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Определено содержание тиреоидных и половых стероидных гормонов в крови у неполовозрелой и
половозрелой кумжи Salmo trutta на завершающем этапе формирования раносозревающих особей
(возраст 1+, 2+) в популяции. В р. Алатсоя (Карелия) период формирования раносозревающих сам-
цов в разные годы различается, рыбы могут достигать половой зрелости в возрасте 1+ или в 2+. Не-
половозрелая и половозрелая кумжа в возрасте 1+ и 2+ не различается по содержанию свободного
и общего трийодтиронина и свободного тироксина. Неполовозрелые самки и самцы в возрасте 1+
и 2+ также не различаются по уровню половых стероидных гормонов. В отличие от неполовозрелой
кумжи раносозревающие самцы в возрасте 2+ характеризуются повышенным содержанием тесто-
стерона и пониженным уровнем эстрадиола-17β в крови. Установлено, что завершающий этап фор-
мирования раносозревающих особей в популяции характеризуется слабым вовлечением щитовид-
ной железы в процесс созревания самцов и значительным снижением (в 4 раза) скорости превраще-
ния тестостерона в эстрадиол-17β в их крови. Указанное превращение у всех исследованных самок
и самцов кумжи связано с их длиной тела ‒ скорость образования эстрадиола-17β у рыб повышается
по мере увеличения длины тела.

Ключевые слова: кумжа Salmo trutta, тиреоидные гормоны, половые стероидные гормоны, половое
созревание, раносозревающие рыбы, жизненная стратегия
DOI: 10.31857/S1026347023010055, EDN: IKREAO

Различия в сроках достижения половой зрело-
сти рыб определяются комплексом экзогенных
факторов и способностью вида адаптироваться в
динамических условиях среды. Кумжа Salmo trutta,
обычно достигающая половой зрелости к 3–4 годам
(Hart, 1973; Христофоров, Мурза, 1990), может
созревать и раньше этого срока. Этот вид обитает
как в крупных, так и малых реках, характеризую-
щихся разнообразным гидрологическим режи-
мом и химическим составом воды (Кузищин,
1997; Jonsson et al., 2001; Шустов и др., 2013; Huusko
et al., 2018; Павлов и др., 2021). При благоприятных
условиях обитания, сопряжённых с быстром ро-
стом, кумжа в Фенноскандии может достигнуть по-
ловой зрелости уже в возрасте 1+…2+ (Мурза,
Христофоров, 1984; Кузищин, 1997, 2010; Поно-
марева и др., 2006; Huusko et al., 2018; Павлов Д.С.
и др., 2019; Павлов Е.Д. и др., 2020). Ответом осо-
би на изменение факторов среды является моди-
фикация её эндокринной регуляции, которая, в
свою очередь, влияет на сроки достижения поло-
вой зрелости. Тиреоидные гормоны у рыб в онто-
генезе регулируют энергетический обмен в орга-

низме и через гормон роста участвуют в ростовых
процессах (Cyr, Eales, 1996; Dolomatov et al., 2013;
Deal, Volkoff, 2020), а половые стероидные гормо-
ны участвуют в развитии репродуктивной систе-
мы (Amenyogbe et al., 2020; Tenugu et al., 2021). Ко-
личественное содержание указанных гормонов в
крови может отражать те изменения, которые на-
блюдаются у молоди при формировании траекто-
рии развития, связанной с ранним созреванием.

Популяции кумжи в малых реках Карелии ма-
лочисленны, а доля раносозревающих особей, как
правило, невелика. В р. Алатсоя раносозревающие
самцы встречаются чаще, чем в популяциях других
малых рек Карелии (Павлов Д.С. и др., 2019; Пав-
лов Е.Д. и др., 2020). Достаточность выборки по
раносозревающим самцам в р. Алатсоя позволяет
оценить гормональные изменения, возникающие
у рыб при ускоренном половом созревании. Мы
не обнаружили информации о том, как соотносятся
разные сроки созревания с уровнем тиреоидных и
половых стероидных гормонов в популяции кумжи.

Цель работы – сравнить содержание тиреоид-
ных и половых стероидных гормонов у поло-
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возрелой и неполовозрелой кумжи в возрасте 1+
и 2+.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа проведена на рыбах, отловленных в ре-
ке Алатсоя, относящейся к бассейну Ладожского
озера. Длина реки составляет 14 км, а ее истоком
является оз. Алатунлампи (http://textual.ru/gvr).
Река впадает в р. Янисйоки, на которой выше и
ниже места впадения расположены две плотины.
Нижняя плотина блокирует возврат половозре-
лой кумжи из Ладожского озера на нерест в р.
Алатсоя, а верхняя – блокирует миграцию кумжи
на нагул в оз. Янисъярви. В реках бассейнов Ла-
дожского озера, включая Алатсоя, часть молоди
кумжи смолтифицируется, выбирая проходную
жизненную стратегию (Павлов Д.С. и др., 2019).
Смолтификация и покатная миграция кумжи в
северной части ареала, как правило, происходит в
апреле–мае (Rasmussen, 1986; Bohlin et al., 1994).
Период проведения работ был выбран такой, ко-
гда смолты (под термином “смолт” понимается
особь, совершающая покатные миграции незави-
симо от конечного пункта этих миграций – река,
озеро, море (Jones et al., 2015; Huusko et al., 2018;
Ferguson et al., 2019)) кумжи в исследованных ре-
ках отсутствуют.

Неполовозрелых особей и раносозревающих
самцов кумжи отлавливали электроловом Fa-2
(Норвегия) (разрешение № 115 от 4 июля 2019 г.)
с 10:00 по 12:00 в течение 2-х дней (29 и 30 августа
2019 г.). В прилове также присутствовали сеголет-
ки (0+) и производители кумжи старшего возрас-
та (≥3). Таких рыб возвращали обратно в реку. В
течение часа после поимки годовиков и двухлеток
кумжи перевозили в лабораторию в аэрируемом ба-
ке, объемом 100 л (плотность посадки ≤300 экз./м3).
Перевозку осуществляли в воде из реки, в кото-
рой отлавливали рыб.

В течение 3-х ч после поимки (с 13:00 по 16:00)
у рыб прижизненно отбирали кровь из хвостовой
вены за анальным плавником шприцом объёмом
1 мл. Объем пробы в зависимости от размера особи
варьировал от 50 до 150 мкл. Затем кровь отстаивали
при комнатной температуре в течение 40–60 мин,
полученную сыворотку центрифугировали 5 мин
при 2000 об/мин. Сыворотку в индивидуальных
пробирках этикетировали и замораживали при –
18°C. При определении концентрации гормонов
сыворотку размораживали и разбавляли в 5 раз
фосфатным буферным раствором (0.01 М, рН 7.4)
(“Sigma-Aldrich”, ФРГ). Методом иммунофер-
ментного анализа (ИФА) с использованием тест-
наборов производства DRG (ФРГ) на приборе
Mindray MR 96A (КНР) в разбавленной сыворотке
(индивидуальная проба) определяли концентра-
ции общих тестостерона и эстрадиола-17ß, обще-

го трийодтиронина (Т3) и свободных трийодтиро-
нина (FT3) тироксина (FТ4), не связанных с бел-
ками сыворотки крови. Бóльшая часть Т3 и T4 в
крови связана с белками сыворотки, а оставшаяся
доля (<1%), т.е. FT3 и FT4 ‒ являются биологиче-
ски активными фракциями гормонов. При этом
концентрация FT4 является наиболее объектив-
ным критерием оценки функциональной актив-
ности щитовидной железы (Dolomatov et al., 2013).
Именно поэтому мы взяли за основу определение
концентраций свободных фракций тиреоидных
гормонов. Рассчитывали показатель Ts/E (Ганжа,
Павлов, 2019) и долю FT3 относительно T3 (FT3/T3)
(Eales, Shostak, 1985). Каждую пробу сыворотки кро-
ви исследовали на содержание каждого гормона в
2-х повторностях. Сравнительный анализ кон-
центраций гормонов в сыворотке крови рыб, от-
носящихся к разным экспериментальным груп-
пам, выполнен по абсолютным значениям.

После отбора крови у рыб измеряли стандарт-
ную длину (L) и массу тела (W), определяли пол
(по морфологическому строению и цвету поло-
вых желёз при вскрытии). У неполовозрелых рыб
яичники имели желтоватый цвет и утолщение в
краниальной и медиальной части; семенники
имели вид тонких полупрозрачных или сероватых
тяжей без утолщений. Принадлежность к раносо-
зревающим самцам определяли по размеру и цве-
ту гонад. У неполовозрелых рыб в возрасте 1+ и
2+ яичники и семенники находились на II стадии
зрелости. У раносозревающих самцов семенники
были крупнее, имели выраженный беловатый
цвет и находились на IV стадии зрелости. Гистоло-
гический анализ показал, что в семенниках рано-
созревающей кумжи присутствуют немногочис-
ленные сперматозоиды, которые располагаются в
просветах семенных канальцев, формирующихся
между цистами с половыми клетками более ран-
него состояния (сперматоцитами и сперматида-
ми). Раносозревающие самки не обнаружены, то
есть весь материал по раносозревающим особям
представлен самцами.

Для определения возраста кумжи отбирали не-
сколько десятков чешуй выше боковой линии
между задним краем спинного плавника и началом
анального (Кузищин и др., 1999). Возраст опреде-
ляли по числу годовых колец на чешуе с цельной
центральной зоной, не имеющей признаков реге-
нерации и повреждения (Чугунова, 1959). У каж-
дой особи просматривали ≥10 чешуй.

Статистическая обработка материала выпол-
нена по индивидуальным значениям с использо-
ванием t-критерия Стьюдента, U-критерия Ман-
на–Уитни, корреляции Спирмена. Нормальность
распределения выборок оценивали по одновыбо-
рочному критерию Колмогорова-Смирнова.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Характеристика исследованных рыб. Были от-

ловлены неполовозрелые самки и самцы кумжи в
возрасте 1+ и 2+ и раносозревающие самцы тех
же возрастных групп (табл. 1). Самок в возрасте
1+ и 2+ было несколько больше, чем самцов.
Пойман только один раносозревающий самец в
возрасте 1+. Половозрелые раносозревающие
самцы составляли 73% самцов в возрасте 2+. По-
ловой диморфизм по длине и массе тела у рыб од-
ного и того же возраста не выявлен (t-критерий
Стьюдента: p > 0.05).

Содержание тиреоидных и половых стероидных
гормонов. U-критерий Манна-Уитни показал, что
уровень тиреоидных гормонов (Т3, FT3, FТ4,) и
доля свободного трийодтиронина от его общей
фракции (FT3/T3) не связаны (p > 0.05) с возрас-
том и полом исследованных рыб. Эти показатели
у кумжи незначительно меняются у годовиков и
двухлеток, отловленных в конце лета (табл. 2).

Концентрация половых стероидных гормонов
у неполовозрелых особей (самки в возрасте 1+ и
2+, самцы в возрасте 1+), остается на близком
уровне (рис. 1). У раносозревающих самцов по
сравнению с остальными особями уровень тесто-
стерона повышается почти в 2.5 раза, а эстрадио-
ла-17β, напротив, в два раза снижается. Из-за ко-
личественных изменений концентраций половых
стероидных гормонов у раносозревающих самцов
величина Ts/E возрастает в ~4 раза.

Уровень тестостерона у одного раносозреваю-
щего самца в возрасте 1+ составлял 3.4 нг/мл. У
четырех неполовозрелых самцов в возрасте 2+
средние значения концентраций Ts составляли

6.5 ± 1.85 (4.1–11.9) нг/мл, E – 0.46 ± 0.023 (0.40–
0.51) нг/мл, а показателя Ts/E – 14.9 ± 5.13 (8.1–
30.1).

Корреляционный анализ показал, что у самок
и самцов кумжи в возрасте 1+ и 2+ наблюдается
отрицательная связь величины показателя Ts/E
от длины тела рыб – rs варьирует в пределах от –
0.64 до –0.88. Максимальная зависимость выяв-
лена у раносозревающих самцов в возрасте 2+, а
минимальная – у самок того же возраста.

У самок и самцов неполовозрелой кумжи в
возрасте 1+ и 2+ обнаружена корреляционная связь
концентраций тестостерона с эстрадиолом-17β
(табл. 3). У раносозревающих самцов она не вы-
явлена. В возрасте 1+ как у неполовозрелых у са-
мок, так и у самцов наблюдается связь концен-
траций половых стероидных и тиреоидных гор-
монов. При этом у самок содержание половых
стероидных гормонов связано с общим трийодти-
ронином, а у самцов – с его свободной формой. В
возрасте 2+ у неполовозрелых самок выявлена
связь этих гормонов со свободным трийодтиро-
нином, а у раносозревающих самцов таких зави-
симостей не обнаружено (p > 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные результаты свидетельствуют, что

самцы кумжи в р. Алатсоя в 2019 г. преимуще-
ственно (73%) созревали в возрасте 2+. Обнару-
жен только один самец, созревший в возрасте 1+
(5.5%). Ранее в 2015 г. к возрасту 1+ созревали
38% самцов, а в возрасте 2+ не было поймано ни
одного самца. Следовательно, у кумжи р. Алатсоя
сроки достижения половой зрелости год от года в

Таблица 1. Длина (L) и масса (W) тела кумжи р. Алатсоя в возрасте 1+ и 2+

Примечание. Здесь и далее над чертой – M ± m, под чертой – min–max, n – число особей в группе; р. ♂ – раносозревающие
самцы.

Пол, возраст L, см W, г n, экз.

Неполовозрелые

♀, 1+ 22

♂, 1+ 17

♀, 2+ 21

♂, 2+ 4

Половозрелые
р. ♂, 1+ 12.9 22.0 1

р. ♂, 2+ 11

12.6 0.20
11.1–14.3

± 20.0 1.03
13.9–29.9

±

12.5 0.20
10.8–13.6

± 19.5 0.91
11.7–25.4

±

17.1 0.26
14.8–20.8

± 50.4 2.52
31.3–89.4

±

17.2 0.50
15.8–18.2

± 51.8 4.77
37.5–57.5

±

17.4 0.35
15.6–19.8

± 60.2 4.26
40.5–88.9

±
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значительной степени изменчивы. Известно, что
стимулом к раннему созреванию лососевых явля-
ется комплекс благоприятных факторов, сложив-
шихся в речной системе или в отдельных ее участ-
ках (Bohlin et al., 1994; Fleming, 1996; Кузищин,
1997; Metcalfe, 1998; Morgan, Metcalfe, 2001; Jons-
son, Jonsson, 2011). Река Алатсоя, как и другие ма-
лые реки Карелии в течение года подвержена зна-
чительным колебаниям температуры и уровня воды
(Шустов и др., 2013). Вероятно, в разные годы
различаются и условия питания рыб в реке, что
может влиять на их численность и обуславливает
модификацию темпов роста и сроков созревания
кумжи. Известно (Кузищин, 2010), что в ручье
Воробьев (Северная Карелия) в холодные годы
и/или при высокой плотности молоди кумжи
формирование раносозревающих самцов и самок
в поколении может значительно снижаться. На
различия в питании в р. Алатсоя может указывать
разница в темпах роста у кумжи сходного возраста

в 2015 и 2019 гг. В 2019 г. неполовозрелые самцы
кумжи в возрасте 1+ имели достоверно (t-крите-
рий Стьюдента, p < 0.05) меньшую длину и массу
тела, чем неполовозрелые самцы и раносозрева-
ющие самцы того же возраста в 2015 г. (табл. 4).
Следовательно, темпы роста кумжи в р. Алатсоя в
период с 2018 по 2019 гг. могли быть ниже, чем в
период с 2014 по 2015 гг. По-видимому, именно
снижение темпов роста у кумжи в период 2018–
2019 гг. привело к удлинению сроков созревания
(на один год) большей части самцов в популяции.
В малочисленных популяциях кумже свойственна
очень высокая степень изменчивости морфологиче-
ских признаков, выражающаяся в выработке прак-
тически в каждом водоёме специфических черт
(Пономарева и др., 2014). Наши результаты сви-
детельствуют, что и в пределах одного водоема в
разные годы происходят заметные изменения в
структуре популяции.

