
(1–60) K. quadratum
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Halichoeres bivittatus 1–15 K. ovivora

H. garnoti 2–80
(4–60) K. ovivora

H. poeyi 1–15 K. ovivora
Tautogolabrus adspersus 10–128 K. clupeidae

Thalassoma bifasciatum 0–40
(3–30) K. ovivora

Th. lunare 1–20 K. thalassomi
Th. lutescens 1–30 K. thalassomi
Семейство Lethrinidae – Летриновые
Gymnocranius audleyi 8–40 K. lethrini
Lethrinus harak 0–20 K. lethrini
L. nebulosus 10–75 K. iwatai
L. variegatus 1–150 K. iwatai
Семейство Lutjanidae – Луциановые
Caesio cuning 1–60 K. chaetodoni

Lutjanus campechanus 10–190
(30–130) K. hypoepicardialis

L. carponotatus 1–80 K. chaetodoni
L. ehrenbergii 5–20 K. lethrini, K. yasunagai
L. erythropterus 5–100 K. iwatai, K. lutjanus
L. fulviflamma 3–35 K. lethrini
L. lemniscatus 2–80 K. lemniscati
Семейство Monodactylidae –Монодактиловые
Monodactylus argenteus 0–12 K. monodactyli
Семейство Moronidae – Мороновые

Dicentrarchus labrax 10–100 K. dicentrarchi,
K. iwatai

D. punctatus 30–? K. dicentrarchi
Семейство Nemipteridae – Нитеперые
Nemipterus japonicus 5–80 K. schulmani
Scolopsis monogramma 2–50 K. yasunagai
Семейство Priacanthidae – Каталуфовые
Priacanthus hamrur 8–250 K. iwatai
Семейство Scaridae – Скаровые, или Рыбы-попугаи

Calotomus japonicus ? K. igami, K. lateolabracis,
K. thalassomi, K. yasunagai

Scarus flavipectoralis 2–40
(20–?) K. thalassomi

Sparisoma aurofrenatum 2–20 K.ovivora
S. radians 1–13 K.ovivora
S. rubripinne 1–15 K.ovivora
Семейство Scianidae – Горбылевые
Cheilotrema fasciatum ? K. sciaenae
Cynoscion nebulosus 10–? K. inornata
Leiostomus xanthurus ?–60 K. branchiata, K. leiostomi

Продолжение таблицы 1
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Nibea coibor ? K. coibori
Paralonchurus peruanus 10–? K. sciaenae
Pogonias cromis 10–? K. hypoepicardialis
Sciaena deliciosa ? K. sciaenae
Stellifer minor 1–20 K. sciaenae
Семество Sillaginidae – Силаговые
Sillago analis 0–10 K. ciliatae

S. ciliata 0–46
(20–22) K. ciliatae, K. yasunagai

S. maculatа 0–50 K. ciliatae, K. yasunagai

S. sihama 0–60
(0–2) K. petala

Семейство Sparidae – Спаровые, или Морские 
караси
Acanthopagrus latus ? K. lutjanus
A. schlegelii 15–? K. iwatai
Argyrops filamentosus 50–200 K. iwatai

Boops boops 0–350
(0–100) K. boopsi

Dentex macrophtalmus 30–500 K. nova

Pagellus acarne ?–500
40–100 K. nova

Pagrus major 10–200 K. iwatai, K. yasunagai

P. pagrus 0–200
(10–80) K. pagrusi

Rhabdosargus haffara 10–? K. aegyptia

Sparus aurata 1–150
(1–30)

K. dicentrarchi,
K. iwatai

Stenotomus chrysops 15–? K. clupeidae
Отряд Ovalentaria incertae sedis 
Семейство Pomacentridae – Помацентровые

Abudefduf bengalensis 1–6 K. amamiensis,
K. thalassomi, K. whippsi

A. septemfasciatus 0–3 K. gunterae
A. sexfasciatus 1–20 K. amamiensis, K. gunterae
A. sordidus 0–3 K. gunterae
A. vagiensis 1–15 K. amamiensis, K. whippsi 

A. whitleyi 1–5 K. amamiensis, K. thalassomi,
K. whippsi

Acanthochromis polyacanthus 1–65
(4–20) K. whippsi

Amblyglyphidodon curacao 1–40
(1–15) K. thalassomi

Amphiprion akindynos 1–25 K. kenti, K. thalassomi, 
K. whippsi 

A. melanopus 1–18 K. kenti, K. thalassomi,  
K. whippsi

Продолжение таблицы 1
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Chromis chrysura 6–45 K. amamiensis
Ch. notata 2–15 K. amamiensis
Ch. viridis 1–20 K. gunterae, K. whippsi
Chrysiptera assimilis 0–10 K. amamiensis
C. cyanea 0–10 K. gunterae, K. thalassomi
Dascyllus aruanus 0–20 K. gunterae, K. thalassomi
D. trimaculatus 1–55 K. iwatai
Dischistodus perspicillatus 1–10 K. kenti
D. pseudochrysopoecilus 1–5 K. gunterae

Neoglyphidodon melas 1–12 K. gunterae, K. thalassomi,  
K. whippsi 

Neopomacentrus miryae 2–25 K. iwatai
Plectroglyphidodon leucozonus 0–6 K. gunterae, K. kenti
Pomacentrus chrysurus 0–5 K. gunterae, K. whippsi
Отряд Acanthuriformes – Хирургообразные 
Семейство Chaetodontidae – Щетинозубовые
Chaetodon baronessa 5–20 K. thalassomi
C. collare 1–20 K. muscularis
C. paucifasciatus 4–65 K. iwatai
C. unimaculatus 1–60 K. chaetodoni, K. thalassomi
C. vagabundus 5–30 K. thalassomi
Chelmon rostratus 1–25 K. thalassomi
Heniochus monoceros 2–30 K. thalassomi
Семейство Leiognathidae – Лиогнатиды, 
 или Лиогнатовые, или Сребробрюшковые
Leiognathus brevirostris 1–40 K. uncinata
Nuchequula nuchalis ? K. uncinata
Семейство Lobotidae – Лоботовые,  
или Треххвостые окуни
Lobotes surinamensis 0–70 K. hypoepicardialis
Семейство Siganidae – Сигановые
Siganus rivulatus 1–30 K. iwatai
Отряд Acropomatiformes – Акропоматовые 
Семейство Lateolabracidae –Латеолабрациды,  
или Латеолабраховые, или Морские судаки,  
или Японские лавраки, или Азиатские морские окуни