Таблица 2. Содержание тиреоидных гормонов и их соотношение у самок и самцов кумжи Salmo trutta в возрасте 
1+ и 2+ из р. Алатсоя

Примечание. Здесь и далее Т3 – трийодтиронин, FТ3 – свободный трийодтиронин, FT4 – свободный тироксин, FT3/T3 – до-
ля свободного от общего трийодтиронина.

Пол, возраст Т3, нг/мл FТ3, пг/мл FT4, нг/дл FT3/T3, %

Неполовозрелые

♀, 1+

♂, 1+

♀, 2+

♂, 2+ 0.08

Половозрелые
р. ♂, 1+ 10.4 7.7 1.30 0.07

р. ♂, 2+

11.1 0.94
5.4–26.2

± 7.9 0.46
3.2–12.7

± 0.98 0.140
0.35–1.57

± 0.09 0.012
0.03–0.24

±

11.1 0.87
6.4–19.5

± 8.8 0.57
4.5–14.9

± 1.01 0.152
0.20–1.82

± 0.09 0.010
0.03–0.18

±

10.4 0.86
4.5–15.7

± 9.3 0.86
4.5–15.7

± 0.82 0.100
0.27–1.60

± 0.09 0.008
0.05–0.14

±

9.4 2.27
5.3 13.1

±
−

10.6 1.65
7.6 15.2

±
−

0.35 0.05
0.24 0.47

±
−

11.5 2.40
8.2–25.8

± 10.5 1.05
7.5–16.9

± 0.86 0.113
0.36–1.29

± 0.10 0.014
0.04–0.14

±

Таблица 3. Корреляционная связь концентраций половых стероидных и тиреоидных гормонов у кумжи Salmo
trutta в возрасте 1+ и 2+ из р. Алатсоя

Примечание. Перед скобками коэффициент корреляции Спирмена, rs; в скобках – уровень значимости (p). Ts – тестостерон,
E – эстрадиол-17β.

♀, 1+ ♂, 1+ ♀, 2+

Ts T3 Ts FT3 Ts FT3

Ts 0.60
(0.004)

0.51
(0.024)

0.58
(<0.001)

E 0.60
(0.004)

0.53
(0.023)

0.80
(<0.001)

0.63
(0.009)

0.47
(0.001)

0.34
(0.043)
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Раносозревающие самцы кумжи р. Алатсоя в
2015 г. имели высокий темп роста в первое лето
жизни, а со второго года различия в темпах роста
между ними и неполовозрелыми самками и сам-
цами сходного возраста сглаживались (Павлов и
др., 2020). Данные 2019 г. согласуются с получен-
ными ранее ‒ мы не обнаружили значимых раз-
личий в длине и массе тела между раносозреваю-
щими самцами в возрасте 2+ и неполовозрелыми
особями того же возраста.

В 2019 г. самки и самцы кумжи в возрасте 1+ и
2+ не имели значимых различий в концентрациях
тиреоидных гормонов и их соотношении. Корре-
ляционных зависимостей концентраций тирео-
идных гормонов с длиной, массой, возрастом и
достижением половой зрелости рыб также не вы-
явлено. Полученные результаты указывают на
низкую функциональную активность щитовид-
ной железы на завершающем этапе формирова-
ния раносозревающих особей. На примере осет-
ровых (сем. Acipenseridae) показано, что у непо-
ловозрелых рыб уровни тиреоидных гормонов
коррелируют с температурой, питанием и ростом,
а у половозрелых особей в период нереста – свя-
заны со зрелостью их гонад (Dettlaff, Davydova,
1979; Plohman et al., 2002; Falahatkar, 2015). Веро-
ятно, у кумжи наблюдается похожая связь синте-
за тиреоидных гормонов со средой обитания. В
связи с тем, что в целом на кумжу р. Аластсоя ока-
зывают влияние сходные факторы, то и неполо-
возрелые особи, имеющие возрастные и половые
различия, имеют близкий тиреоидный статус. Ра-
носозревающие самцы, по-видимому, еще не всту-
пили в нерестовый период, сопряженный с моди-
фикацией концентраций тиреоидных гормонов,
поэтому они не отличаются от неполовозрелой
молоди по уровню этих гормонов. В 2015 г. у кум-
жи в возрасте 1+ также не были выявлены разли-
чия по уровню T3, но отмечены по концентрации
общего T4 между раносозревающими самцами и
пестрятками в возрасте 1+ (Павлов и др., 2019).
Мы предполагаем, что основная регуляторная
роль щитовидной железы в процессе формирова-
ния раннего полового созревания осуществляется
еще у сеголетков и сопряжена с ускоренным ро-
стом будущих раносозревающих особей, который
наблюдается в течение первого лета их жизни
(Павлов и др., 2020). Проверка этой гипотезы тре-
бует дополнительных исследований.

Как показали результаты работ в 2015 (Павлов
и др., 2019) и 2019 гг. содержание тестостерона и
эстрадиола-17β у неполовозрелых самок и самцов
не различается. Вероятно, на ранних стадиях га-
метогенеза (II стадия зрелости гонад) синтез по-
ловых стероидных гормонов умеренный, а поло-
вой диморфизм по концентрациям эстрогенов и
андрогенов еще не реализуется. На примере крас-
ного барабана Sciaenops ocellatus показано, что поло-

вой диморфизм по эстрадиолу-17β не проявляется
раньше начала вителлогенеза у самок (III стадия
зрелости гонад), а по тестостерону – не раньше
начала спермиогенеза (IV‒V стадия зрелости гонад)
у самцов (Kucherka et al., 2006). У раносозревающих
самцов в 2015 и 2019 г. несмотря на различия в
сроках достижения половой зрелости отмечены

Рис. 1. Содержание тестостерона (а), эстрадиола-17β
(б) и показателя их отношения (в) у самок и самцов
кумжи Salmo trutta в возрасте 1+ и 2+ из р. Алатсоя.
(│) – ошибка средней; * указывает на достоверные
(U-критерий Манна–Уитни: p < 0.01) различия отно-
сительно других групп; р. ♂ 2+ – раносозревающие
самцы в возрасте 2+.
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сходные изменения в гормональном статусе – по-
вышение уровня тестостерона и снижение эстра-
диола-17β к нересту, что приводит к росту показа-
теля Ts/E. Величина этого показателя указывает
на снижение образования эстрадиола-17β из те-
стостерона у раносозревающих самцов по сравне-
нию с неполовозрелыми особями. У раносозрева-
ющих самцов в возрасте 2+ (2019 г.) содержание
тестостерона и эстрадиола-17β в крови превышает
(U-критерий Манна–Уитни: p = 0.023 и p = 0.001,
соответственно) таковое у раносозревающих сам-
цов в возрасте 1+ (2015 г.). У раносозревающих
самцов старшего возраста (2+) отмечено и увели-
чение уровня трийодтиронина (U-критерий Ман-
на–Уитни: p = 0.003). Следовательно, для роста и
достижения полового созревания раносозреваю-
щей кумже старшего возраста, имеющей бóль-
шую длину и массу тела, требуется синтезировать
большее количество половых стероидных гормо-
нов и трийодтиронина.

Результаты корреляционного анализа свиде-
тельствуют о вовлечении половых стероидных
гормонов в процессы роста и созревания кумжи.
У всех исследованных в 2019 г. групп кумжи (непо-
ловозрелой кумжи в возрасте 1+ и 2+ и половозре-
лых самцов в возрасте 2+) выявлено наличие об-
ратной связи средней и высокой силы превраще-
ния тестостерона в эстрадиол-17β (по показателю
Ts/E) с длиной тела особей. Это согласуется с тем,
что факторы различной природы, влияющие на
рост рыб, принимают участие и в регуляции их
стероидогенеза (Tenugu et al., 2021). По всей види-
мости, именно связь длины тела и соотношения
тестостерона с эстрадиолом-17β формирует поло-
вой диморфизм в сроках достижения половой
зрелости ‒ как правило самцы кумжи созревают
раньше самок (Кузищин, 2010; Jonsson, Jonsson,
2011; Ferguson, 2019).

Таким образом, в популяции кумжи р. Алатсоя
период достижения половой зрелости в поколе-
ниях разных лет различается. Формирование ра-
носозревающих особей может происходить как в
возрасте 1+, так и в 2+. В 2019 г. 73% самцов до-
стигали половой зрелости в возрасте 2+, остав-
шиеся самцы этого возраста созревают позднее.
Не выявлено различий по содержанию свободно-
го и общего трийодтиронина и свободного тирок-

сина у неполовозрелой кумжи в возрасте 1+ и 2+
и раносозревающих самцов в возрасте 2+. Это
указывает на низкую функциональную активность
щитовидной железы на завершающем этапе фор-
мирования раносозревающих особей в популяции.
По сравнению с неполовозрелой кумжей раносо-
зревающие самцы в возрасте 2+ характеризуются
повышенным содержанием тестостерона и пони-
женным уровнем эстрадиола-17β в крови. При
сравнении результатов за 2015 и 2019 гг. показано,
что самцы, достигшие половой зрелости в воз-
расте 2+, имеют более высокий уровень половых
стероидных гормонов и общего трийодтиронина,
чем самцы, созревшие на год раньше.
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Thyroid and Sex Steroid Hormones in Immature
and Precocious Brown Trout Salmo trutta

E. V. Ganzha1, #, E. D. Pavlov1, M. A. Ruchiev1, 2, and D. S. Pavlov1
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2 Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Pushkinskaya st., Petrozavodsk, 185910 Russia
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The content of thyroid and sex steroid hormones in the blood of immature and precocious trout Salmo trutta
at the final stage of the formation of early maturing fishes (age 1+, 2+) in the population was determined.
The formation period of early maturing males varies in different years in Alatsoya River (Karelia). Fish can
reach sexual maturity at the age of 1+ or 2+. Immature and precocious trout at the age of 1+ and 2+ do not
differ in the free and total triiodothyronine and free thyroxine content. Immature females and males aged 1+
and 2+ also do not differ in the level of sex steroid hormones. In contrast to immature brown trout, preco-
cious males aged 2+ are characterized by an increased content of testosterone and a reduced level of estradiol-
17β in the blood. It has been established that the final stage of the formation of early maturing fishes in the
population is characterized by a weak involvement of the thyroid gland in the maturation process of males.
Also, it was shown that the rate of conversion of testosterone to estradiol-17β in their blood was a significant
decrease (4 times). This transformation in all studied females and males of brown trout is associated with their
body length. The rate of formation of estradiol-17β in fish was increased with increasing of body length.

Keywords: brown trout Salmo trutta, thyroid hormones, sex steroid hormones, maturity, precocious fish, life
strategy
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Генетическое разнообразие и дивергенция близкородственных видов Oxytropis strobilacea, O. adam-
siana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia (Fabaceae) Азиатской России изучены по данным
нуклеотидного полиморфизма межгенных спейсеров psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК, а
также ITS рДНК. Большинство популяций характеризуются средним и высоким уровнем генетиче-
ского разнообразия хпДНК (h варьирует от 0.600 до 1.000). Выявлено 65 хлоротипов, общих хлоро-
типов у таксонов не обнаружено, что подтверждает статус O. vassilczenkoi как самостоятельного вида.
У O. strobilacea выявлены две филетические линии, что указывает на интенсивно идущие процессы
диверсификации. Один из семи риботипов ITS обнаружен у трех видов, что обусловлено их общим
происхождением и относительно недавней дивергенцией.

Ключевые слова: Fabaceae, Oxytropis, Orobia, генетическое разнообразие, дивергенция, хлоропласт-
ная ДНК, ITS
DOI: 10.31857/S1026347023010067, EDN: IKXFCQ

Секция Orobia Bunge, самая крупная секция
рода Oxytropis DC., включает ~110 видов в Европе,
Азии и Америке (Малышев, 2008а). В Азиатской
России секция представлена 75 видами и подви-
дами (Малышев, 2012). Во “Флоре СССР” (Ва-
сильченко и др., 1948) секция Orobia разделена
авторами на пять многовидовых рядов: Sordidae
Vass., Uralensis Vass., Ambiguae Vass., Longirostrae
Vass., Songoricae Vass. В 2005 г. Князев (Князев,
2005) на основе тщательной типификации и пере-
смотра видов, относящихся к ряду Uralensis, предло-
жил внести изменения в систематику секции Orobia.
С учетом комплекса морфологических признаков
он выделил семь сибирских видов родства O. uralen-
sis (L.) DC. (O. adamsiana (Trautv.) Jurtzev, O. vassil-
czenkoi Jurtzev, O. ambigua (Pall.) DC., O. arctica R. Br.,
O. wologdensis Knjasev, O. karga Saposhn., O. subnu-
tans (Jurtz.) Jurtz.) и O. strobilacea Bunge, как типо-
вой вид, в самостоятельный ряд – ser. Strobilacei
Knjasev.

Среди представителей ряда Strobilacei O. strobi-
lacea является наиболее широко распространен-

ным горно-степным видом – его ареал охватыва-
ет Северо-Восточный Казахстан, Южную Си-
бирь, Северную Монголию и Китайский Алтай
(Малышев, 2008а), вид распространен в остров-
ных степях Алтая, юга Красноярского края и Ту-
вы, в степях Приангарья, Бурятии, Забайкалья,
встречается на юге Дальнего Востока в бассейнах
рек Зеи и Алдана (Павлова, 1989; Пешкова, 2001),
северный предел ареала – около 56° с.ш. Это
очень полиморфный вид, у которого варьируют
такие морфологические признаки, как степень
опушения, длина цветоносов, прицветников и др.
Для O. strobilacea известны разные варианты числа
хромосом 2n = 16, 32, 48, 64, что может быть прояв-
лением расовой дифференциации у вида с широ-
ким ареалом, а также при обитании в нескольких
высотных поясах гор (Малышев, 2008а, 2008б).

К северу ряд Strobilacei представлен двумя ви-
дами близкого родства: O. adamsiana – на Стано-
вом нагорье, Таймыре и в бассейне рек Лены (в
нижнем течении), Яны и Индигирки; O. vassil-
czenkoi – восточнее р. Колымы на Чукотском п-

УДК 575.22:582.736
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ове и Корякском нагорье (Юрцев, 1986; Павлова,
1989; Пешкова, 2001; Малышев, 2008а). Как само-
стоятельные виды O. adamsiana и O. vassilczenkoi
впервые описаны Юрцевым в 1959 г. (Юрцев,
1959), ранее их относили к O. strobilacea. O. adam-
siana представляет аркто-гипоарктическую и вы-
сокогорную расу от O. strobilacea, это тетраплоид с
2n = 32 (многие места), а для популяции на хр.
Удокан установлено 2n = 48 (Малышев, 2008а).
Анадыро-чукотский эндемик O. vassilczenkoi (2n = 32)
тесно примыкает к O. adamsiana, но по ряду при-
знаков существенно от него отличается и пред-
ставляет собой наиболее обособившуюся аркти-
ческую расу родства O. uralensis (Юрцев, 1959,
1986; Малышев, 2008а). Однако существует мне-
ние (Кожевников, 1980), что O. vassilczenkoi не яв-
ляется самостоятельным видом, а представляет
собой подвид – O. adamsiana ssp. vassilczenkoi
(Jurtz.) Ju. Kozhevn. Фенетический анализ видов
секции Orobia (Малышев, 2008б) показал относи-
тельную близость O. adamsiana и O. vassilczenkoi и
обособленность O. strobilacea. Так, на дендро-
грамме различий, построенной по данным анали-
за 47 качественных морфологических признаков,
последний вид относился к ветви, значительно
отдаленной от ветви с O. adamsiana и O. vassilczen-
koi (Малышев, 2008б).

Реконструкция филогенетических связей ви-
дов рода Oxytropis, среди которых были случайно
выбранные одиночные образцы O. strobilacea,
O. adamsiana и O. vassilczenkoi, по данным секве-
нирования маркеров ядерного и хлоропластного
геномов (Холина и др., 2016; Shavvon et al., 2017)
показала, что взаимоотношения видов даже на
уровне секций не были разрешены.

Настоящая работа является продолжением
изучения генетического разнообразия, популя-
ционной структуры и оценке степени диверген-
ции близкородственных видов рода Oxytropis
(Kholina et al., 2018, 2021; Холина и др., 2019, 2020,
2021а, 2021б; Козыренко и др. 2020). Целью иссле-
дования является изучение генетического разнооб-
разия и дивергенции видов O. strobilacea, O. adamsi-
ana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia
Азиатской России для уточнения таксономиче-
ского статуса O. vassilczenkoi, а также реконструк-
ция их филогенетических связей по данным из-
менчивости нуклеотидных последовательностей
IGS psbA–trnH + trnL–trnF + trnS–trnG хпДНК и
ITS рДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом служили 108 растений: O. strobila-
cea (55 образцов), O. adamsiana (16) и O. vassilczenkoi
(37) из 16 природных местонахождений (табл. 1,
рис. 1). Названия видов и секций приведены со-
гласно обработке Малышева (2008а).

Методы выделения ДНК, амплификации и се-
квенирования IGS psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–
trnG приведены в наших предыдущих работах
(Kholina et al., 2018; Холина и др., 2021б). Регион
ITS рДНК амплифицирован с праймерами ITS1 и
ITS4 в реакционных условиях и температурном
режиме, приведенных в работе (Mir et al., 2010).
Нуклеотидные последовательности прямых и об-
ратных цепей определяли на генетическом ана-
лизаторе ABI 3500 (“Applied Biosystems”, СШA) в
ЦКП “Биотехнология и генетическая инжене-
рия” ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН. Последо-
вательности четырех регионов ДНК собирали и
редактировали с помощью пакета программ Sta-
den Package v1.5 (Bonfeld et al., 1995), затем выравни-
вали в программе SeaView v4.7 (Gouy et al., 2010).

Матрицу объединенных последовательностей
трех IGS хпДНК использовали для расчета гапло-
типического (h) и нуклеотидного (π) разнообразия
(для популяций с числом образцов пять и более),
степени дивергенции (Dxy) между популяция-
ми/видами на основе нуклеотидных замен, ана-
лиза молекулярной дисперсии (AMOVA) с помо-
щью пакетов программ Arlequin v3.5 (Excoffier,
Lischer, 2010) и DnaSP v5 (Librado, Rozas, 2009).
Статистическую значимость (P) индексов фикса-
ции (ΦST) оценивали на основе 1023 пермутаций.
Гаплотипы хпДНК и ITS были идентифицирова-
ны в DnaSP v5.

Сеть гаплотипов строили в программе Network
v5.0 (Bandelt et al., 1999), кодируя каждую деле-
цию/вставку, независимо от ее размера, как одно
мутационное событие. Для гаплотипов хпДНК
использован алгоритм медианного соединения
(Median Joining, MJ), а для гаплотипов ITS –
уменьшения медианы (Reduced Median, RM). В
качестве внешней группы использовали получен-
ные нами ранее для O. glabra (Lam.) DC. секции
Mesogaea Bunge (Холина и др., 2018, 2021б) нук-
леотидные последовательности psbA–trnH, trnL–
trnF, trnS–trnG хпДНК (номера доступа в GenBank
LT856572, LT856585, LT856598 соответственно) и
ITS рДНК (LR898464).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Нуклеотидные последовательности IGS psbA–
trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК 108 образцов
изучаемых видов характеризуются низкой нук-
леотидной изменчивостью и разной длиной
вследствие присутствия коротких (4–10 нуклео-
тидов) инделей, моно- и динуклеотидных повто-
ров. Длина объединенных последовательностей
трех регионов после выравнивания составила
2440 сайтов. Выявлено 17 нуклеотидных замен, из
них 12 информативны согласно методу макси-
мальной экономии. Видоспецифичных молеку-
лярных маркеров нет.



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 1  2023

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ДИВЕРГЕНЦИЯ БЛИЗКОРОДСТВЕННЫХ ВИДОВ 13

Таблица 1. Исследуемые популяции Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi и параметры генетического
разнообразия по данным хпДНК

Примечание. * хлоротипы, выявленные нами ранее (Холина и др., 2016), номера доступа нуклеотидных последовательностей
IGS psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG хпДНК в GenBank/ENA/EMBL-EBI: H11 – LN898575, LN898537, LN898649; H46 –
LN898519, LN898531, LN898643 соответственно.

Местонахождение популяции (число 
образцов)

Координаты
с.ш., в.д. Код Хлоротип

Разнообразие
(стандартная ошибка)

гаплотипическое нуклеотидное
O. strobilacea
Республика Бурятия, Заиграевский р-н, 
окр. с. Заиграево (5)

N 51.87514°,
E 108.24616°

STR1 U1–U3 0.800 (0.164) 0.0009 (0.0007)

Республика Бурятия, Еравнинский р-н, 
окр. с. Комсомольское (10)

N 52.478983°,
E 111.086773°

STR2 U1–U7 0.867 (0.107) 0.0016 (0.0010)

Республика Бурятия, Курумканский р-н, 
окр. с. Майск (15)

N 54.61287°,
E 110.77431°

STR3 U8–U18 0.952 (0.040) 0.0032 (0.0018)

Республика Бурятия, Курумканский р-н, 
Джергинский заповедник, урочище 
Укшаки (5)

N 55.203529°,
E 111.448749°

STR4 U19–U23 1.000 (0.127) 0.0042 (0.0027)

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Торы (6)

N 51.76222°,
E 102.95333°

STR5 U24–U26 0.600 (0.215) 0.0013 (0.0009)

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Монды (3)

N 51.69750°,
E 100.86746°

STR6 U27–U29 – –

Республика Бурятия, Тункинский р-н, 
окр. с. Зун-Мурино (11)

N 51.74499°,
E 102.86646°

STR7 U26, U27,
U30–U36

0.964 (0.051) 0.0025 (0.0015)

В целом для вида (55) 0.977 (0.009) 0.0049 (0.0025)
O. adamsiana
Центральный Таймыр, горы Бырранга, 
у северного берега бух. Ледяная
оз. Таймыр (1)

N 74.48824°,
E 99.6955°

ADAM1 U37 – –

Юго-Западный Таймыр, плато 
Путорана, окр. южной оконечности 
оз. Аян (3)

N 68.99894°,
E 94.49041°

ADAM2 U37 – –

Юго-Восточный Таймыр, среднее 
течение р. Фомич, северный берег 
оз. Бессточное (1)

N 71.67283°,
E 108.30425°

ADAM3 U38 – –

Юго-Восточный Таймыр, среднее 
течение р. Котуй в р-не устья
р. Медвежья (1)

N 71.594564°,
E 102.663249°

ADAM4 U39 
(=H11*)

– –

Республика Бурятия, Баунтовский р-н, 
окр. пос. Уакит, левый берег р. Уакит 
(10)

N 55.56461°,
E 113.60958°

ADAM5 U40–U47 0.956 (0.059) 0.0047 (0.0027)

В целом для вида (16) 0.933 (0.048) 0.0056 (0.0030)
O. vassilczenkoi
Магаданская обл., Сусуманский р-н, 
окр. Тал-Юряха, долина р. Аркагала 
(14)

N 63.33147°,
E 146.66242°

VAS1 U48–U52 0.769 (0.083) 0.0005 (0.0004)

Магаданская обл., Северо-Эвенский
р-н, долина р. Правые Имляки (1)

N 65.096498°,
E 160.104725°

VAS2 U51 
(=H46*)

– –

Чукотка, Билибинский р-н, пойма
р. Ярковеем (9)

N 66.93205°,
E 167.00095°

VAS3 U51,
U53–U57

0.917 (0.073) 0.0013 (0.0009)

Камчатский край, Олюторский р-н, 
Ветвейский хр. в окр. г. Сейнав (13)

N 61.00551°,
E 166.04596°

VAS4 U58–U65 0.897 (0.067) 0.0017 (0.0010)

В целом для вида (37) 0.935 (0.021) 0.0039 (0.0021)
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Рис. 1. Карта–схема с указанием места сбора растений видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi из
16 природных местонахождений. Код популяции см. табл. 1.

ADAM5ADAM5ADAM5

ADAM1ADAM1ADAM1

ADAM3ADAM3ADAM3ADAM4ADAM4ADAM4

ADAM2ADAM2ADAM2

VAS1VAS1VAS1

VAS2VAS2VAS2

VAS3VAS3VAS3

VAS4VAS4VAS4

STR5STR5STR5 STR4STR4STR4
STR3STR3STR3

STR2STR2STR2
STR1STR1STR1STR7STR7STR7

STR6STR6STR6

Россия

Монголия

о. Врангеля

по-ов
Камчатка

о. Сахалин

оз. Байкал

ОХОТСКОЕ
МОРЕ

БЕРИНГОВО
МОРЕ

ЧУКОТСКОЕ
МОРЕ

ВОСТОЧНО-СИБИРСКОЕ МОРЕ

МОРЕ ЛАПТЕВЫХ

Все исследуемые популяции (с числом образцов
пять и более) трех видов характеризуются высоким
гаплотипическим (h изменяется от 0.600 до 1.000) и
низким и средним нуклеотидным (π изменяется от
0.0005 до 0.0047) разнообразием, мономорфных по-
пуляций нет (табл. 1). Дивергенция нуклеотидных
последовательностей (Dxy) является одним из по-
казателей степени генетической разобщенности
популяций/видов. У O. strobilacea наибольшие
значения Dxy определены между популяциями
STR1 и STR2, с одной стороны, и всеми другими,
с другой (табл. 2). У O. adamsiana наибольшие раз-
личия (0.00167) выявлены между популяциями
ADAM1–ADAM3 и между ADAM2–ADAM3. У
O. vassilczenkoi только популяция VAS4 значительно
удалена (0.00205) от всех других, между которыми
нуклеотидная дивергенция отсутствует (табл. 2).
Согласно результатам AMOVA (табл. 3), у O. stro-
bilacea и у O. adamsiana генетическая изменчи-
вость распределена почти в равных долях между и
внутри популяций, а у O. vassilczenkoi около 78%
всей генетической изменчивости приходится на
межпопуляционные различия. Нуклеотидная ди-
вергенция между видами O. strobilacea и O. adam-
siana, а также между O. strobilacea и O. vassilczenkoi

составила 0.00170 для каждой пары, а между O. ad-
amsiana и O. vassilczenkoi – 0.00091, но эти межвидо-
вые значения Dxy соответствуют межпопуляцион-
ному уровню (табл. 2). Иерархический AMOVA
(табл. 3) показал низкую межвидовую дифферен-
циацию – менее 28% изменчивости приходится
на межвидовые различия.

Анализ 108 последовательностей выявил 65 га-
плотипов (хлоротипов) (U1–U65, табл. 1), после-
довательности которых депонированы в DDBJ/
ENA/Genbank-INSDC под номерами OV260579–
OV260641, OV260679–OV260741, OV260768–OV260830
для psbA–trnH, trnL–trnF и trnS–trnG соответ-
ственно. O. strobilacea принадлежит 36 хлоротипов
(U1–U36), O. adamsiana – 11 (U37–U47), O. vassil-
czenkoi – 18 (U48–U65), общих хлоротипов у так-
сонов не обнаружено. В медианной сети генеало-
гических связей можно выделить три гаплогруппы
(рис. 2а), которые расходятся от гипотетического
хлоротипа (не обнаруженный в нашем исследова-
нии или вымерший предковый) и разделены 7–10
мутационными шагами. Две гаплогруппы образуют
хлоротипы O. strobilacea: гаплогруппа I – U1–U7
(популяции STR1 и STR2); гаплогруппа II – U8–
U36 (STR3–STR7). Гаплогруппу III формируют
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все хлоротипы O. adamsiana и O. vassilczenkoi
(U37–U65), в которой их распределение не соот-
ветствует ни популяционной, ни таксономиче-
ской принадлежности, что указывает на генети-
ческую однородность данной группы (рис. 2а). В
гаплогруппах I и II соседние хлоротипы связаны,
в основном, 1–2 мутационными переходами, в то
время как в гаплогруппе III некоторые хлоротипы
удалены друг от друга на 4–8 мутационных шагов
(рис. 2а). Наличие альтернативных связей (петле-
вые структуры в сети) между хлоротипами в гапло-
группах II и III (рис. 2а) не позволяет однозначно
установить взаимоотношения между популяциями
каждого из видов. Только гаплогруппа I, включа-
ющая хлоротипы U1–U7 популяций STR1 и
STR2 O. strobilacea, имеет специфические марке-
ры: две замены – A в позициях 1468 и 2130 общей
матрицы, у всех других G и T соответственно, и
вставка четырех нуклеотидов (TTTA, позиции
257–260), отсутствующая у всех других. Иерархи-
ческий AMOVA показал, что ~36% изменчивости
обусловлено различиями между тремя гаплогруп-
пами (табл. 3). Однако необходимо отметить, что
генетические различия между гаплогруппой I и
гаплогруппами II и III в 1.7 раза выше таковых
между гаплогруппами II и III (табл. 3), что свиде-
тельствует о значительной генетической обособ-
ленности гаплогруппы I.

Таким образом, филогенетический анализ ге-
неалогических связей хлоротипов и выявленные
специфические молекулярные маркеры показыва-
ют, что у трех близкородственных видов ряда Strobi-
lacei секции Orobia рода Oxytropis существует три
эволюционные ветви/линии хпДНК: 1) O. strobila-

cea (популяции STR1 и STR2); 2) O. strobilacea (по-
пуляции STR3–STR7); 3) O. adamsiana–O. vassil-
czenkoi.

Регион ITS рДНК амплифицирован у 71 образ-
ца: O. strobilacea (40 образцов), O. adamsiana (14) и
O. vassilczenkoi (17), представляющих все выявлен-
ные в данной работе гаплотипы хпДНК. 19 образ-
цов с внутригеномной изменчивостью были ис-
ключены из дальнейшего анализа. Нуклеотидные
последовательности ITS 52 образцов характери-
зуются одинаковой длинной (603 п.н.) и низкой
нуклеотидной изменчивостью: 597 сайтов были
мономорфными и шесть вариабельными и ин-
формативными согласно методу максимальной
экономии. Четыре замены (позиции 119, 122, 166,
227) обнаружено в ITS1 и две (позиции 466, 564) – в
ITS2. Выявлено семь гаплотипов (риботипов), ко-
торые депонированы в DDBJ/ENA/Genbank-INS-
DC под номерами доступа OV257425–OV257433.
O. strobilacea принадлежат три риботипа (RU1–
RU3), O. adamsiana – два риботипа (RU3 и RU4),
O. vassilczenkoi – четыре риботипа (RU3, RU5–
RU7). Риботип RU3 является общим для всех трех
видов, он наиболее распространен у O. strobilacea
(27 образцов), у O. adamsiana и O. vassilczenkoi
представлен в 9 и одном образцах соответственно.
Медианная сеть генеалогических связей риботи-
пов имеет звездчатую структуру (рис. 2б), в центре
которой расположен риботип RU3, связанный од-
номутационными переходами с другими риботи-
пами (рис. 2б). Следует отметить, что у O. strobilacea
риботип RU1 определен только в образцах попу-
ляции STR1, а RU2 – только в STR2.

Таблица 3. Распределение генетической изменчивости (AMOVA) у видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и
O. vassilczenkoi по данным хпДНК

Примечание. * P < 0.0001; ** 0.0009 < P < 0.05. Уровень значимости определен на основе 1023 пермутаций.