Lateolabrax japonicus 5–? K. cruciformum, K. iwatai,
K. yasunagai

Lateolabrax sp. ? K. lateolabracis
Семейство Pempheridae – Пемферовые
Pempheris ypsilychnus 1–24 K. amamiensis, K. minithyrsites
Отряд Atheriniformes – Атеринообразные 
Семейство Atherinidae – Атериновые

Atherina hepsetus 0–? K. anatolica,
K. stellula

Отряд Batrachoidiformes – Батрахообразные 
Семейство Batrachoididae – Батраховые
Batrachoides surinamensis 1–36 K. visuensis

Продолжение таблицы 1
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660	 ЮРАХНО  

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Отряд Beloniformes – Сарганообразные 
Семейство Belonidae – Саргановые
Strongylura strongylura 5–25 K. chilkaensis
Семейство Exocoetidae – Летучие рыбы
Cypsilurus ago 0–20 K. thyrsites
Cypsilurus sp. ? K. thyrsites
Семейство Hemiramphidae – Полурыловые
Hyporhamphus gamberur 0–? K. iwatai
Отряд Beryciformes – Бериксообразные 
Семейство Berycidae – Бериксовые

Beryx splendens 25–1300
(400–600) K. thyrsites

Отряд Blenniiformes – Собачкообразные 
Семейство Blenniidae – Собачковые
Parablennius gattoruginе 3–32 K. quadratum
P. zvonimiri 6–12 K. quadratum
Отряд Callionymiformes – Лирообразные 
Семейство Callionymidae – Лировые,  
или Морские мыши)

Callyonimus lyra 5–430
(5–30) K. quadratum

Отряд Carangiformes – Ставридообразные 
Семейство Carangidae – Ставридовые
Alepes djedaba ? K. javaensis, K. pyramidalis
Atropus atropus ? K. atropi
Carangoides fulvoguttatus ?–100 K. quadricornis
C. plagiotaenia 2–200 K. paraquadricornis
Caranx crysos 0–100 K. hypoepicardialis 
C. ignobilis 10–188 K. paraquadricornis
C. papuensis 1–50 K. paraquadricornis

C. sexfasciatus 0–146 K. amamiensis,
K. paraquadricornis

Decapterus maruadsi 0–?
(0–20) K. decaptera

D. russeli 40–275 K. thyrsites

Seriola dumerili 1–360
(18–72) K. amamiensis, K. insolita

S. lalandi 3–825
K. neurophila,

K. thyrsites 

S. quinqueradiata 7–100
K. amamiensis, K. iwatai,

K. megacapsula,  
K. pericardialis,

K. yasunagai

Trachurus capensis 0–500
(100–300) K. nova

T. mediterraneus 0–500
(5–250) K. quadratum

Продолжение таблицы 1
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	 ПРИУРОЧЕННОСТЬ МИКСОСПОРИДИЙ РОДА KUDOA MEGLITSCH� 661

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

T. picturatus 305–370 K. nova

T. trachurus 0–1050
(100–200)

K. azevedoi, K. nova,
K. quadratum, K. thyrsites

T. trecae 30–250 K. nova

T. japonicus 0–275
(50–275) K. trachuri

Семейство Coryphaenidae – Корифеновые

Coryphaena hippurus 0–85
(5–10) K. thyrsites

Семейство Istiophoridae – Марлиновые, или 
Парусниковые

Istiophorus platypterus 0–200
30–? K. musculoliquefaciens

Семейство Xiphiidae – Мечерылые, или Меч-рыбы

Xiphias gladius 0–2878
(0–550) K. musculoliquefaciens

Отряд Centrarchiformes 
Семейство Latridae – Трубачевые
Latris lineatа 5–400 K. neurophila
Семейство Oplegnathidae – Ножезубы, или 
Оплегнаты

Oplegnatus fasciatus 1–10 K. iwatai,
K. yasunagai

O. punctatus 3–135 K. iwatai
Отряд Cichliformes – Цихлообразные 
Семейство Cichlidae – Цихловые, или Цихлиды
Aequidens plagiozonatus ? K. aequidens
Chaetobranchopsis orbicularis ? K. orbicularis
Отряд Clupeiformes – Сельдеобразные 
Семейство Clupeidae – Сельдевые
Alosa aestivalis 5–55 K. clupeidae
A. mediocris ? K. clupeidae

A. pseudoharengus 5–145
(56–110) K. clupeidae

Brevoortia tyrannus 0–50 K. clupeidae

Clupea harengus 0–364
(0–200) K. clupeidae

Konosirus punctatus ? K. guangdongensis
Sardinella lemuru 15–100 K. thyrsites
Sardinops sagax 0–200 K. thyrsites
Семейство Engraulidae – Анчоусовые
Engraulis australis 31–70 K. thyrsites
E. encrasicolus 0–400 K. histolytica
E. japonicus 0–400 K. thyrsites
Семейство Spratelloididae
Spratelloides delicatulus 0–50 K. thyrsites
S. robustus 0–50 K. thyrsites

Продолжение таблицы 1
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662	 ЮРАХНО  

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Отряд Cyprinodontiformes – Карпозубообразные: 
Семейство Fundulidae – Фундуловые
Fundulus heteroclitus ? K. funduli
F. majalis 0–1 K. funduli
Отряд Gadiformes – Трескообразные
Cемейство Gadidae

Gadus chalcogrammus ?–1280
(30–400) K. thyrsites

Macruronus magellanicus 30–500 K. alliaria 

Micromesistius australis 50–900
(200–400) K. alliaria 

M. poutassou 150–3000
(300–400) K. thyrsites

Pollachius pollachius 40–200
(40–100) K. thyrsites

Семейство Merlucciidae – Мерлузовые
Merluccius australis 28–1000 K. alliaria

M. capensis 50–1000
(150–450) K. thyrsites

M. gayi 50–500 K. hallado, K. peruvianus
M. hubbsi 100–200 K. alliaria, K. rosenbuschi

M. productus 0–1000
(?–229) K. paniformis, K. thyrsites

Отряд Gobiiformes – Бычкообразные 
Cемейство Butidae – Бутовые
Kribia kribensis ? K. eleotrisi
Семейство Gobiidae
Acanthogobius hasta ? K. akihitoi, K. empressmichikoae
Acentrogobius chlorostigmatoides ? K. acentrogobia
Gobius cobitis 2–35 K.nova
G. cruentatus 10–40 K. niluferi

G. niger 1–96
(1–50) K.nova

G. оphiocephalus 0–30? K.nova
Knipowitschia longicaudata 0–? K. nova
Mesogobius batrachocephalus 15–100 K. nova

Neogobius melanostomus 0–30
K. niluferi,

K. nova
N. fluviatilis 0–? K.nova
Pomatoschistus microps 0–12 K. camarguensis, K. nova
P . minutus 4–200 K. camarguensis, K. nova
Ponticola cephalargoides 0–? K. nova
P. eurycephalus 0–? K.nova
P. platyrostris 0–? K.nova
P. ratan 0–? K.nova
P. syrman 0–10 K.nova

Продолжение таблицы 1
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Proterorhinus marmoratus 0–? K. nova
Tridentiger trigonocephalus 0–? K. nova
Отряд Kurtiformes – Куртообразные 
Семейство Apogonidae – Апогоновые,  
или Кардиналовые

Cheilodipterus macrodon 0–40
(?–30) K. thalassomi

Ch. quinquelineatus 0–40 K. cheilodipteri

Ostorhinchus aureus 1–40 K. cheilodipteri, K. whippsi
K. iwatai 

O. cookii 1–10 K. cookii

O. cyanosoma 1–50
(1–15)

K. cheilodipteri,
K. whippsi

O. doederleini 0–10 K. whippsi

O. fleurieu 1–97
(1–35) K. iwatai

O. properuptus 1–30
(1–14) K. gunterae, K. whippsi

Zoramia leptacantha 1–12 K. leptacanthae

Z. viridiventer 0–50
(2–17) K. leptacanthae

Отряд Mugiliformes – Кефалеобразные 
Семейство Mugilidae – Кефалевые

Chelon auratus ? K. dicentrarchi, K. trifolia,
K. unicapsula

Ch. labrosus 10–20 K. dicentrarchi

Ch. ramada 10–20 K. dicentrarchi, K. trifolia,
K. unicapsula

Ch. saliens 10–? K. dicentrarchi
Crenimugil crenilabis 0–20 K. crenimugilis
C. seheli 0–3 K. dicentrarchi
Ellochelon vaigiensis 0–5 K. yasunagai
Liza parsia 10–? K. sagarica
Minimugil cascasia ? K. cascasia

Mugil cephalus 0–120
(0–10)

K. bora, K. dicentrarchi,
K. tetraspora,K. intestinalis,

K. iwatai,K. quadratum,
K. surabayaensis 

M. japonica ? K. bora

Osteomugil cunnesius 0–3 K. borimiri, K. dicentrarchi,  
K. igori, K. valamugili

O. perusii ? K. bora, K. borimiri,  
K. dicentrarchi, K. fujitai 

Planiliza carinata ? K. bora
P. melinoptera 0–5 K. dicentrarchi
P. parsia 10–? K. haridasae
Planiliza sp. D sensu ? K. borimiri, K. dicentrarchi

Продолжение таблицы 1
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664	 ЮРАХНО  

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Отряд Ophidiiformes – Ошибнеобразные 
Семейство Carapidae – Караповые
Echiodon sp. ? K. cutanea
Отряд Perciformes – Окунеобразные 
Семейство Aulorhynchidae – Длиннорылые колюшки, 
Аулоринховые
Aulorhynchus flavidus 0–30 K. thyrsites
Семейство Cheilodactylidae – Джакасовые
Cheilodactylus zonatus 2–25 K. whippsi
Семейство Cottidae – Рогатковые, или Керчаковые
Icelinus filamentosus 18–800 K. thyrsites
Leptocottus armatus 0–156 K. thyrsites

Myoxocephalus brandtii 0–140
(25–50) K. nova

M. scorpius 0–451 K. quadratum
Семейство Cyclopteridae – Пинагоровые

Cyclopterus lumpus 0–868
(50–150) K. islandica

Семейство Hexagrammidae – Терпуговые
Hexagrammos octogrammus 0–200 K. azoni
Ophiodon elongatus 0–475 K. thyrsites
Pleurogrammus azonus 0–240 K. azoni, K. pleurogrammi 
P. monopterygius 0–720 K. pleurogrammi 
Семейство Nototeniidae – Нототениевые
Patagonotothen canina ? K. alliaria
P. ramsayi 50–500 K. alliaria, K. ramsayi
Семейство Pholidae – Маслюковые
Pholis ornata 0–50 K. thyrsites
Семейство Platycephalidae – Плоскоголовые
Platycephalus sp. ? K. iwatai
Семейство Polynemidae – Пальцеперовые
Pentanemus quinquarius 10–70 K. iidae
Семейство Sebastidae – Cебастиды, или Себасто-
вые, или Морские окуни

Sebastes elongatus 25–425
(91–366) K. miniauriculata

S. minor 3–100 K. sebastea
S. paucispinis 0–476 K. clupeidae, K. miniauriculata
Семейство Serranidae – Каменные окуни

Cephalopholis boenak 1–64
(4–30) K. thalassomi

Hyporthodus nigritus 55–525 K. hypoepicardialis
Morone saxatilis 30–? K. cerebralis
Семейство Zoarcidae – Бельдюговые
Zoarces americanus 0–388 K. clupeidae

Продолжение таблицы 1
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Отряд Pleuronectiformes – Камбалообразные
Семейство Bothidae – Ромбовые, или 
Арноглоссовые

Arnoglossus imperialis 20–350
(40–200) K. lunata

A. laterna 10–200
(10–100) K. lunata

A. thori 15–300 K. lunata
Семейство Cynoglossidae – Циноглоссовые, или Ле-
восторонние морские языки
Cynoglossus senegalensis 10–110 K. cynoglossi
Семейство Paralichthyidae – Паралихтиевые
Paralichthys adspersus 1–35 K. thyrsites