Источник дисперсии
Генетические различия (%) между

группами популяциями 
внутри групп

особями в 
популяции

Популяции видов Oxytropis
Одна группа: (все популяции O. strobilacea) – 54.35* 45.65
Одна группа: (все популяции O. adamsiana) – 43.34** 56.66
Одна группа: (все популяции O. vassilczenkoi) – 77.57* 22.43
Три группы: (все популяции O. strobilacea), 
(все популяции O. adamsiana), (все популяции O. vassilczenkoi)

27.50* 45.16* 27.33*

Гаплогруппы, выявленные в Network анализе
Три группы: (I), (II), (III) 35.86* 37.64* 26.50*
Две группы: (I), (II) 47.34** 20.41* 32.25*
Две группы: (I), (III) 45.88** 36.87* 17.26*
Две группы: (I и II), (III) 27.09** 46.45* 26.46*
Две группы: (II), (III) 26.94** 43.43* 29.63*
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ полиморфизма нуклеотидных после-
довательностей IGS psbA–trnH + trnL–trnF +
+ trnS–trnG хпДНК у O. strobilacea, O. adamsiana и
O. vassilczenkoi выявил высокий уровень генетиче-
ского разнообразия (табл. 1). Установленные вы-
сокие показатели генетической изменчивости
для O. strobilacea (табл. 1) в целом характерны для
полиморфных видов с обширным ареалом. Так, у
обитающего на севере Китая O. diversifolia E. Peter
(Wang et al., 2021) по данным нуклеотидного по-
лиморфизма пяти IGS хпДНК (trnT–psbD, petN–
psbM, trnS–trnG, psbE–petL и интрона rpl16) также
выявлено высокое генетическое разнообразие
(h = 0.880, π = 0.0006). Близкие значения пара-
метров генетического разнообразия имели широ-
ко распространенные виды O. oxyphylla (Pall.) DC.
и O. lanata (Pall.) DC. (Холина и др., 2019), кото-
рые, как и изученные популяции O. strobilacea и
высокополиморфная популяция ADAM5 O. ad-
amsiana, находятся в Байкальской Сибири – од-
ном из центров видообразования и разнообразия

рода Oxytropis (Малышев, Пешкова, 1984; Поло-
жий, 2003). Байкальский очаг видообразования
характеризуется уникальностью и богатством ви-
дового состава флоры, что обусловлено орогра-
фией и особенностями климата данного региона
(Малышев, Пешкова, 1984; Намзалов, 2009). Ве-
роятно, установленный уровень полиморфизма
популяций O. strobilacea и O. adamsiana может
быть связан с разнообразием эколого-ценотиче-
ских условий произрастания, а также с соответ-
ствием этих условий экологическим потребностям
видов.

В то же время для анадыро-чукотского энде-
мика O. vassilczenkoi, обитающего, в основном, в
арктических широтах, высокий уровень гаплоти-
пического разнообразия (табл. 1) является не со-
всем обычным. Известно, что для эндемичных
видов в целом характерен невысокий уровень по-
лиморфизма. Так, у O. neimonggolica C.W. Chang &
Y.Z. Zhao, узколокального эндемичного вида,
произрастающего на севере Китая, по данным из-
менчивости пяти IGS хпДНК в популяциях h из-
менялось от 0.250 до 0.679 (Wang et al., 2021). Что

Рис. 2. Филогенетические связи видов Oxytropis strobilacea, O. adamsiana и O. vassilczenkoi: (а) – генеалогическая сеть
хлоротипов хпДНК (U1–U65), построенная с помощью MJ-метода. Размер окружностей отражает частоту встречае-
мости гаплотипов, маленькие черные кружки – гипотетические хлоротипы, поперечные тонкие пересекающие линии
на ветвях – мутационные события, толстые черные и белые пересекающие линии – индели, вставки и делеции нук-
леотидов соответственно. Сплошной линией обозначены гаплогруппы I–III. Мутации для O. glabra, используемого в
качестве внешней группы, не указаны и не рассматриваются; (б) – генеалогическая сеть риботипов ITS рДНК (RU1–
RU7), построенная с помощью RM-метода. Размер окружностей отражает частоту встречаемости риботипов, попе-
речные тонкие пересекающие линии на ветвях – мутационные события.
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ХОЛИНА и др.

касается арктических видов, для изученных нами
ранее видов Oxytropis секции Arctobia (Холина и др.,
2020) и Gloeocephala (Kholina et al., 2022) характер-
но наличие мономорфных или слабополиморфных
популяций, с высокой степенью дивергенции, что в
значительной степени объясняется историей фор-
мирования ареалов видов. При наступлении лед-
ников популяции резко сокращали площади и
эффективную численность (эффект “бутылочно-
го горлышка”), а при реколонизации постледни-
ковых территорий популяции восстанавливались
из сохранившихся рефугиумов (эффект “основа-
теля”).

Допустимо предположить, что неожиданно
высокий для арктического эндемика уровень ген-
ного разнообразия O. vassilczenkoi отчасти обуслов-
лен его происхождением от высокополиморфного
O. strobilacea и сохранением анцестрального поли-
морфизма. Подобный уровень изменчивости,
связанный с поддержанием анцестрального по-
лиморфизма, был обнаружен нами ранее (Kholina
et al., 2021) в популяциях реликтового эндемично-
го вида O. triphylla (Pall.) Pers. (h от 0.800 до 1.000),
а также в реликтовых популяциях Astragalus ono-
brychis L. (Plenk et al., 2020), в которых гаплотипи-
ческое разнообразие по данным полиморфизма
atpI–H, ycf1 и интрона rpL16 хпДНК изменялось
от 0.833 до 1.000. Кроме того, разнообразие гапло-
типов в популяциях O. vassilczenkoi, особенно в
популяции VAS4 (восемь гаплотипов в выборке
из 13 растений, табл. 1), может указывать на суще-
ствование рефугиумов на данной территории во
время колебаний климата. Наконец, определен-
ный вклад может вносить система размножения
видов Oxytropis (половой тип репродукции и пере-
крестное опыление) и обмен генами между суще-
ствующими популяциями.

Отсутствие нуклеотидной дивергенции между
популяциями O. vassilczenkoi из Магаданской об-
ласти (VAS1, VAS2) и с Чукотки (VAS3) указывает
на то, что эти локальности являются частями од-
ной региональной метапопуляции, между кото-
рыми происходит интенсивный обмен генами.
Популяция VAS4 из Олюторского р-на Камчатско-
го края значительно дивергирована от трех других
(DXY = 0.00205, табл. 2), и значения дивергенции да-
же превышают межвидовые (DXY = 0.00091, 0.00170,
табл. 2). Подобные высокие значения нуклеотид-
ной дивергенции были определены между популя-
циями O. ochotensis Bunge из Магаданской области и
Камчатки (DXY = 0.00167), расстояние между ко-
торыми было около 800 км, а также между филе-
тическими линиями хпДНК O. ruthenica Vass. (DXY
от 0.00188 до 0.00206) (Козыренко и др., 2020).
Высокий уровень межпопуляционной диффе-
ренциации у O. vassilczenkoi (77.57%, табл. 3) свя-
зан, вероятнее всего, именно с изолированным
положением популяции VAS4. Это отражено и в

медианной сети генеалогических связей хлороти-
пов (рис. 2а), в которой группа хлоротипов попу-
ляции VAS4 (U58–U65) занимает терминальную
позицию на ветви, формирующей гаплогруппу
III. Следует отметить, что только в популяции
VAS4 были обнаружены риботипы RU6 и RU7 ITS
рДНК, отсутствующие в остальных изученных
популяциях.

Показатели нуклеотидной дивергенции между
популяциями O. strobilacea (табл. 2) в ряде случаях
также превышают межвидовые значения, что
указывает на активное протекание микроэволю-
ционных процессов у данного вида. Об этом сви-
детельствует и формирование двух филетических
линий хпДНК (рис. 2а), у одной из которых при-
сутствуют специфические маркеры. Наличие у
O. strobilacea двух обособленных филетических ли-
ний, уровень дифференциации между которыми
превышает таковой между O. strobilacea и двумя
остальными видами (табл. 3), достаточно неожи-
данно, учитывая компактное географическое
расположение популяций O. strobilacea в Прибай-
калье (рис. 1). Подобная диверсификация может
быть обусловлена, в значительной мере, сложной
топографией региона. Влияние топографии, как
одного из ведущих факторов видообразования у
растений, неоднократно было отмечено ранее
(Blanco-Pastor et al., 2019; Mahmoudi Shamsabad
et al., 2019) и нами (Kholina et al., 2018) для O. glan-
dulosa Turcz. – узколокального эндемика, обита-
ющего на восточном побережье оз. Байкал. У
O. glandulosa были обнаружены две дивергентные
филетические линии, каждая из которых имела
специфические маркеры, что позволило нам
предположить наличие криптического вида. Поми-
мо влияния рельефа и изоляции популяций, опре-
деленный вклад в формирование филетических ли-
ний O. glandulosa внесло наличие хромосомных рас
у этого вида, что характерно и для O. strobilacea (2n =
= 16, 32, 48 и 64) (Малышев, 2008а). Внутривидовая
дивергенция, приводящая к появлению четко
обособленных филетических линий, выявлена
нами и для других видов Oxytropis: O. ruthenica
(Козыренко и др., 2020), O. anadyrensis, O. borealis
и O. middendorffii секции Gloeocephala (Kholina et al.,
2022). По данным нуклеотидного полиморфизма
пяти IGS хпДНК (Wang et al., 2021) у Oxytropis lep-
tophylla (Pall.) DC., обитающего на севере Китая,
выявлены две филетические линии, которые в ге-
неалогической сети гаплотипов разделены 18 му-
тационными шагами, а на филогенетическом
древе формируют разные обособленные ветви.

Невысокий уровень дифференциации, уста-
новленный между тремя близкими видами ряда
Strobilacei (табл. 3), характерен и для других близ-
кородственных видов Oxytropis, например, для
пяти видов секции Orobia (35.2%) (Козыренко и
др., 2020). Между близкими видами Potentilla vol-
garica Juz. и P. eversmanniana Fisch. ex Ledeb. по
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данным нуклеотидного полиморфизма IGS ndhC-
trnV и psbA-trnH (Schanzer et al., 2020) генетические
различия составляют 16.18% от общей изменчи-
вости, а для четырех близких видов Indigofera L.,
обитающих в Восточной Азии, по данным ndhJ-
trnF и trnD-trnT (Zhao et al., 2017) на межвидовые
различия приходится только 7.56% изменчиво-
сти, при этом у видов есть общие гаплотипы.

Что касается изменчивости ITS рДНК у трех
видов ряда Strobilacei, всего обнаружено семь ри-
ботипов и из них один общий для всех, в сравне-
нии с данными хпДНК – 65 хлоротипов и общих
нет (рис. 2а, 2б). Подобная картина встречается у
других видов растений (Hou et al., 2017; Blanco-
Pastor et al., 2019; Козыренко и др., 2020). Так, для
пяти видов рода Dendrobium Sw. было выявлено
34 хлоротипа по данным нуклеотидного поли-
морфизма IGS accD–psaI, trnC–petN и rps15–ycf1
хпДНК и 25 риботипов ITS, из последних два
наиболее распространенных были общими для
разных видов (Hou et al., 2017). Авторы объясняют
наличие общих риботипов проявлением анце-
стрального полиморфизма предкового вида или
существующим потоком генов, а также гибриди-
зацией. В случае с видами ряда Strobilacei допу-
стимо предположить вероятность гибридизации
между O. strobilacea и O. adamsiana в зоне их сим-
патрии, однако по данным хпДНК эти виды гене-
тически обособлены. Что касается O. vassilczenkoi,
с учетом современного распространения видов,
гибридизация между ним и остальными двумя
видами маловероятна. Поэтому наличие общего
риботипа у трех видов ряда Strobilacei в большей
мере может быть связано именно с полиморфиз-
мом предковой формы, быстрой адаптивной ра-
диацией и неполным расхождением генеалогиче-
ских линий. Ранее, при изучении шести видов
Oxytropis, относящихся к трем разным подродам
Phacoxytropis, Tragacanthoxytropis и Oxytropis рода
Oxytropis (Холина и др., 2021б), нами было выяв-
лено наличие у них общего риботипа. Это может
быть обусловлено их общим происхождением и
относительно недавней быстрой радиацией, от-
меченной для рода Oxytropis (Shavvon et al., 2017).
Быстрая радиация видов в ряде случаев может со-
провождаться быстрой изоляцией, как показано
для видов Indigofera (Zhao et al., 2017). На непол-
ное расхождение филетических линий O. adamsi-
ana и O. vassilczenkoi указывает и распределение
хлоротипов, не соответствующее их таксономиче-
ской принадлежности (гаплогруппа III, рис. 2а),
как это было выявлено нами ранее для четырех
видов Oxytropis секции Polyadena (Холина и др.,
2021а), а также для трех видов комплекса Acantho-
phyllum squarrosum (Mahmoudi Shamsabad et al.,
2019) и для 12 видов Potentilla (Schanzer et al., 2020).

Формирование филогенетических связей под
взаимным влиянием разных эволюционных про-
цессов приводит к появлению сложной картины

взаимоотношений видов Oxytropis ряда Strobilacei
секции Orobia, как проявления сетчатой эволю-
ции, свойственной данному роду. Подобная кар-
тина была отмечена нами и во взаимоотношениях
видов Oxytropis других секций (Холина и др., 2016,
2021а; Kholina et al., 2021).

* * *
В изученных популяциях O. strobilacea, O. adamsi-

ana и O. vassilczenkoi ряда Strobilacei секции Orobia
Азиатской России выявлен высокий уровень гапло-
типического разнообразия, уровень нуклеотидного
разнообразия варьирует от низкого до среднего. На-
личие двух филетических линий O. strobilacea ука-
зывает на интенсивно идущие процессы диверси-
фикации. Виды O. adamsiana и O. vassilczenkoi гене-
тически обособлены от O. strobilacea, образуют
единый генетический комплекс вследствие об-
щего происхождения и неполного расхождения
генеалогических линий, при этом отсутствие об-
щих хлоротипов подтверждает статус O. vassilczen-
koi как самостоятельного вида.

Авторы выражают благодарность И.Н. Поспе-
лову и Е.Б. Поспеловой за предоставление образ-
цов O. adamsiana с п-ова Таймыр.
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The genetic diversity and divergence of closely related species Oxytropis strobilacea, O. adamsiana, and
O. vassilczenkoi series Strobilacei of the section Orobia (Fabaceae) from Asian Russia were studied using the
data of nucleotide polymorphism of the psbA–trnH, trnL–trnF, and trnS–trnG intergenic spacers of cpDNA,
as well as the ITS nrDNA. Most populations are characterized by an average and high level of chloroplast ge-
netic diversity (h varies from 0.600 to 1.000). 65 chlorotypes were identified, no shared chlorotypes were
found in taxa, and that confirms the status of O. vassilczenkoi as a separate species. Two phyletic lineages were
found for O. strobilacea that indicates an intensively proceeding diversification process. Among the seven
identified ITS ribotypes, one ribotype was shared for all three species, probably, due to their common origin
and relatively recent divergence.

Keywords: Fabaceae, Oxytropis, Orobia, genetic diversity, divergence, chloroplast DNA, ITS
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Успешные инвазия и адаптация бактерий в лишайниковый симбиоз требует вовлечения ряда фи-
зиологических механизмов, которые регулируют взаимодействия между бактериобионтами, мико-
бионтами и альгобионтами и обеспечивают оптимизацию роста и развития таллома. Для выявления
таких факторов был проведен анализ геномов двух бактериобионтов лишайников Lichenibacterium
ramalinae и L. minor. Традиционные для ризобий гены нодуляции nod не обнаружены. Высказано
предположение о выполнении сходной функции белком TIGR02302. Обнаружены гены, кодирующие
белки, связанные с реализацией программ планктонного и биопленочного фенотипа – флагеллины и
пилины. Эти гены имеют высокий уровень сходства с генами бактерий – симбионтов растений. В гено-
мах исследованных бактерий обнаружены генетические детерминанты факторов вирулентности – бел-
ков инвазии локуса B, integration host factor (IHF), cенсорных гистидин киназ, белков рецепции и транс-
порта сидерофоров, монооксигеназы синтеза антибиотиков (Abm). Перечисленные гены имеют
сходство с таковыми у организмов, образующих ассоциации разной степени связанности с растени-
ями. Полученные данные позволили укрепить ранее высказанное предположение о приоритетной
ассоциации бактерий семейства Lichenibacteriaceae c зелеными водорослями лишайников.