P. olivaceus 10–200
K. lateolabracis, K. paralichthys,
K. septempunctata, K. shiomitsui,

K. thyrsites, K. yasunagai
Семейство Pleuronectidae – Камбаловые, или Пра-
восторонние камбалы

Atheresthes stomias 18–950 K. aburakarei,
K. thyrsites

Hippoglossus stenolepis 0–1200 K. thyrsites

Lepidopsetta bilineata 0–700
(0–183) K. thyrsites

Microstomus pacificus 10–370 K. thyrsites
Parophrys vetulus 0–550 K. thyrsites
Platichthys flesus 1–100 K. clupeidae
Семейство Scophthalmidae – Калкановые
Zeugopterus punctatus 1–40 K. kabatai
Отряд Salmoniformes – Лососеобразные 
Семейство Salmonidae – Лососевые
Oncorhynchus gorbuscha 0–250 K. thyrsites
O. kisutch 0–250 K. thyrsites
O. mykiss 0–200 K. thyrsites
O. tshawytscha 0–375 K. thyrsites

Salmo salar 0–210
(10–23) K. thyrsites

Отряд Scombriformes – Скумбриеобразные 
Семейство Centrolophidae – Центролофовые
Hyperoglyphe japonica 150–1537 K. ogawai
Icichthys australis 0–2141 K. vesica
Семейство Gempylidae – Гемпиловые, или Змеевид-
ные макрели

Thyrsites atun 0–550
(100–500) K. thyrsites

Семейство Nomeidae – Номеевые
Nomeus gronovii 200–1000 K. hypoepicardialis
Семейство Pomatomidae – Луфаревые

Pomatomus saltatrix 0–200 K. clupeidae, K. hypoepicardialis,
K. nova

Продолжение таблицы 1
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666	 ЮРАХНО  

Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Cемейство Scombridae – Скумбриевые
Auxis thazard 50–? K. histolytica
Euthunnus alletteratus 1–150 K .nova
Grammatorcynus bicarinatus 15–50 K. grammatorcyni
Rastrelliger kanagurta 20–90 K. quraishii, K. saudiensis 
Sarda sarda 80–200 K. histolytica

Scomber japonicus 0–300
(50–200)

K. caudata, K. histolytica,
K. scomberi, K. thyrsites

S. scombrus 0–1000
(0–200)

K. histolytica,
K. thyrsites

Scomberomorus commersoni 10–70
K. crumena,

K. permulticapsula,  
K. scomberemori

S. maculatus 10–35 K. crumena
S. niphonius 0–200 K. konishiae
S. sierra 10–60 K. rayformis
Thunnus alalunga 0–600 K. thunni

T. albacares 1–250
(1–100)

K. crumena, K. hexapunctata,
K. neothunni

T. obesus 0–1500
(0–500) K. nova

T. orientalis 1–550 K. hexapunctata, K. prunusi,
K. yasunagai

T. thynnus 0–985
(0–100)

K. clupeidae,
K. nova

Семейство Trichiuridae – Волосохвостые, или 
Рыбы-сабли

Lepidopus caudatus 42–620
(100–300) K. thyrsites

Trichiurus lepturus 0–589
(100–350) K. mirabilis

Отряд Scorpaeniformes – Скорпенообразные 
Семейство Anarhichadidae – Зубатковые

Anarhichas lupus 1–600
(18–110) K. islandica

A. minor 25–600
(100–400) K. islandica

Отряд Siluriformes – Сомообразные 
Семейство Ariidae – Ариевые
Ariopsis felis ? K. shkae
Plicofollis layardi 20–50 K. tachysurae
P. platystomus ? K. bengalensis
P. polystaphylodon ? K. quadratum
Семейство Plotosidae – Угрехвостые сомы
Plotosus lineatus 1–60 K. yasunagai
Отряд Syngnathiformes – Иглообразные 
Семейство Syngnathidae – Игловые

Entelurus aequoreus 5–100
(1–20) K. quadratum

Продолжение таблицы 1
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Виды рыб с указанием  
их таксономической принадлежности 

Глубина обитания рыб 
(метры)  

(в скобках – чаще всего)
Виды миксоспоридий  

рода Kudoa

Syngnathus abaster 0–5 K. quadratum

S. acus 0–110
(3–12) K. quadratum

S. tenuirostris 3–20 K. quadratum
Отряд Tetraodontiformes – Иглобрюхообразные 
Семейство Tetraodontidae – Четырехзубые,  
или Иглобрюхие, или Скалозубые,  
или Кантигастровые
Sphoeroides annulatus 10–60 K. dianae
Takifugu rubripes ? K. shiomitsui, K. yasunagai
Отряд Zeiformes – Cолнечникообразные 
Семейство Zeidae – Солнечниковые
Zeus capensis 35–200 K. thyrsites

Z. faber 5–400
(50–150) K. thyrsites

Примечание. * – все латинские названия таксонов выставлены в алфавитном порядке, сначала Хрящевые, потом Кости-
стые рыбы. Среди последних первыми идут отряды incertae sedis.

Окончание таблицы 1

Таблица 2. Возможная встречаемость на разных глубинах миксоспоридий рода Kudoa рыб Мировой 
фауны

Виды Kudoa
Глубины, метры

0‒200 200–1500 1500‒3000
до 50 до 100 до 150 до 200 до 500 до 1000 до 1500 до 2000 до 2500 до 3000

K. aburakarei + + + + + +
K. acentrogobia +
K. aegyptia +
K. aequidens +
K. akihitoi +
K. alliaria + + + + + +
K. amamiensis + + + + +
K. anatolica +
K. atropi + +
K. azevedoi + + + + + + +
K. azoni + + + + +
K. barracudai +
K. bengalensis +
K. boopsi + + + + +
K. bora + + +
K. borimiri +
K. branchiata + +
K. camarguensis + + + +
K. carcharhini + + +
K. cascasia +
K. caudata + + + + +
K. cerebralis +
K. chaetodoni + +
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668	 ЮРАХНО  

Виды Kudoa
Глубины, метры

0‒200 200–1500 1500‒3000
до 50 до 100 до 150 до 200 до 500 до 1000 до 1500 до 2000 до 2500 до 3000

K. cheilodipteri +
K. chilkaensis +
K. ciliatae +
K. clupeidae + + + + + +
K. coibori +
K. cookii +
K. crenimugilis +
K. cruciformum +
K. crumena + + + + +
K. cynoglossi + + +
K. decaptera +
K. dianae + +
K. dicentrarchi + + +
K. eleotrisi +
K. empressmichikoae +
K. eugerres +
K. fujitai +
K. funduli +
K. grammatorcyni +
K. guangdongensis +
K. gunterae +
K. hallado + + + +
K. haridasae +
K. hemiscylli + + + + +
K. hexapunctata + + + + + +
K. histolytica + + + + + +
K. hypoepicardialis + + + + + +
K. igami +
K. igori +
K. iidae + +
K. inornata +
K. insolita + + + + +
K. intestinalis + + +
K. islandica + + + + + +
K. iwatai + + + + +
K. javaensis +
K. kabatai +
K. kenti +
K. konishiae + + + +
K. lateolabracis + + + +
K. leiostomi + +
K. lemniscati + +
K. leptacanthae +
K. lethrini +
K. lunata + + + + +
K. lutjanus + +

Продолжение таблицы 2
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Виды Kudoa
Глубины, метры

0‒200 200–1500 1500‒3000
до 50 до 100 до 150 до 200 до 500 до 1000 до 1500 до 2000 до 2500 до 3000

K. megacapsula + +
K. miniauriculata + + + + +
K. minithyrsites +
K. mirabilis + + + + + +
K. monodactyli +
K. muscularis +
K. musculoliquefaciens + + + + + + + + + +
K. neothunni + + + + +
K. neurophila + + + + + +
K. niluferi +
K. nova + + + + + + +
K. ogawai + + + + +
K. orbicularis +
K. ovivora + +
K. pagrusi + + + +
K. paniformis + + + + + +
K. paralichthys + + + +
K. paraquadricornis + + + +
K. pericardialis + +
K. permulticapsula + +
K. peruvianus + + + +
K. petala + +
K. pleurogrammi + + + + + +
K. prunusi + + + + + +
K. pyramidalis +
K. quadratum + + + + + + +
K. quadricornis + +
K. quraishii + +
K. ramsayi + + + +
K. rayformis + +
K. rosenbuschi + +
K. sagarica +
K. saudiensis + +
K. schulmani + +
K. sciaenae +
K. scomberi + + + + +
K. scomberemori + +
K. sebastea + +
K. septempunctata + + + +
K. shiomitsui + + + +
K. shkae +
K. sphyraeni + + + +
K. stellula +
K. surabayaensis + + +
K. tachysurae +

Продолжение таблицы 2
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ramsayi, и  до  500  м  встречаются рыбы-хозяева 
16 видов (12.6 %) Кудоа, на глубинах до 1000 м – 
14 видов (11 %) этих миксоспоридий, глубже обита-
ют рыбы, в которых теоретически можно встретить 
единичные виды Kudoa: до 1500 м – 3 вида (2.4 %), 
до 2000 м (c оговоркой, что хозяин K. ogawai, Hyper-
oglyphe japonica, может встречаться на глубине от 150 
до 2000 м) и до 2500 м по одному виду (0.8 % каж-
дый), до 3000 м – 2 вида (1.6 %) паразитов данного 
рода. При этом количество видов рыб-хозяев, оби-
тающих исключительно в шельфовой зоне, пред-
ставляет собой абсолютное большинство (223 вида, 
что составляет 76.9 % от их общего числа), тогда как 

видов, обитающих как на шельфе, так и до глубин 
500 и 1000 м значительно меньше (36 видов (12.4 %) 
и 22 вида (7.6 %), соответственно), тогда как на глу-
бинах до 1500 м обитает лишь 5 видов рыб (1.7 %), 
в зонах до 2000 и 2500 м встречается по 1 виду рыб 
(по 0.3 %), а до 3000 м – 2 вида (0.7 %) (рис. 1).

А.А. Ковалевой с соавторами (1979) при ана-
лизе миксоспоридий рода Kudoa рыб Атлантиче-
ского океана, было высказано мнение о том, что 
почти все находки миксоспоридий данного рода 
в этом водоеме приурочены к мелководью (шель-
фам) или близко расположенным к ним участкам, 
а  вынесение некоторых представителей данных 
миксоспоридий в открытый океан может произво-
диться такими активными мигрантами, как тунцы, 
заражение которых может происходить в прибреж-
ной зоне. Это же касается, с нашей точки зрения, 
и  тунцов, являющихся хозяевами многих видов 
Kudoa, и рыб семейств Парусниковые и Мечеры-
лые, зараженных K. musculoliquefaciens, из других 
регионов (Тихого и Индийского океанов), а также 
других активных мигрантов. Поскольку все виды 
хозяев Kudoa обитают на шельфе, в ряде случаев 
выходя на бóльшие глубины, наиболее вероятным 
и нам кажется заражение рыб данными паразитами 
именно в этой зоне Мирового океана, причем пре-
имущественно в наиболее мелководной ее части 
с глубинами до 50 м, где могут встречаться хозяева 
122 видов (96 %) Kudoa.

В этой зоне максимальна вероятность зараже-
ния новых хозяев миксоспоридиями, в том чис-
ле и  представителями данного рода, как за  счет 
того, что в этих водах обитает большее число хо-
зяев, причем на  разных стадиях их  жизненного 
цикла, зачастую при большой скученности, так 
и по причине того, что парящие в воде споры этих 

Виды Kudoa
Глубины, метры

0‒200 200–1500 1500‒3000
до 50 до 100 до 150 до 200 до 500 до 1000 до 1500 до 2000 до 2500 до 3000

K. tetraspora + + +
K. thalassomi + +
K. thunni + + + + + +
K. thyrsites + + + + + + + + + +
K. trachuri + + + + +
K. trifolia +
K. uncinata +
K. unicapsula +
K. valamugili +
K. vesica + + + + + + + + +
K. visuensis +
K. whippsi + +
K. yasunagai + + + + + +

Окончание таблицы 2

Рис. 1. Количество видов рыб-хозяев и миксоспори-
дий рода Kudoa, приуроченное к глубинам обитания 
хозяев.
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паразитов имеют склонность опускаться на дно, 
и при взмучивании грунта в шторма они опять по-
падают в воду в прибрежной зоне, что невозможно 
в условиях открытого океана.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, глубинами, где происходит, 
вероятно, наиболее частое заражение рыб миксо-
споридиями рода Kudoa, являются мелководные 
регионы шельфа, на котором могут быть встрече-
ны все виды миксоспоридий рода Kudoa, причем 
90 видов (70.8 % от общего числа) встречаются ис-
ключительно в этой зоне, а хозяева 50 видов Kudoa 
(39.4 %) обитают на глубине до 50 м. На глубинах 
до 500 и до 1000 метров могут быть найдены 16 ви-
дов (12.6 %) и 14 видов (11 %) данного рода, соот-
ветственно. На глубинах до 1500 и 3000 м теорети-
чески могут быть встречены от 1 до 3 видов Кудоа, 
что составляет от 0.8 до 2.4 % от всех известных 
представителей этих паразитов.
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Preferences of the Myxosporeans of genus Kudoa Meglitch, 1947 
of the world’s fauna fishes living at certain depths