Ключевые слова: Lichenibacterium, факторы нодуляции, вирулентность, гистидин киназы, сидерофо-
ры, лишайники
DOI: 10.31857/S1026347023010092, EDN: IMPHJF

В эволюции симбиозов важными факторами
коадаптации партнеров являются специфические
факторы взаимодействия клеток организмов друг
с другом. При формировании бактериально-рас-
тительных и грибо-бактериальных симбиозов ос-
новными факторами коадаптации являются фер-
менты, белковые комплексы, полисахариды и
жирные кислоты, которые определяют морфоло-
гические и физиологические изменения в кле-
точных стенках, плазматической мембране и ци-
топлазме клеток партнерских организмов. Эти же
факторы могут определять вирулентность пато-
генных микроорганизмов. Особенностью лишай-
никовых симбиозов является многокомпонент-
ный состав сообщества. Таллом лишайника – это
миниатюрная экосистема, в которой мутуализм и
паразитизм, а также комменсализм и другие фор-
мы сосуществования могут проявляться на раз-
личных уровнях взаимодействия участников сим-
биоза.

Геномные и эколого-таксономические иссле-
дования последнего десятилетия позволили об-

наружить в составе лишайниковых симбиозов
специфические группы микроорганизмов, адап-
тированных к обитанию в их талломах. Это в кор-
не изменило представление о лишайниках как о
бинарах, сформированных микобионтом и фото-
бионтом. Лишайники оказались резервуаром
грибов и водорослей широкого таксономическо-
го и экологического спектра: от примитивных зи-
гомицетовых до совершенных базидиомицетовых
грибов; от традиционных водорослей Asteroloris sp. и
Trebouxia sp. до представителей различных поряд-
ков зеленых водорослей; от мутуалов до парази-
тов; от стимулирующих рост растений бактерий
до микроорганизмов, солюбилизирующих нерас-
творимые в воде минералы.

Бактериобионты лишайников представлены
специфичной для конкретного рода или вида ли-
шайника обособленной группой, доминантами в
которой являются представители порядков Hy-
phomicrobiales, Rhodospirillales, Acidobacteriales
(Hodkinson et al., 2012; Lee et al., 2014; Erlacher
et al., 2015), представители филумов Planctomyce-
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tes, Verrucomicrobia и, сравнительно недавно,
опубликованы данные о присутствии в лишайни-
ках пока некультивируемых бактерий новой фи-
логенетической группы candidatus “Eremiobacter-
ota” (Noh et al., 2020, 2021).

Наличие узкого и специфичного для каждого
из родов лишайников набора бактериальных
компонентов позволяет предположить наличие
факторов, отбирающих те или иные группы бак-
терий в лишайниковый симбиоз. Адаптация бак-
терий в лишайниковом симбиозе зависит от сте-
пени реализации их функциональных возможно-
стей: фиксации атмосферного азота, углекислого
газа, участия в защите микробиома лишайника от
патогенов и стрессовых факторов среды. Важным
аспектом жизнедеятельности является также спо-
собность выживать в кислой среде под давлением
антибиотиков, синтезируемых микобионтом (ли-
шайниковых кислот).

В этой связи, анализ геномных данных отдель-
ных облигатных бактериобионтов может внести
ясность в проблему адаптации бактерий в талло-
мах лишайников и понять механизмы их выжива-
ния и успешной реализации генетической про-
граммы. В данной работе была поставлена задача
проанализировать генетические детерминанты,
потенциально определяющие характер инвазии
двух облигатных бактериобинтов лишайников,
Lichenibacterium ramalinae и L. minor в таллом ли-
шайника и факторов, способствующих их выжи-
ванию.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Штаммы RmlP001T и
RmlP026T рода Lichenibacterium выделены ранее
(Pankratov et al., 2020) из отмытых от эпифитной
микрофлоры гомогенатов лишайника Ramalina
pollinaria (Westr.) Ach. и охарактеризованы как два
новых вида – L. ramalinae и L. minor. Талломы ли-
шайника были собраны со стволов березы (Betula
pubescens Ehrh.) на территории Беломорской био-
логической станции МГУ им. М.В. Ломоносова
(66.549970, 33.113218) в 2016 г.

Анализ геномов. Аннотированные в GenBank
геномные сборки анализировали с использова-
нием программ Unipro UGENE 38.1 (Okonech-
nikov et al., 2012) и BIOEDIT v. 7.0.5.3 (Hall, 1999).
Выравнивание амнокислотных и нуклеотидных
последовательностей проводили с использовани-
ем алгоритма MUSCLE в программе MEGA X
(Kumar et al., 2018). Филогененетический анализ
и построение деревьев осуществляли с использо-
ванием программ MEGA X, Unipro UGENE 38.1,
сервиса IQ Tree (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/)
(Trifinopoulos et al., 2016) и FigTree 1.4.4 с исполь-
зованием конкатенированных аминокислотных
последовательностей целевых белков. Для поиска

ортологичных генов использовали базу данных
COG (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/research/cog)
(Tatusov et al., 1997).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Белки систем нодуляции. В ходе анализа гено-

мов двух видов Lichenibacterium белки, близкие по
первичной структуре nod белкам бактерий груп-
пы ‘rhizobia’ обнаружены не были. Таким обра-
зом, следует исключить вероятность присутствия
сходного с ризобиальными бактериями механиз-
ма инвазии в хозяйский организм. Несмотря на
то, что группы генов nod в геномах изученных
бактерий отсутствуют, у L. ramalinae был обнару-
жен ген, кодирующий белок TIGR02302 (https://
www.uniprot.org/uniprot/A0A068SVH1). У мутан-
тов Azorhizobium caulinodans, нокаутированных по
этому гену, была показана утрата способности к
инфицированию хозяйского растения и чрезмер-
ной продукции экзополисахарида (Sato et al.,
2016). Этот же белок найден у Brucella suis, парази-
та, вызывающего бруцеллез свиней и Sinorhizobium
meliloti, мутуалистической бактерии люцерны.
Белки этого типа обладают высоким генетическим
полиморфизмом, так как даже у одного вида, на-
пример Bartonella quintana (патоген, вызывающий
окопную лихорадку), доля нуклеотидных замен
может возрастать до уровня 2.5%. Потенциально,
белки этого типа могут рассматриваться как фак-
торы инвазии в лишайниковый таллом. Эволю-
ционный филогенетический анализ белков TI-
GR02302 у L. ramalinae и L. minor показал (рис. 1),
что у обоих штаммов этот ген формирует отдель-
ный кластер в пределах ветви, в которую входят
как выделенные из небиологических субстратов
бактерии Chelatococcus reniformis, Alsobacter soli
(Gu et al., 2016; Sun et al., 2018), так и эпифит рас-
тений Methylobacterium haplocladii (Tani, Sahin,
2013) или клубеньковые симбионты Methylobacte-
rium nodulans (Jourand et al., 2004). Учитывая, что
среди аннотированных в базе NCBI последова-
тельностей этого гена, большая часть ассоцииро-
вана с эпифитными бактериями или бактериями
симбионтами растений, мы можем предполо-
жить, что бактерии Lichenibacterium в лишайниках
потенциально могут быть ассоциированы с зеле-
ными водорослями, а не с грибами.

Флагеллины и пилины. Особенностью эндоли-
хенобионтов L. ramalinae и L. minor является нали-
чие у них клеточного цикла развития. На ранних
этапах роста культуры их клетки подвижны за счёт
жгутика. Позднее они утрачивают жгутик и пере-
ходят к пленочному или колониальному росту. Та-
кие особенности жизненного цикла предполагают
наличие белков, участвующих в формировании
жгутика и контроле его активности – флагелли-
нов, а также белков фиксации на твердой поверх-
ности – пилинов. Большая часть генов белков
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Рис. 1. Эволюционный анализ филогении гена TIGR02302 методом максимального правдоподобия. Эволюционная
история была определена с помощью метода максимального правдоподобия и модели Jones et al. w/freq. Показано де-
рево с наибольшим логарифмическим правдоподобием (–36249.81). Процент деревьев, в которых соответствующие
таксоны кластеризуются вместе, показан рядом с ветвями. Исходные деревья для эвристического поиска были полу-
чены автоматически путем применения алгоритмов Neighbor-Join и BioNJ к матрице парных расстояний, оцененных
с помощью модели JTT, а затем выбора топологии с наибольшим значением логарифмического правдоподобия. Де-
рево нарисовано в масштабе, длина ветвей измеряется в количестве замен на сайт. В данном анализе участвовали 39
аминокислотных последовательностей. Всего в окончательном наборе данных было 1052 позиции.
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сборки пилей исследованных бактерий имеют
низкий уровень гомологии с большинством бак-
терий в пределах класса Alphaproteobacteria и толь-
ко немногие имеют уровень гомологии более 50%
(табл. 1).

Низкий уровень гомологии предполагает на-
личие новых семейств таких белков, что обуслов-
лено селекцией в лишайниковых симбиозах и
изоляцией представителей семейства Lichenibac-
teriaceae как отдельно эволюционирующей ветви
порядка Hyphomicrobiales. Несмотря на тесную ас-
социацию бактерий рода Lichenibacterium с ли-
шайниками, их пилины имеют более выражен-
ную гомологию с генами корневых симбионтов
растений (Ueki et al., 2010; Li et al., 2018), эпифит-
ных (Tani et al., 2012; Madhaiyan, Poonguzhali,
2014) и выделенных из небиологических сред
(Urakami et al., 1995; Van Aken et al., 1995; Gallego
et al., 2005) представителей класса Alphaproteobacte-
ria. Единственный охарактеризованный на данный

момент представитель семейства Lichenihabitanta-
ceae (кластера LAR1), Lichenihabitans psoromatis, изо-
лированный из лишайника (Noh et al., 2019), не-
смотря на сходство экологических ниш обитания,
не имеет пилинов, а гены флагеллинов ограниче-
ны motA и тремя генами биосинтеза и экспорта
(fliO, fliQ, fliJ).

У обоих видов Lichenibacterium присутствуют
полные опероны, включающие все необходимые
гены для сборки мотора и жгутика (fliEFGIJKN-
PQR; flgABCDEFGIJ; motA). Недавно у Caulo-
bacter crescentus показано наличие зависимости
адгезии от активности комплекса белков, отвеча-
ющих за активное перемещение (Hug et al., 2017).
В частности, мутанты ∆fliFG, ∆motA, ∆motB и
∆fliL теряли способность эффективно прикреп-
ляться к поверхности субстрата. Продукты экс-
прессии этих генов участвовали в механорецепции
поверхности и запускали механизм сбрасывания
жгутика и перехода к стационарному существова-

Таблица 1. Значения гомологии основных генов сборки пилинов L. ramalinae и L. minor в сравнении с филогене-
тическими соседями по генам, кодирующим компоненты пилинов

Примечание. PAP – белок сборки пилей; * – корни растений; ** – патоген человека; *** – стимулируют рост растений; ‼ –
эпифиты; ⁑ – свободноживущие

Номер 
аминокислотной 
последователь-
ности в геноме

Белок Гомологичные виды Величина 
покрытия

Процент 
идентичности

Номер в базе 
GenBank

Lichenibacterium minor

WP_129227699 PAP Bosea thiooxidans
( Skipper et al., 2019)**

100% 51.41 WP_055728783

WP_129224958 PAP Methylobacterium pseudosasicola 
(Madhaiyan, Poonguzhali, 2014)***‼

96% 52.74 WP_092042786

WP_129222914 Flp family
type IVb pilin

Rhizomicrobium palustre
(Ueki et al., 2010)*

100% 50.00 WP_167081865

WP_129222940 Flp family
type IVb pilin

Limoniibacter endophyticus
(Li et al., 2018)*

98% 66.67 WP_189488722

Lihenibacterium ramalinae

WP_129217141 Flp family
type IVb pilin

Devosia crocina
(Verma et al., 2009)⁑

100% 62.26 WP_092425185

WP_129217142 Flp family 
type IVb pilin

Hyphomicrobium denitrificans 
(Urakami et al., 1995)⁑

100% 61.1 WP_015596543

WP_129221696 PAP Methylorubrum populi
(Van Aken et al., 1995)⁑

99% 57.03 WP_141950466

WP_129220976 PAP Methylobacterium pseudosasicola 
(Madhaiyan, Poonguzhali, 2014)***‼

100% 51.49 WP_092042786

WP_129220479 PAP Methylobacterium variabile
(Gallego et al., 2005)⁑

98% 48.35 WP_157080794

WP_129217136 Flp 
PAP
CpaB

Methylobacterium oxalidis
(Tani et al., 2012)‼

100% 50.18 WP_147024217
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нию в виде биопленки на поверхности субстрата.
Мутанты, у которых был нокаутирован ген motA,
не были способны перейти от планктонной ста-
дии к биопленочному фенотипу. Мы предполага-
ем, что L. ramalinae и L. minor обладают сходными
механизмами фомирования биопленочного фе-
нотипа при внедрении клеток этих бактерий в
талломы лишайников.

Белки инвазии локуса B (IalB). Эти белки ассо-
циированы с комплексом инвазии в эритроциты
у Bartonella bacilliformis, эндопаразита семейства
Bartonellaceae (Hyphomicrobiales). Ранее было по-
казано (Coleman, Minnick, 2001), что нокаутирован-
ные по гену ialB бактерии утрачивали способность к
адгезии и последующей инвазии в эритроциты. Го-
мологи этого белка были также обнаружены в
бактериях родов Bradyrhizobium и Rhizobium, ассо-
циированных с корнями растений. Однако ана-
лиза их функции у этих бактерий в литературе
найти не удалось. Интересно, что в работе Colle-
man и Minnick (2003) определение количества
белка IalB с помощью SDS-PAGE и иммуноблот-
тинга показало наибольшее количество IalB в
кислых условиях или при 20°C, в то время как при
37°C и в основных условиях синтезировалось
наименьшее количество этого белка. Известно
(Pankratov, 2012), что водные гомогенаты лишай-
ников имеют рН менее 5.0, а оптимальные темпе-
ратуры для роста большинства бактериальных
изолятов нетропических лишайников находятся
в диапазоне от 15 до 25°С. В настоящее время эти
белки обнаружены, согласно базе ортологичных
генов COG, главным образом в группах Alphapro-
teobacteria (109 организмов) и Gammaproteobacteria
(19 организмов) и Betaproteobacteria (1 организм). У
бактерий L. ramalinae и L. minor эти белки могут по-
тенциально использоваться для адаптации к кис-
лой среде талломов.

Integration host factor (IHF). Эти белки обычны
в прокариотах, так как участвуют в регуляции
транскрипции, связывая ДНК и придавая ей спе-
цифическую структуру. У обоих видов Lichenibac-
terium они представлены двумя субъединицами, α
и β. Несмотря на то, что эти белки не участвуют
напрямую, как например белки нодуляции или
секреции, в ассоциации с хозяйским организмом,
они способны регулировать ряд функций бакте-
риальной клетки, связанной с вирулентностью, а
также резистентностью к ряду факторов. Так, на-
пример, у E. coli IHF активирует экспрессию
определенного набора генов, необходимых для
выживания при чрезвычайно низких значениях
pH (Bi, Zhang, 2014). Stonehouse и et al. (2008) пока-
зали, что инактивация ihfA и ihfB, генов, кодирую-
щих субъединицы IHF, снижает уровни экспрессии
двух основных факторов вирулентности tcpA и ctx и
предотвращает выработку пилина Vibrio cholerae, ре-
гулируемого токсином, и холерного токсина. У Li-
chenibacterium наиболее близкими гомологами по

этим генам оказались Rhabdaerophilum calidifontis, а
также представители родов Camelimonas и Microvir-
ga с уровнем гомологии более 74%. Известно, что
два вида рода Camelimonas выделены из плаценты
и молока теплокровных животных, а среди видов
рода Microvirga три являются симбионтами расте-
ний (Kämpfer et al., 2012; Rad et al., 2014; Zhang et al.,
2015). Rhabdaerophilum calidifontis недавно выделен
из осадков горячих источников и описан как
представитель нового семейства Rhabdaerophilla-
ceae в порядке Hyphomicrobiales (Ming et al., 2020).