V. M. Yurakhno

A.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS ,  
Nakhimov avenue 2, Sevastopol, 299011 Russian Federation

e-mail: viola_taurica@mail.ru

This paper provides the first information on the possible occurrence of myxosporeans of the genus Kudoa 
in fish of the World Ocean and, in several individual cases, in associated freshwater bodies at different 
depths. For the first time, an analysis of the theoretically assumed association of Kudoa to different 
depths of habitat of their fish hosts of the World fauna is given. It was revealed that in the shelf zones 
adjacent to the shores, all species of myxosporeans of the genus Kudoa can be found, of which 90 species 
(70.8% of the total) are found exclusively in the shelf zone, and the hosts of 50 species of Kudoa (39.4%) 
live in its shallowest part (up to 50 m). At depths from the shelf to 500 and 1000 meters, 16 species 
(12.6%) and 14 species (11%) of this genus can be found, respectively. At depths of up to 1500 and 
3000 m, theoretically, from 1 to 3 species of Kudoa can be found, which is from 0.8 to 2.4% of all known 
representatives of these parasites.

Keywords: Myxosporea, Kudoa, Kudoidae, fish, depth, World fauna
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На основе многолетнего массива данных о видовом составе и индексах заселенности вида-вселенца 
камчатского краба Баренцева моря ассоциированными организмами проведен многомерный анализ 
для определения вклада биотических и абиотических факторов в структуру сообществ эпибионтов. 
Выявлено, что наибольшее значение для индексов разнообразия и интенсивности заселения имел 
размер хозяина и возраст экзоскелета. Роль абиотических факторов была существенно ниже, наибо-
лее выраженные эффекты отмечены для температурных условий в периоды массовой линьки, когда, 
видимо, происходило первичное заселение панцирей крабов бентосными организмами. Полученные 
данные позволяют расширить представления о формировании эпибиоза десятиногих ракообразных 
и дает информацию для дальнейшего изучения процесса адаптации камчатского краба к условиям 
Баренцева моря.

Ключевые слова: камчатский краб, Баренцево море, эпибионты, многофакторный анализ
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Вселение чужеродных видов в новые местоо-
битания считается одной из важнейших угроз для 
биологического разнообразия экосистем-реци-
пиентов, поскольку зачастую ведет к нарушению 
устоявшихся межвидовых взаимодействий и за-
пускает каскад изменений, ведущих к деградации 
системы (Алимов, Богуцкая, 2004). Помимо не-
контролируемого распространения видов-инвай-
деров, осуществляется и преднамеренная интро-
дукция ценных видов для достижения экономи-
ческих целей. Примером подобной интродукции 
является вселение камчатского краба в Баренцево 
море, итогом которой послужило формирование 
новой самовоспроизводящейся популяции, кото-
рая обеспечивает стабильные выловы (Кузьмин, 
Гудимова, 2002). Объем вылова камчатского краба 
в Баренцевом море постоянно повышается и при-
ближается к  величинам, которые фиксируются 
в нативном ареале камчатского краба (Охотское 
море) (Dvoretsky, Dvoretsky, 2022).

Важным вопросом до сих пор остается оценка 
экологических последствий от вселения камчат-
ского краба. Поскольку этот вид занимает вер-
шину пищевой цепи в  бентосных сообществах, 
его пищевая активность, как предполагалось, мо-
жет оказывать прямое воздействие на структуру 

донных биоценозов. Ряд исследований подтвердил 
это мнение: в некоторых прибрежных районах от-
мечено снижение видового разнообразия и упро-
щение организации бентосных сообществ (Пав-
лова, 2008, 2021; Pavlova, Dvoretsky, 2022). В  то 
же время, анализ многолетних рядов данных по-
казал, что динамика численности традиционных 
промысловых видов рыб и беспозвоночных не свя-
зана с вселением краба, то есть продуктивность 
экосистемы в  целом не  пострадала (Dvoretsky, 
Dvoretsky, 2015a, b).

Помимо пищевых взаимодействий, чужерод-
ные организмы вступают в симбиотические от-
ношения с аборигенными видами. Исследование 
этой проблемы позволяет оценить процесс адап-
тации вселенцев и местной фауны друг к другу. 
Также изучение эпибиоза десятиногих ракообраз-
ных часто дает новую информацию о биоразноо-
бразии и его динамике в экосистемах (Williams, 
McDermott 2004; Dvoretsky, Dvoretsky 2021). Ранее 
были исследованы различные аспекты, связанные 
с  симбиотическими отношениями камчатского 
краба в Баренцевом море, включая видовой состав 
организмов и индексы заселенности (Dvoretsky, 
Dvoretsky 2009a, b, 2011, 2013, 2024). Малоиз-
ученным остается вопрос о  влиянии факторов, 

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
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в особенности, абиотических на процессы коло-
низации хозяев симбионтами.

Цель работы  – оценка степени воздействия 
факторов среды на биоразнообразие эпибионтных 
сообществ камчатского краба и индексы заселен-
ности массовых видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для исследования был использован массив дан-
ных по видовому составу и индексам заселенности 
камчатских крабов, отловленных в ходе береговых 
экспедиций ММБИ РАН на Восточном Мурмане 
за пятилетний период (2009–2013 гг.) (Дворецкий, 
Дворецкий, 2013а, б, 2016, 2018, 2019).

Для каждого краба рассчитывали стандартные 
индексы заселенности: экстенсивность заселения – 
доля крабов, заселенных данным симбиотическим 
видом (%) и интенсивность заселения – количество 
особей, приходящееся на каждого заселенного хо-
зяина. Для колониальных видов животных и водо-
рослей интенсивность не определяли. В качестве 
индексов биоразнообразия использовали видовое 
богатство (ВБ, количество видов) и индекс Шен-
нона (Magurran, 1988). Для оценки полноты из-
ученности видового богатства были рассчитаны 
индексы Chao1 и Chao2 (Chao, 1984; 1987; Colwell, 
Coddington, 1994).

В качестве факторов, которые могут оказывать 
влияние на  сообщества эпибионтов камчатского 
краба (независимые переменные) использовали сле-
дующие: размер краба (ДК, длина карапакса, мм), 
возраст экзоскелета (ВЭ, стадия линьки по шкале, 
взятой из работы (Кузьмин, Гудимова 2002)), пол 
краба (КМ – самцы, КФ – самки), глубина при от-
лове крабов (Гл, м), травмированность (УТ, число 
травмированных ног, утраченных или восстанов-
ленных), температура во время отлова краба (Т0°С), 
температура воды прибрежной ветви Мурманского 
течения в слое 50–200 м в январе – июле соответ-
ствующего года (Т1–Т7°С) и среднегодовая (ТГ°С), 
взятые из работы (Карсаков и др., 2022).

Для определения того, какие факторы окру-
жающей среды наиболее существенны для объяс-
нения вариаций в составе сообществ, применяли 
анализ избыточности (RDA), где в качестве за-
висимых переменных использовали две матри-
цы, одна включала интенсивность заселения для 
неколонильных видов (логарифмическая транс-
формация), другая  – индексы биоразнообра-
зия, рассчитанные для всей совокупности видов. 
Для расчета вклада факторов в общую вариацию 
и оценки их значимости применяли пермутацион-
ный тест Монте-Карло. Для статистических рас-
четов использовали программы NCSS PASS 2004, 
PAST 4.11 и CANOCO 4.5. Средние представлены 
со стандартной ошибкой.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Всего за период исследований было проанали-
зировано 388 камчатских крабов (62, 133, 77, 58 
и 58 экз. в 2009–2013 гг. соответственно), размеры 
которых варьировали от 23.3 до 171.5 мм по длине 
карапакса. Отмечено снижение численности мало-
мерных крабов. Так средний размер особи пока-
зал тенденцию к росту от 79.7 мм в 2009 г. до 119.4 
в 2013 гг. Также возросла и доля крабов поздних 
стадий линьки. Самки преобладали в соотношении 
2:1, что в целом отражает различия в миграцион-
ном поведении крабов разного пола (Кузьмин, Гу-
димова, 2002). Очевидно, что группировка крабов 
в изученном районе демонстрировала тенденцию 
к старению, что, в целом соответствовало общим 
трендам, отмеченным для популяции камчатского 
краба Баренцева моря при смене поколений (Би-
зиков и др., 2018).

Температура воды в прибрежной зоне Баренцева 
моря снижалась от января к марту, потом возрас-
тала (рис. 1).

По среднегодовым значениям наименьшая 
температура отмечалась в 2011 г., а наибольшая – 
в 2012 г., отражая разное теплосодержание водных 
масс в прибрежье Баренцева моря (Карсаков и др., 
2022).

В течение периода исследований индексы засе-
ленности камчатских крабов основными группами 
симбионтов и комменсалов демонстрировали тен-
денцию к росту (табл. 1).

Наибольшая экстенсивность заселения отмече-
на для амфипод, а наибольшая интенсивность – для 
копепод. Ранее было показано, что амфиподы рода 
Ischyrocrus концентрируются на ротовом аппарате 
краба (Dvoretsky, Dvoretsky 2009b) и размножают-
ся на теле хозяина, формируя устойчивые ассоциа-
ции с хозяином (Dvoretsky, Dvoretsky, 2009a, 2011). 
Копеподы в  значительных количествах заселяют 
жабры краба и зачастую служат пищей для более 
крупных симбионтов (Dvoretsky, Dvoretsky, 2013). 

Рис. 1. Температура воды прибрежной ветви Мурман-
ского течения в январе – июле 2009–2013 гг. (по Кар-
саков и др., 2022).
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Следует отметить и значительную среднюю интен-
сивность заселения крабов сидячими полихетами, 
многие виды которых были ранее отмечены и на 
других видах десятиногих ракообразных в качестве 
эпибонтов (Williams, McDermott, 2004).

Количество видов, приходящее на заселенно-
го хозяина варьировало от 1 до 23 (среднее значе-
ние 4.8±0.2), при этом индекс Chao1 варьировал 
от 1 до 51 (7.0±0.6). Общее число видов за весь пе-
риод исследований составило 90, а ожидаемое чис-
ло (индекс Chao2) составило 106±9 видов. Таким 
образом, наши данные адекватно отражают ре-
альное видовое богатство сообщества эпибионтов 
камчатского краба.

За период исследований отмечено существен-
ное повышение числа находок новых для камчат-
ского краба эпибионтов, что нашло свое отражение 

Таблица 1. Динамика индексов заселенности камчатского краба на Восточном Мурмане в летний период 
2009–2013 гг.

Группа Экстенсивность заселения, % Средняя интенсивность заселения, экз./краб
2009 2010 2011 2012 2013 2009 2010 2011 2012 2013

Algae
n = 4 – – – – 13.8 – – – – –

Hydrozoa
n = 8 8.1 11.3 7.8 12.1 25.9 – – – – –

Nemertea
n = 2 9.7 4.5 6.5 8.6 10.3 8.5 4.5 1.8 4.2 2.2

Polychaeta 
(Sedentaria)
n = 7

8.1 3.8 5.2 5.2 15.5 9.6 1.0 7.0 55.3 64.8

Polychaeta 
(Errantia)
n = 5

6.5 9.0 7.8 19.0 29.3 1.3 1.1 1.2 1.9 3.4

Hirudinea
n = 3 6.5 14.3 36.4 24.1 13.8 1.3 1.5 2.3 2.1 1.4

Gastropoda
n = 4 3.2 2.3 7.8 6.9 15.5 1.0 1.0 1.0 1.3 2.0

Bivalvia
n = 5 12.9 14.3 2.6 8.6 43.1 2.8 2.4 1.0 10.4 4.1

Copepoda
n = 23 33.9 38.3 84.4 75.9 82.8 225.3 26.2 37.0 103.0 257.6

Amphipoda
n = 7 58.1 72.9 87.0 84.5 81.0 51.7 44.2 70.3 70.4 87.7

Cirripedia
n = 3 3.2 27.8 16.9 1.7 20.7 1.5 3.9 6.9 1.0 3.3

Echinodermata
n = 3 – 1.5 1.3 1.7 1.7 – 1.0 1.0 1.0 1.0

Bryozoa
n = 8 12.9 9.0 3.9 10.3 15.5 – – – – –

Прочие
n = 8 – – 7.8 3.4 8.6 – – 1.0 1.0 1.0

Примечание. n – число видов в каждой группе.
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Рис. 2. Динамика индексов биологического разноо-
бразия эпибионтных сообществ камчатского краба 
на Восточном Мурмане в летний период 2009–2013 гг. 
Представлены средние значения (из расчета на одно-
го заселенного хозяина) со стандартными ошибками.
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в увеличении индексов биоразнообразия эпиби-
онтных сообществ (рис. 2).