Другие факторы вирулентности. К факторам
вирулентности относят ряд белков, участвующих
в рецепции сигналов хозяйского организма, ре-
цепции и транспорте сидерофоров и ферменты
синтеза антибиотиков.

Сенсорные гистидин киназы. В геномах обоих
штаммов Lichenibacterium были найдены гены, ко-
дирующие сенсорные гистидин киназы и гибрид-
ные сенсорные гистидин киназы и регуляторы от-
клика. Эти ферменты регулируют взаимодействие с
хозяйским организмом путем контроля передачи
сигнала двухкомпонентными системами (TCS) с
последующим автофосфорилированием консер-
вативного остатка гистидина в ответ на стимул.
Ближайшими гомологами генов гистидин киназ
исследуемых бактерий являются гены гистидин
киназ родственных бактерий класса Alphaproteo-
bacteria, для которых функции этих белков могут
быть предсказаны только на основании имеющихся
в литературе данных. Наиболее близкими гомоло-
гами оказались гистидиновые киназы бактерий,
представляющих семейства Beijerinckiaceae, Methy-
lobacteriaceae и Lichenihabitantaceae (рис. 2). Выявле-
ны различия в составе и количестве ортологичных
генов, кодирующих гистидин киназы, у L. ramalinae
и L. minor. Так, например, в геноме L. minor найде-
ны два ортологичных гена kdpD, в то время как у
L. ramalinae эти гены не найдены (рис. 2г). KdpD
в сочетании с KdpABC регулирует калиевый го-
меостаз и вирулентность у различных видов бак-
терий (Dutta et al., 2021). Интересно, что гистидин
киназы, содержащие домен HAMP (Histidine ki-
nases, Adenylate cyclases, Methyl accepting proteins
and Phosphatases), формируют изолированный
кластер семейства Lichenibacteriaceae (рис. 2а,
2б), что может быть использовано как дополни-
тельный инструмент в филогеномном анализе
бактерий кластера LAR1 и Hyphomicrobiales. В
целом, в геноме L. ramalinae содержится 18 ами-
нокислотных последовательностей различных ти-
пов гистидин киназ, а в геноме L. minor – 26. Недав-
ние результаты подтверждают участие гистидино-
вых киназ в бактериальных сенсорных системах,
контролирующих концентрацию кислорода и оки-
си азота в среде роста (Gondim et al., 2022).

Рецепция и транспорт сидерофоров. TonB-зави-
симые транспортеры (TBDTs) это белки внешней
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мембраны бактерий, которые связывают и пере-
носят хелаты железа, называемые сидерофорами,
а также витамин B12, комплексы никеля и углеводы.
Процесс переноса требует энергии в виде протон-
ной двигательной силы и комплекса из трех бел-
ков внутренней мембраны, TonB-ExbB-ExbD, для
передачи этой энергии на внешнюю мембрану. У
обоих штаммов гены, кодирующие эти белки, най-
дены. TonB рецепторы оказались гомологичным

таковым у бактерий Nitrobacter winogradskyi, Arch-
angium violaceum, Cystobacter fuscus с уровнем гомо-
логии 45–50% и величиной Query Cover 97%.
Наибольший уровень гомологии характерен для
Lichenihabitans psoromatis – 57.64% при величине
Query Cover 96%.

Монооксигеназа синтеза антибиотиков (Abm).
У L. ramalinae обнаружено шесть паралогов этого
фермента, а у L. minor – пять.

Таблица 2. Значения гомологии генов монооксигеназы синтеза антибиотиков L. ramalinae и L. minor в сравнении
с филогенетически родственными бактериями

Примечание. PAB – бактерии, ассоциированные с растениями

Номер 
аминокислотной 

последовательности
в геноме

Гомологичные виды Величина 
покрытия, %

Процент 
идентичности

Номер гомолога
в базе GenBank

Lichenibacterium ramalinae
WP_129217131 Lichenibacterium sp. 6Y81 99 92.66 WP_237477013

Lichenibacterium minor 99 90.83 WP_129224161
Aureimonas altamirensis 99 68.81 WP_232413559
Aureimonas ureilytica 99 67.89 WP_058635188
Amorphus coralli 98 66.67 WP_018698660
Skermanella aerolata 100 65.45 WP_044429191
Rhodoligotrophos appendicifer 99 65.14 WP_144293913
Methylobacterium oryzihabitans 100 64.55 WP_127729087

WP_129217335 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 86.73 WP_237477124
Lichenibacterium minor 100 84.69 WP_129222562
Lichenihabitans psoromatis 100 63.27 WP_165492806
Sinorhizobium fredii (PAB) 97 51.04 WP_012709011

WP_129219385 Methylobacterium sp. 275MFSha3.1 (PAB) 100 73.77 WP_091675833
Methylobacterium sp. Leaf88 100 72.95 WP_056271413
Methylorubrum extorquens (PAB) 100 70.49 WP_003598456
Methylobacterium oryzae (PAB) 98 68.85 WP_043758477

WP_129224161 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 94.59 WP_237477013
Aureimonas altamirensis 98 68.81 WP_232413559
Skermanella mucosa 100 66.67 WP_202680322
Bradyrhizobium sp. Tv2a-2 (PAB) 99 66.36 WP_024519766

Lichenibacterium minor
WP_129225689 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 78.79 WP_237479053

Comamonas thiooxydans 100 70.71 WP_034407119
Comamonas testosteroni 100 70.71 WP_149356526
Mesorhizobium amorphae (PAB) 100 67.68 WP_192177866

WP_129227845 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 87.37 WP_237477550
Aureimonas psammosilenae (PAB) 100 64.21 WP_152046766
Gemmobacter straminiformis 96 63.04 WP_185798974
Rhodobacter amnigenus 96 60.87 WP_161762857
Deinococcus planocerae 96 56.52 WP_102126279
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Наиболее филогенетически близкими к генам
Abm Lichenibacterium оказались гомологи Licheni-
habitans psoromatis (величина сходства 64.29%) и
Rhizobium arenae (53.12%). Некоторые ортологи,
как например Abm WP_129219385 L. ramalinae,
имели высокое сходство с генами эпифитных
Methylobacterium, выделенных с поверхности ли-
стьев различных растений (величина сходства
70–74%). У L. minor гомологами по гену abm ока-
зываются симбиотические бактерии Aureimonas
psammosilene, штаммы группы Mezorhizobium, па-
тоген человека Comamonas testosteroni, а также сво-
бодноживущие Hyphomicrobium zavarzinii и Sker-
manella mucosa (табл 2).

Ферменты этого суперсемейства участвуют в
синтезе поликетидных антибиотиков (Grocholski
et al., 2012). Недавно показана способность моно-
оксигеназы регулировать инвазию патогенных
грибов в ткани растений (Patkar, Naqvi, 2017). В
частности, монооксигеназа служит эффекторным
пептидом, способствующим последующей колони-
зации тканей. Интересно, что ортологи Аbm пара-
зитического грибка Magnaporthe oryzae были обна-
ружены только у нескольких видов симбиотических
бактерий, что позволяет предположить, что пато-
генная линия приобрела Аbm, вероятно, путем
горизонтального переноса генов от ризосферных
бактерий.

Известно, что наиболее эффективными защит-
ными механизмами растений являются гормоны и
гормоноподобные соединения, такие как салици-
ловая кислота, жасмоновая кислота или этилен.
Эти же соединения способны выделять и зеленые
водоросли (Tarakhovskaya et al., 2007). Так напри-
мер, Pichler et al. (2020) обнаружили, что индолил
уксусная, индолил масляная, абсцизовая, жасмо-
новая кислоты, гиббереллин A3 (GA3) и GA4 вы-
свобождаются внеклеточно у водорослей рода
Trebouxia и Asterochloris (фотобиотны лишайни-
ков). Показано, что Abm способны инакивиро-
вать жасмоновую кислоту, выделяемую растени-
ем в ответ на заражение патогенными грибами
(Patkar, Naqvi, 2017). Наличие нескольких копий
паралогичных генов этого белка может быть ин-
дикатором их функциональности, что позволяет
высказать предположение о наличии сходных с
вышеприведенным механизмом инвазии Licheni-
bacterium в лишайниковый таллом.

Таким образом, анализ геномов двух бакте-
риобионтов лишайников L. ramalinae и L. minor
обнаружил генные детерминанты, обеспечиваю-
щие синтез факторов адгезии, белков пилинов и
флагеллинов, способствующие фиксации клеток
на грибном мицелии и на клеточных стенках во-
дорослей. Наличие двух фенотипов – планктон-
ного и пленочного позволяют бактериям рода Li-
chenibacterium мигрировать в формирующиеся
подеции лишайников и далее интегрироваться в

них, переходя в пленочный фенотип. Значения
гомологии отдельных изученных генов, продукты
экспрессии которых обеспечивают регуляцию
интеграции, адаптации и выживания, позволяют
дополнить нашу гипотезу (Pankratov et al., 2022) о
более тесной физиологической связи бактерий
рода Lichenibacterium с зелеными водорослями,
чем с грибами.

Номера доступа DDBJ/ENA/GenBank для по-
следовательностей, проанализированных в этом
исследовании, следующие: QYBC000000 (геном
штамма RmlP001T) и QYBB000000 (геном штамма
RmlP026T).

Соблюдение этических стандартов. Настоящая
статья не содержит результатов исследований,
полученных с использованием животных в каче-
стве объектов.

Конфликт интересов. Автор заявляет, что у него
нет конфликта интересов.

Финансирование. Работа финансово поддержана
Министерством науки и высшего образования Рос-
сийской Федерации (Госзадание “Микробиология
инновационных биотехнологий”, № 122040800164-
6) и, частично, средствами гранта РФФИ (19-04-
00297а).
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Genome Analysis of Two Lichen Bacteriobionts, Lichenibacterium ramalinae
and Lichenibacterium minor: Factors of Virulence and Adaptation

T. A. Pankratov#

Winogradsky Institute of Microbiology, Research Center of Biotechnology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: tpankratov@gmail.com

Successful invasion and adaptation of bacteria into lichen symbiosis requires the involvement of a number of
physiological mechanisms that regulate interactions between bacteriobionts, mycobionts and algobionts and
ensure the optimization of thallus growth and development. The genomes of two lichen bacteriobionts Li-
chenibacterium ramalinae and L. minor were analysed to identify those factors. No nodulation genes tradition-
al for rhizobia were found. TIGR02302 protein has been suggested to have a similar function. Genes encoding
proteins associated with the implementation of planktonic and biofilm phenotypes – flagellins and pilins –
have been found. These genes have a high level of similarity with the genes of plant symbiont bacteria. Genetic
determinants of virulence factors such as locus B invasion proteins, Integration host factor (IHF), sensory
histidine kinases, siderophore receptor and transport proteins and monooxygenase of antibiotic synthesis
(Abm) were found in the genomes of the studied bacteria. The listed genes have similarities with those in or-
ganisms forming associations of different degrees of association with plants. Based on the data obtained, the
assumption of a priority association of bacteria of the Lichenibacteriaceae family with green lichen algae was
suggested.

Keywords: Lichenibacterium, nodulation factors, virulence, histidine kinase, siderophores, lichens



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2023, № 1, с. 32–42

32

РАЗВИТИЕ И АРХИТЕКТУРА КОРНЕВИЩА Nepeta transiliensis (LAMIACEAE)
© 2023 г.   В. А. Черемушкина*, @, А. Ю. Асташенков*, Е. К. Комаревцева*, А. А. Гусева*

*Центральный сибирский ботанический сад Сибирского отделения РАН, 
ул. Золотодолинская, 101, Новосибирск, 630090 Россия

@E-mail: astal@bk.ru
Поступила в редакцию 22.02.2022 г.

После доработки 18.04.2022 г.
Принята к публикации 18.04.2022 г.

Изучен онтогенез и структурная организация корневища у особей Nepeta transiliensis в высокогор-
ных условиях Заилийского Алатау. Используя архитектурный подход к описанию растений, выде-
лены основные конструкционные единицы – корневищные модули. Различное ветвление модулей
приводит к построению отличимых корневищных осей. В корневищных осях углы расхождения бо-
ковых модулей от материнского отличаются, развитие модулей происходит из почек возобновления
или из спящих почек. Совокупность корневищных осей образует разветвленный корневищный
комплекс и приводит к формированию корневищных ярусов. В целом, корневище N. transiliensis от-
носится к “промежуточному” типу, у которого сочетаются признаки геометрического и негеомет-
рического корневища.

Ключевые слова: архитектура, корневищный модуль, корневищная ось, корневище, онтогенез, по-
бегообразование, Nepeta transiliensis
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Подходы к анализу структуры растений осно-
ваны на исследовании характера нарастания и
ветвления основных структурных единиц побего-
вой системы, их сочленения и пространственного
расположения в теле растений (Серебряков, 1962;
Troll, 1964; Hallé, Oldeman, 1970; Гатцук, 1974;
Мазуренко, Хохряков, 1977; Серебрякова, 1977;
Barthélémy, Caraglio, 2007). Уделяется особое вни-
мание изучению модулей надземной сферы как
травянистых, так древесных и полудревесных
биоморф (Troll, Rauh, 1950; Bell, Adrian, 1991; Са-
виных, 2012; Колегова, Черемушкина, 2012;
Cheryomushkina, Guseva, 2015; Buissart et al., 2018).
Многие исследования иллюстрируют актуаль-
ность структурного анализа для отслеживания ар-
хитектурных вариаций и диверсификаций внутри
различных групп растений (Guillaument, 1973;
Cremers, 1975; Veillon, 1978; Barthélémy, Caraglio,
2007; Черемушкина, Таловская, 2019; Anest et al.,
2021), некоторые описывают эволюционные пре-
образования и сценарии структурного развития
видов (Vester, 1999; Enriquez et al., 2008). Однако
остается без должного внимания изучение под-
земной структуры травянистых растений, в част-
ности, корневища. Изучение основного паттерна
формирования корневища представляет собой
значительный прорыв в понимании взаимосвязи
между его архитектурой и окружающей средой
(Chomicki, 2013). Кроме этого, эволюция структу-

ры корневища плохо изучена несмотря на то, что
это древний тип организации, который присущ
многим ранним наземным растениям (Серебряков,
Серебрякова, 1965; Chomicki, 2013). В настоящее
время проведен архитектурный анализ корневища
лишь у некоторых растений и показано, что опреде-
ленные виды формируют различные типы корневи-
ща, которые определяются филлотаксисом, огра-
ниченным/неограниченным ветвлением, структу-
рой модулей, степенью и временем ветвления,
углом расхождения боковых модулей относительно
материнского. Помимо этого, выделяют различные
типы корневищных систем – геометрические, не-
геометрические и промежуточные (Bell, 1979;
Chomicki, 2013). Также обращают внимание на
кривизну, скорость развития корневища и его то-
пографию в субстрате (Серебрякова, 1971, Смир-
нова, Торопова, 1974; Bell, Tomlinson 1980; Keller,
1997; Черемушкина, 2004, Chomicki, 2013; Guseva,
Cheryomushkina, 2020). Установлено, что у каждо-
го определенного вида корневище развивается
согласно своему архитектурному дизайну и гео-
метрии, а их разнообразие отражает эволюцион-
ные стратегии растений. Так, на примере видов
рода Agropyron и Pteridium описаны линейные си-
стемы корневища, которые характерны для агрес-
сивных сорняков (эксплерентный тип стратегии)
и некоторых видов, обитающих в отсутствии кон-
куренции или в определенных сообществах. Ис-
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пользование архитектурного подхода при изуче-
нии подземной структуры актуально для демогра-
фической оценки популяций, так как понимание
паттернов ветвления особей дает возможность
выявить их вегетативную мобильность, архитек-
турную систему клона и парциальных образова-
ний (Смирнова, 1974, 1987, Смирнова и др., 1976;
Bell, 1979; Bell, Tomlinson; 1980; Восточно-евро-
пейские, 2004), а также морфофилогенетические
связи близкородственных таксонов (Chomicki,
2013; Гусева, 2019; Astashenkov et al., 2021).