В частности, в 2013 г. впервые были отмече-
ны водоросли. Следует отметить, что водоросли 
обычно заселяют растительноядные виды крабов 
(Кузнецов, 1964; Firstater et al., 2009). Их находки 
на крупных камчатских крабах, видимо, связаны 
с благоприятными для водорослей условиями оседа-
ния в периоды притока теплых атлантических вод.

В случае интенсивности заселения тест кано-
нических осей показал наличие достоверной мо-
дели, которая объясняла 66.9% общей вариации 
(F = 75.65, p = 0.001). Первая ординационная ось 
показала наибольшую корреляцию с  размером 
краба (отрицательная зависимость), а вторая ор-
динационная ось была наиболее сильно связана 
с возрастом экзоскелета крабов и температурой 
воды в июне (рис. 3а). Две первых оси объясняли 
63.1 и 2.5% вариации соответственно. Для индек-
сов разнообразия, модель также была достовер-
ной, объясняя 55.9% общей вариации (F = 47.72, 
p = 0.001). Первая ось обусловила 55.6% общей ва-
риации и была положительно связана как с раз-
мером, так и возрастом краба (рис. 3б). Вторая 
ось показала наибольшие корреляции с  этими 
же факторами.

Пермутацинный тест Монте-Карло показал 
5 факторов, которые достоверно объясняли вари-
ации интенсивности заселения крабов. При этом 
размер краба имел наибольший вклад (59%), да-
лее следовали возраст экзоскелета (3%) и темпера-
турные условия в январе (3%), июне (1%) и фев-
рале (0.5%). Для индексов разнообразия выявлено 
8 значимых факторов: размер краба (35%), возраст 
экзоскелета (13%), температура воды в марте (3%), 
пол краба, температура воды в январе, июле, сред-
негодовая температура и температура при отлове 
крабов (по 1%).

В отношении биотических факторов были полу-
чены ожидаемые результаты: размер краба напря-
мую влиял как на индексы заселенности, так и на 
разнообразие эпибионтных сообществ, а  крабы 
поздних стадий линьки имели более богатые со-
общества. Прямая зависимость между размерами 
и интенсивностью заселения отмечена для подавля-
ющего числа симбиотических ассоциаций крабов 
(Williams, McDermott, 2004; Fernandez-Leborans, 
2010). Частота линек тоже оказывает непосред-
ственное воздействие на численность эпибионтов, 
позволяя накапливаться нескольким поколениям 
сожителей. Также этому способствуют активные 
миграции краба в разные биотопы, где повышается 
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Рис. 3. Ординационные диаграммы, показывающие связь факторов среды со средней интенсивностью заселения 
крабов (а) и индексами биологического разнообразия эпибионтных сообществ (б). Независимые переменные: 
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ло травмированных ног, Т0 – температура во время отлова краба, Т1–Т7 – температура воды прибрежной ветви 
Мурманского течения в слое 50–200 м в январе – июле, Тa – среднегодовая температура воды. Зависимые пере-
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шанс заселения местными видами (Тальберг, 2005). 
Нами впервые была отслежена роль температурно-
го фактора в формировании эпибиоза камчатского 
краба. Было показано, что наибольшее значение 
имели температурные условия в  январе и  мар-
те. Этот результат хорошо соотносится со срока-
ми массовой линьки особей камчатского краба: 
в январе этот процесс затрагивает крупных сам-
цов, а в марте – самок (Кузьмин, Гудимова, 2002). 
Роль температуры может быть особенно важной 
для организмов, которые размножаются при по-
мощи планктонных личинок, выживаемость кото-
рых напрямую зависит от теплосодержания водных 
масс, влияющего как на интенсивность течений 
(Matishov et al., 2009), так и на распространение пе-
лагических личинок (Bhaud et al., 1995; Dvoretsky, 
Dvoretsky, 2022). Тесная связь температуры с ин-
тенсивностью заселения крабов видами с  план-
ктонной личинкой хорошо иллюстрируется близ-
ким взаимным расположением соответствующих 
векторов на ординационной диаграмме (рис. 3а).

Таким образом, сообщества симбионтов кам-
чатского краба представляют собой динамическую 
систему, компоненты которой зависят не только 
от характеристик хозяина, но и от влияния тем-
пературных условий, что позволяет использовать 
данные сообщества в качестве индикаторов среды 
и  средства для отслеживания дальнейшей адап-
тации и экспансии этого вселенца в Баренцевом 
море (Dvoretsky, Dvoretsky 2021).

Работа выполнена в  рамках государственно-
го задания ММБИ РАН за счет финансирования 
Минобрнауки.
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Impact of biotic and abiotic factors on epibiotic communities  
of the Barents Sea red king crab

A. G. Dvoretsky1, #, V. G. Dvoretsky1

 Murmansk Marine Biological Institute of the Russian Academy of Sciences, Murmansk, 183038 Russia
#E-mail: ag-dvoretsky@yandex.ru

Based on a long-term dataset of species composition and infestation levels of associated organisms on the 
invasive Barents Sea red king crab, a multivariate analysis was conducted to determine the contributions 
of biotic and abiotic factors to the fouling community structure. Results indicate that host size and 
exoskeleton age were the most significant factors for diversity indices and infestation intensity. Abiotic 
factors played a diminished role in the formation of fouling communities. Temperature conditions 
during the mass molting periods were found to have significant effects, apparently serving as a catalyst 
for the primary settlement of crab shells by benthic organisms. Our data not only yield new insights into 
the formation of fouling communities of decapod crustaceans, but also provide valuable information for 
further studies on the adaptation process of the red crab to the conditions of the Barents Sea.

Keywords: red king crab, Barents Sea, epibionts, multifactor analysis
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