Ранее нами были изучены жизненные формы
и побегообразование высокогорных эндемиков
видов рода Nepeta L. из различных ксерофитных
районов Центральной Азии. Было установлено,
что многие близкородственные группы из арид-
ных местообитаний формируют стержнекорне-
вые каудексовые биоморфы и имеют свои осо-
бенности развития (Astashenkov, 2015; Astashenkov
et al., 2017, 2019). Если способы построения мно-
голетней основы (каудекса) у этих видов исследова-
ны, и как показывают наши результаты, они доста-
точно хорошо предсказуемы, то остается до конца
не выясненными механизмы формирования под-
земных структур корневищных растений этого
рода в условиях высокогорий. Отсутствие общего
понимания об организации и развитии многолет-
них осевых структур корневищных эндемичных
видов подтолкнули нас провести детальный био-
морфологический анализ гигро-мезофильного
длиннокорневищного вида Nepeta transiliensis Po-
jark., который находится в близком родстве с ксе-
рофильным видом Nepeta mariae Pojark. Биоморфа
последнего отличается, она относится к каудексо-
образующей. Структурный анализ особей N. transil-
iensis позволит выявить механизмы адаптации ви-
да к высокогорным условиям, а также установить
морфологическое разнообразие и оценить сте-
пень диверсификации биоморф этих таксонов в
процессе эволюции. Цель работы – изучение он-
тогенеза и структурной организации корневища
особей N. transiliensis.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
N. transiliensis – травянистый, длиннокорне-

вищный многолетний высокогорный эндемик,
произрастающий на хребте самой северной дуги
Тянь–Шаня – Заилийском Алатау. При перво-
описании вида А.И. Пояркова (1953) указывает на
его распространение только для западной части
хребта. Позднее в материалах “Растения Цен-
тральной Азии” О.В. Чернева (1970) расширяет
границы ареала на северо-восток до высокогорий
долины р. Кунгес (Китай), однако при обработке
семейства Lamiaceae во флоре Китая Li-Xi-wen,
Ian C. Hedge (1994) N. transiliensis не приводят.
Вид приурочен к горному альпийскому поясу, где
обитает на щебнистых и каменистых склонах, ре-

же на каменистых плакорах, подошвах осыпей, в
трещинах скал (Пояркова, 1953).

Материал для описания онтогенеза особей и
архитектуры корневища собран на хр. Карач (во-
сточная часть Заилийского Алатау, Казахстан
(43°16′43.6′′ с.ш., 77°52′08.1′′ в.д., 2700 м над у. м.)
в верховье р. Тургень в гигро-мезофитных усло-
виях альпийского пояса в составе злаково-разно-
травно-манжетковой луговой растительности на
задернованной горно-луговой почве вдоль каме-
нистого русла реки с включениями гальки. Было
исследовано 250 экземпляров особей N. transilien-
sis разного онтогенетического состояния.

При изучении онтогенеза была использована
общепринятая методика (Работнов, 1950; Смир-
нова и др., 1976; Gatsuk et al., 1980; Smirnova et al.,
2002). При типизации побегов и их характеристи-
ке применяли понятия и термины, предложен-
ные E. Warming (1918), И.Г. Серебряковым (1962),
Л.Е. Гатцук (1974), Е.Л. Нухимовским (1997) (рис. 1,
А–D).

В качестве элементарной структурной едини-
цы корневища у особей N. transiliensis принят кор-
невищный модуль (КМ). В нашей работе термин
корневищный модуль используется для обозна-
чения сохранившейся проксимальной подземной
части побега (Chomicki, 2013). В течение всего онто-
генеза у особей образуются корневищные модули,
которые отличаются по: происхождению (из почек
возобновления или из спящих почек), метамерной
протяженности (укороченные, удлиненные); на-
правлению роста (ортотропные, анизотропные,
плагиотропные); временем их появления в онтоге-
незе и их топографии в теле растения (рис. 1, a–d).
Последовательное симподиальное сочленение
модулей приводит к формированию разветвлен-
ной корневищной оси (КО). Совокупность корне-
вищных осей мы рассматриваем как разветвлен-
ный корневищный комплекс.

Для анализа структуры корневища у особей
разного онтогенетического состояния использо-
вали следующие признаки: длина модуля, число
метамеров модуля, углы ветвления модуля, место
и время возникновения модуля. Типы модулей
названы по типам побегов, из которых они обра-
зованы (рис. 1, a–d).

Для характеристики типа корневища N. transil-
iensis использованы представления о его струк-
турной организации и “геометрии” (Bell, 1979;
Bell,Tomlinson, 1980; Chomicki, 2013) где: для
“геометрического” корневища характерно сохра-
нение углов расхождения между дочерними мо-
дулями относительно материнского, развитие
модулей происходит из почек возобновления, в
строго определенных и в ограниченном числе уз-
лов; для “негеометрического” – угол расхождения
дочерних модулей от материнского не постоянен,
развитие модулей происходит из спящих почек
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или из почек возобновления и спящих почек, раз-
витие модулей может быть в любом количестве и
из любого узла; для “промежуточного” – характер-
но сочетание признаков “геометрического” и “не-
геометрического” корневища.

РЕЗЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Онтогенез. На рис. 2 схематично изображен
онтогенез особей N. transiliensis. Прорастание се-
мян надземное. Проросток представляет собой
удлиненный одноосный побег, на котором разви-
ваются, помимо семядольных, настоящие зеле-
ные листья в числе 2–3 пар. В год прорастания се-
мян растения переходят в ювенильное состояние.
Терминальная почка в течение вегетационного
сезона успевает отчленить от 5 до 8 пар накрест-
супротивно расположенных листьев. Высота по-
бега не превышает 2.0–2.5 см. За счет контрак-
тильной деятельности главного корня базальная
часть побега втягивается в субстрат. Гипокотиль

слабо выражен, главный корень ветвится до II по-
рядка и достигает длины 4.0–4.5 см.

После вегетации побег отмирает до второго
метамера, сохранившаяся часть побега становит-
ся первым звеном корневища. На второй год осо-
би переходят в имматурное состояние. Растения
ветвятся, образуется первичный куст, состоящий
из двух супротивных побегов. Побеги возобнов-
ления развертываются из двух почек, располо-
женных в семядольном узле. Появившиеся побе-
ги ортотропные, высотой не более 5.0 см. В их
структуре четко выделяются три коротких мета-
мера в проксимальной части с чешуевидными и
переходными листьями и 7–8 длинных метаме-
ров с настоящими зелеными листьями. В пазухах
всех листьев закладываются почки. Почки возоб-
новления формируется в узле третьего короткого
метамера, остальные почки проксимальной части
не реализуются и становятся спящими. Нередко
почки в узлах зеленых листьев раскрываются, в
результате формируются боковые побеги обога-

Рис. 1. Типы побегов и типы корневищных модулей N. transiliensis. Типы побегов: А – побег ортотропный моноцик-
лический, B – побег анизотропный моноциклический, C – побег анизотропный дициклический, D – побег корне-
вищный плагиотропный полициклический. Типы модулей: а – короткий ортотропный моноциклический, b – длин-
ный анизотропный моноциклический, с – длинный анизотропный дициклический, d – длинный плагиотропный
корневищный (ось полициклического корневищного побега). 1 – почки возобновления, 2 – спящая почка (их число
указано произвольно), 3 – зеленый лист, 4 – боковой побег, 5 – укороченная часть с короткими метамерами, 6 – удли-
ненная часть с длинными метамерами, 7 – уровень субстрата.
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щения. В конце вегетации надземная часть побега
отмирает. Сохранившаяся короткая ортотропная
базальная часть входит в состав гипогеогенного
корневища. Главный корень утолщается, дости-
гает 10.0 см длины, ветвится до II порядка. Онто-
генетическое состояние длится 1–2 года.

В виргинильное состояние особи переходят на
3–4 год и представляют собой первичный куст с
2–5 вегетативными побегами. В структуре особей
различают два типа вегетативных побегов, они
формируются из почек возобновления, сохранив-
шихся на коротких остатках побегов предыдущего
прироста. Побеги отличаются цикличностью и ме-
тамерной протяженностью: 1) моноциклический
анизотропный (рис. 1, b); 2) дициклический ани-
зотропный (рис. 1, c). Одна часть почек возобнов-
ления реализуется в первый тип побега, другая во
второй.

Моноциклические анизотропные побеги раз-
вертываются из двух супротивных почек. Они
имеют длинную геофильную часть (2.0–4.0 см),
состоящую из 3-х коротких и 4–5 длинных мета-
меров с чешуевидными листьями. Вышележащие
1–2 метамера (на дуге побега) несут переходные
листья. Как правило, почки возобновления за-
кладываются в узлах 6–7 метамера. Надземная
часть каждого побега ортотропная, разветвлен-
ная, образована 7–8 метамерами с зелеными ли-
стьями. Побеги обогащения слаборазвиты, они
формируются из боковых почек каждого узла.

После вегетации ортотропная надземная часть
отмирает, сохраняются длинные базальные части
этих побегов, которые надстраивают корневище.

Дициклические анизотропные побеги разви-
вается одновременно с моноциклическими ани-
зотропными побегами. Обычно развертывается
один побег возобновления. В первый год образу-
ется плагиотропная часть (длиной 5.0–7.0 см), со-
стоящая из первых 3–4 коротких и 6–8 длинных
метамеров. На второй год формируется надзем-
ная фотосинтезирующая часть побега высотой
3.0–5.0 см. Второй годичный прирост несет только
длинные метамеры (9–10) с переходными и зелен-
ными листьями. Почками возобновления стано-
вятся 1–2 почки, расположенные в узлах 6–7 длин-
ного метамера второго годичного прироста. Осталь-
ные почки не реализуются и становятся спящими.
После вегетации дициклического побега сохраня-
ется его подземная часть, которая также участвует в
построение корневища. Развитие дициклических
побегов приводит к разрастанию материнской
особи и увеличению ее диаметра (15.0–17.0 см).
Главный и боковые корни проникают глубоко в
почву, они занимают вертикальное положение сре-
ди камней, а их контрактильная деятельность при-
водит к глубокому погружению первичных структур
особи. На поверхности удлиненных геофильных
участков появляются тонкие придаточные корни.
Длительность виргинильного состояния не пре-
вышает 3 лет.

Рис. 2. Онтогенез особей N. transiliensis.тогенетические состояния: p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное,
v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное,
s – сенильное, прерывистая линия – уровень субстрата.
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Чаще всего особи зацветают на 5–6 год. Начи-
ная с молодого генеративного состояния, у особей
N. transiliensis формируется куртина. Куртина со-
стоит из системы парциальных кустов и парциаль-
ных побегов, они соединены между собой комму-
никационными корневищами и имеют связь с
первичным кустом. В результате симподиального
сочленения длинных проксимальных частей, рас-
тения разрастаются в диаметре (20.0–30.0 см). По-
бегообразование осуществляется из почек возоб-
новления, расположенных на сохранившихся
длинных геофильных частях от побегов. Почки
возобновления реализуются в моно- и дицикли-
ческие побеги, которые образуют систему парци-
альных побегов. На основе многолетнего комму-
никационного корневища строится парциальный
куст. Так, из почек возобновления последнего го-
дичного прироста коммуникационного корневища
развертываются ортотропные моноциклические
пробеги. После отмирания их надземной сферы со-
храняются подземные короткие ортотропные части
с почками возобновления. Многолетняя структура
парциального куста образуется за счет развития
серии ортотропных побегов из почек третьего ко-
роткого метамера.

В молодом генеративном состоянии начинает-
ся процесс партикуляции. Разрушение затрагива-
ет первичные структуры корневища и базальную
часть главного корня. Распад происходит по серд-
цевидным лучам и сопровождается обособлением
проводящих пучков. Сосудистые пучки главного
корня веретенообразно перекручены. Длитель-
ность состояния не превышает 3 года.

В зрелом генеративном состоянии особи неко-
торое время находятся в фазе куртина, затем пе-
реходят в фазу клона. В результате интенсивного
побегообразования, особи увеличиваются в раз-
мерах, диаметр некоторых экземпляров может
достигать 100.0 см.

Находясь в фазе “куртина” у особей пробужда-
ются спящие почки, расположенные глубоко в
почве (15–20 см) на многолетних участках корне-
вища. Из спящих почек формируются типичные
корневищные побеги, верхушечная почка таких
побегов не реализуется в надземную фотосинтези-
рующую часть (Нухимовский, 1997). Корневищный
побег может быть моно-, ди-, три- и полицикличе-
ским. Как правило, формируется полицикличе-
ский побег (рис. 1, d). Он нарастает моноподиаль-
но в течение 4–5 лет, а его длина может достигать
более 30 см. Ежегодный годичный прирост поли-
циклического побега составляет 6–7 метамеров.
Произрастая среди камней ось побега сильно
изогнута. Почка возобновления находится в ди-
стальной части последнего годичного прироста в
узле 6–7 длинного метамера, остальные почки
становятся спящими. Из-за глубокого располо-
жения полициклического побега в субстрате из

почки возобновления формируется дицикличе-
ский побег с фотосинтезирующей частью. Гео-
фильная часть первого годичного прироста может
достигать 15 см и состоять из 15–17 метамеров,
она продолжает надстраивать ось длинного кор-
невища. Верхушечная почка второго годичного
прироста ориентирована ортотропно к поверхности
субстрата. Почки возобновления закладываются в
узлах 12–14 метамера, как правило, реализуется од-
на почка. В результате ее раскрытия формируется
анизотропный моноциклический побег. Дальней-
шее побегообразование осуществляется за счет раз-
вития анизотропных моноциклических побегов из
одной/двух почек возобновления, расположен-
ных в пазухах 6–7 метамера на сохранившихся ча-
стях предыдущих приростов. Развитие побегов с
длинной геофильной частью приводит к дезинте-
грации куста и формированию новых систем пар-
циальных побегов, которые становятся основой
для построения новых парциальных кустов. Парци-
альные кусты образуются за счет развития побе-
гов, имеющих короткую ортотропную геофильную
часть. Длительность жизни парциальных кустов не
превышает 3 лет. Развитие различных побегов при-
водит к интенсивному ветвлению корневища и
пространственному распределению его много-
летних структур в толще субстрата.

В середине зрелого генеративного состояния в
результате полной партикуляции происходит дез-
интеграция куртины. Некроз приводит к
партикуляции многолетней побеговой системы
первичного куста и главного корня. Образуется
диффузный распластанный клон, состоящий из
системы неомоложенных парциальных кустов и
парциальных побегов. Интенсивный некроз при-
водит к обособлению проводящих сосудов глав-
ного корня. Жизнеспособность каждого парци-
ального образования поддерживается за счет от-
делившихся проводящих пучков и появлением на
корневище эфемерных придаточных корней.

Неомоложенная система парциальных кустов
продолжает свой частный онтогенез и переходит
в старое генеративное состояние. В каждой пар-
тикуле из почек возобновления формируются мо-
но-, дициклические анизотропные и моноцикли-
ческие ортотропные побеги. Нередко из спящих
почек развиваются как типичные корневищные
побеги, так и побеги с фотосинтезирующей частью.
Система парциальных побегов продолжает свое
развитие: некоторые быстро стареют и отмирают;
некоторые дают начало новым неомоложенным
парциальным кустам.

В постгенеративном периоде в результате ста-
рения парциальных образований глубоко распо-
ложенные спящие почки отмирают. Побегообра-
зование осуществляется за счет раскрытия почек
возобновления, редко спящих почек, сохранив-
шихся в поверхностном горизонте субстрата. В
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структуре партикулы различают только моноцик-
лические анизотропные и ортотропные побеги
возобновления. Дальнейший некроз многолет-
них структур приводит к многократной партику-
ляции. Этот процесс сопровождается появлением
только неомоложенных парциальных образований
следующего поколения, находящихся в субсениль-
ном или сенильном онтогенетическое состояние. В
конце онтогенеза формируются только одиночные
побеги ювенильного или имматурного облика с
короткими проксимальными частями.

Архитектура корневища. В течение онтогенеза
особи в построении корневища участвуют раз-
личные корневищные модули, возникшие из по-
чек возобновления и спящих почек. Нами описа-
ны варианты построения корневищных осей.

I тип корневищной оси. Такой тип оси форми-
руется у особей в первой половине онтогенеза.
После вегетации и частичного отмирания пер-
вичного побега образуется корневищный модуль
(n0), который становится базовым для построе-
ния двух одинаковых дочерних корневищных
осей I типа (KO I) (рис. 3).

Первый корневищный модуль ветвится из почек
семядольного узла по типу дихазия. Каждый дочер-
ний модуль (n + 1) дает начало самостоятельной
корневищной оси, которая в течение ряда лет
надстраивается длинными модулями (M II рис. 1,
b). Угол расхождения модулей от материнского
составляет 30°. Их последовательное развитие
происходит в дистальной части предыдущего мо-
дуля из почек 6–7 метамера. Одновременно с
этим из одной почки возобновления любой до-
черней оси последовательно формируется длин-
ный дициклический модуль (M III) (рис. 1, c).
Угол его расхождения от предыдущего модуля
также составляет 30°. После его развития он вет-
вится в дистальной части по типу монохазия/ди-
хазия. В течение последующих лет вся дочерняя
корневищная ось надстраивается M II и M III по
типу монохазия/дихазия. В конце построения
каждой дочерней оси образуется последователь-
ная серия коротких ортотропных модулей (MI),

сочлененных по типу монохазия. Продолжитель-
ность развития КО I не превышает 7–8 лет.

Таким образом, в корневищной оси развитие
модулей происходит последовательно из ограни-
ченного числа почек, как правило, в определен-
ном узле дистальной части модуля: короткий мо-
дуль ветвится в 3 междоузлии, длинный – 6–7.
Угол расхождения модулей от материнского со-
ставляет 30°. Эти признаки в большей степени ха-
рактеризуют “геометрический” тип корневища.
Однако корневищная ось состоит из разнообраз-
ных модулей (коротких и длинных), их различно-
го сочетания и способа ветвления (по типу моно-
хазия/дихазия).

II тип корневищной оси. Такой тип оси форми-
руется у особей в середине онтогенеза в структуре
куртины и в системе парциальных кустов и побе-
гов. В результате раскрытия спящей почки, рас-
положенной на любом модуле КО I формируется
типичный корневищный полицикличесий побег
(рис. 1, d). Вся ось побега сохраняется под землей,
такой побег мы рассматриваем как корневищный
модуль М IV (рис. 1, d). Угол его расхождения от
материнского модуля составляет 60°. Рост модуля
плагиотропный, на его основе строится корне-
вищная ось (KO II) (рис. 4). После полного разви-
тия модуля апикальная меристема отмирает, и
корневищный модуль ветвится в дистальной части
по типу монохазия. Замещающий модуль представ-
ляет собой дициклический модуль (М III) с боль-
шим числом метамеров, с углом расхождения от
материнского 30°. Приближаясь к поверхности
субстрата, монохазиальная ось ветвится. Ветвле-
ние происходит обычно из 12 метамера дисталь-
ной части дициклического модуля в результате
раскрытия двух супротивных почек. Появившие-
ся дочерние модули длинные (M II). Угол расхож-
дения дочерних модулей от материнского 30°.
Нередко ветвление модуля происходит из почек
двух разных метамеров. Каждый дочерний мо-
дуль надстраивает свою ось по типу дихазия/мо-
нохазия модулями M III и М II. Новые боковые
оси развиваются из спящих почек, расположен-

Рис. 3. Развитие корневищной оси I типа M I, M II, М III – типы модулей (см. рис.1), n0 – модуль базовый, 1 – почка
возобновления, 2 – нереализованная почка (спящая), 3 – растущая дочерняя корневищная ось КО I.
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ных в медианной или проксимальной части лю-
бого модуля. Заканчивается рост любой дочерней
оси короткими модулями (М I) по типу монохазия.
Продолжительность дочерней КО II не превышает
10 лет.

Таким образом, корневищная ось состоит из
длинных и коротких модулей. В корневищной оси
модули сохраняют углы расхождения (60° и 30°).
Формирование первого модуля происходит из
спящей почки, а затем последовательно из огра-
ниченного числа почек возобновления. Ветвле-
ние по монохазиальному/дихазиальному типу
происходит в медианной или проксимальной ча-
сти модуля.

III тип корневищной оси. Такой тип оси форми-
руется в конце онтогенеза в структуре парциально-
го куста и побега. В целом, механизм построение
такой оси подобен механизму построения КО II.
Отличие заключается в том, что основой для по-
строения этой оси вместо типичного корневищного
модуля выступает анизотропный моноцикличе-
ский или дициклический модуль (образованный от
побегов с фотосинтезирующей частью), возник-
ший из спящей почки любой корневищной оси
(КО n) (рис. 5). Затем последовательное развитие
М II и/или М III надстраивают ось корневища.
Заканчивается ось, как и во всех случаях, симпо-
диальной серией из модулей М I. Продолжитель-
ность жизни КО III не превышает 3–4 лет.

Исходя из особенностей строения различных
типов осей, корневище N. transiliensis можно от-
нести к промежуточному типу. В целом у взрос-
лых генеративных особей совокупность корне-
вищных осей (КО I и КО II) формирует разветв-
ленный корневищный комплекс. Корневищный
комплекс в течение всего онтогенеза разрушается
и надстраивается новыми корневищными осями
по типу КО II. Стоит отметить, что у парциальных
образований наблюдается частичная реитерация
корневищных осей (в понимании Barthélémy,

Caraglio, 2007) посредством развития разных кор-
невищных модулей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Согласно классификации Т.И. Серебряковой
(1977), особи N. transiliensis развиваются по симпо-
диальной длинно-побеговой модели побегообра-
зования. Онтогенез сложный, полный, растения
проходят следующие фазы развития: первичный
побег → первичный куст → куртина → система

Рис. 4. Развитие корневищной оси II типа. МI, MII, MIII, MIV – типы модулей (см. рис. 1), KO I – корневищная ось
I типа, KO n – дочерние корневищные оси, КО II – корневищная ось II типа.
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Рис. 5. Развитие корневищной оси III типа. М I, M II,
M III – типы модулей (см. рис. 1), KO II n – любая
корневищная ось II типа n-го порядка.
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парциальных кустов и парциальных побегов →
→ парциальный куст → парциальный побег. Такой
тип развития характерен для многих длиннокор-
невищных растений (Серебрякова, 1977; Жукова,
1995). В течение всего онтогенеза особей формиру-
ются различные типы удлиненных побегов, гео-
фильные части которых, принимают участие в по-
строение корневища. Произрастая на горных луго-
вых задернованных почвах, у растений N. transiliensis
в организации корневища участвуют различные
по структуре корневищные модули: короткие ор-
тотропные, длинные анизотропные, длинные
плагиотропные.

Формирование модулей связано с реализаци-
ей разных почек (почек возобновления, спящих
почек). Так, в корневище N. transiliensis нередко
одна супротивная почка в узле дочернего модуля
остается в покое, она реализуется с некоторым за-
позданием. В условиях высокогорья такой сдвиг
во времени, с одной стороны, можно рассматривать
как проявление резервного механизма восстанов-
ления дочерней оси в случаи ее повреждения, с дру-
гой – как адаптационный механизм побегообра-
зования. В любом случае для особей N. transiliensis
развитие модулей из спящих почек приводит к от-
сроченной реитерации оси (Barthélémy, Caraglio,
2007), что следует рассматривать в качестве морфо-
биологической основы этого вида.

Корневищный комплекс N. transiliensis состоит
из совокупности корневищных осей. Выявлено
три типа корневищных осей. Анализ их структуры
показал, что они состоят из длинных и коротких
модулей, углы расхождения дочерних модулей от
материнского сохраняются (60° и 30°), развитие
модулей происходит из спящих почек, а затем по-
следовательно из ограниченного числа почек воз-
обновления. Из-за изменчивого ветвления (по
монохазиальному/дихазиальному типу) и различ-
ного топографического положения модулей (в
медианной или проксимальной части) рисунок
корневища не предсказуем. Эти признаки в боль-
шей степени характеризуют “негеометрический”
тип корневища. Подобное построение корневища
отмечено у многих трав, произрастающих в сезон-
ном и бессезонном климате в различных группах
однодольных и двудольных растений (Смирнова,
Торопова, 1974; Восточноевропейские, 1994; Во-
сточно-европейские, 2004; Chomicki, 2013; Cheryo-
mushkina, Guseva, 2015).

Различное симподиальное сочленение и ветв-
ление модулей сопровождается дифференциацией
разветвленных осей, их ярусным распределением
и функциональной нагрузкой. Нижний ярус об-
разуют длинные полициклические корневищные
модули, которые обеспечивают подземное про-
движение особи, а также являются опорными
конструкциями для построения вышележащих
структур. Увеличение угла расхождения до 60°

связано с ростом спящей почки за счет увеличе-
ния числа зачаточных метамеров, что приводит к
отклонению ее от материнской оси. Такой угол
отхождения дает возможность будущему модулю
отойти как можно дальше от материнской оси, что
обеспечивает больший захват территории. Как
правило, средний ярус образован дициклически-
ми и моноциклическими анизотропными моду-
лями, возникшими из почек возобновления под
углом 30°. Несмотря на острый угол расхождения
дочерних модулей от материнского, их длинные
анизотропные части приводят к центробежному
развитию корневищной оси в субстрате и захвату
пространства. Размещение побеговых структур
верхнего яруса определяют моноциклические орто-
тропные модули, выполняющие функции – удер-
жания территории, фотосинтезирующую, репро-
дуктивную. Ярусное распределение корневищных
осей у особей N. transiliensis обеспечивает устой-
чивое развитие вида в гигро-мезофитных высоко-
горных условиях Тянь-Шаня. Подобная ярусная
организация отмечена у вегетативно подвижных
многолетних и малолетних корневищных расте-
ний (Любарский, 1967; Смирнова, Торопова,
1974, Восточно-европейские, 2004).

В сравнении с некоторыми видами, в том чис-
ле из сем. Lamiaceae (Dracocephalum ruyschiana L.,
Scutellaria alpina L.) (Bell, 1979), корневище N. transil-
iensis стремится к соответствию Y-образного ри-
сунка “по типу дихазия”. Однако, в целом, мно-
голетняя основа корневищной оси N. transiliensis
характеризуется линейным типом построения
“по типу монохазия” (Bell, 1979), что характерно
для растений с выраженными эксплерентными
свойствами и для растений, произрастающих на
песчаных дюнах (Bell, Tomlinson, 1980; Смирнова,
1987; Восточноевропейские, 1994; Восточно-ев-
ропейские, 2004). Наши результаты показыва-
ют, что линейный тип развития оси у корневища
N. transiliensis, может быть связан с влиянием вы-
сокогорных условий и сильной задернованно-
стью почвы.

Подобное развитие многолетних структур на-
ми отмечено у близкородственного вида N. mari-
ae, произрастающего в ксерофильных условиях
Таджикистана на плотном глинистом субстрате
(Асташенков, Черемушкина, 2016). Особи этого
вида формируют каудекс за счет симподиального
развития только коротких ортотропных модулей
(аналогичных М I, N. transiliensis). Основной пат-
терн построение многолетней оси происходит по
типу монохазия (реже дихазия) в результате раскры-
тия только одной почки возобновления в короткой
проксимальной части в узле 3 или 4 метамера преды-
дущего модуля. Супротивная и нижележащие поч-
ки становятся спящими. В отличие от N. transilien-
sis, у N. mariae угол расхождения дочернего модуля
от материнского составляет 10–15°. Развитие новых
боковых осей происходит из спящих почек. По-
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явившейся из спящей почки модуль становится
основой для построения новой оси по монохази-
альному типу следующего порядка. Исходя из
этого, линейный тип построения осевых органов
характерен не только для видов, произрастающих
на задернованных почвах, но и у видов, растущих
на твердых и плотных субстратах. При сравнении
развития многолетних структур двух близкород-
ственных видов наблюдаются схожие направле-
ния в паттерне ветвления модулей и построения
многолетней структуры, однако основной рисунок
подземной сферы N. mariae в отличие от N. transil-
iensis более предсказуем. Исходя из общих тенден-
ций развития рода, возникшего в мезофитных
районах Восточной Азии, и предковой формы
(Буданцев, 1993), мы предполагаем, что диверси-
фикация биоморф близкородственных таксонов
могла проходить в ряду от мезофитных к ксеро-
фитным местообитаниям с изменениями роста,
длины и угла ветвления модулей (Astashenkov et al.,
2021). Изменение экологических условий в сто-
рону уменьшения уровня увлажнения, вероятно,
привели к трансформации длинного плагиотроп-
ного модуля с развернутым (тупым) углом ветвле-
ния к короткому ортотропному модулю с острым
углом ветвления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Онтогенез особи N. transiliensis полный, слож-

ный. На начальных этапах онтогенеза особи
представляют собой первичный куст, в середине
онтогенеза происходит вегетативное размноже-
ние с образованием систем неомоложенных пар-
циальных кустов и побегов. В побегообразовании
принимают участие разные типы почек (почки
возобновления, спящие почки) из которых форми-
руются различные типы удлиненных побегов: орто-
тропный моноциклический, анизотропный моно-,
дициклический, плагиотропный полицикличе-
ский. Архитектурный подход выявил разнообразие
корневищных модулей, развитие которых проис-
ходит из почек возобновления и спящих почек.
Угол расхождения дочерних модулей от материн-
ского при последовательном развитии составляет
30°, при отсроченном 60°.

В течение онтогенеза формируются три типа
корневищных осей. В первой половине онтогене-
за (первичный побег → первичный куст → курти-
на) развитие модулей происходит последователь-
но из ограниченного числа почек, как правило, в
определенном узле дистальной части модуля.
Корневищная ось состоит из коротких и длинных
модулей и различного их сочетания, ветвление
модулей происходит по типу монохазия/дихазия.
Короткий модуль ветвится в 3 междоузлии, длин-
ный в 6–7. В середине онтогенеза (куртина → си-
стема парциальных кустов и парциальных побегов)
развитие модулей происходит из спящих почек и

почек возобновления. Модули формируются из
ограниченного числа почек, ветвление модулей
изменчивое (по монохазиальному/дихазиальному
типу) и происходит в медианной или проксималь-
ной частях модулях. Корневищная ось состоит из
длинных и коротких модулей. В оси сохраняются
углы отхождения модулей (60° и 30°). На заверша-
ющих фазах морфогенеза (парциальный куст →
→ парциальный побег) развитие модулей происхо-
дит также из спящих почек и почек возобновления.
Основой для построения оси вместо типичного
корневищного модуля выступает анизотропный
моноциклический или дициклический модуль,
возникший из спящей почки. Любая корневищ-
ная ось заканчивается серией ортотропных ко-
ротких модулей. Совокупность корневищных
осей формирует сложный разветвленный корне-
вищный комплекс. Исходя из особенностей ветвле-
ния и способу построения, корневище N. transiliensis
относится к “промежуточному” типу. Устойчи-
вое развитие особей в гигро-мезофитных высоко-
горных условиях определяется многоярусной ар-
хитектурой корневища.
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Development and Architecture of the Nepeta transiliensis (Lamiaceae) Rhizome
V. A. Cheryomushkina1, #, A. Yu. Astashenkov1, E. K. Komarevtseva1, and A. A. Guseva1

1 Central Siberian Botanical Garden of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences,
Zolotodolinskaya str., 101, Novosibirsk, 630090 Russia

#e-mail: astal@bk.ru

The ontogeny and structural organization of the rhizome of Nepeta transiliensis individuals in the high-
mountain conditions of the Zailiyskiy Alatau have been studied. Various types of buds (renewal buds, dor-
mant buds) take part in shoot formation, from which various types of elongated shoots are formed. Using the
architectural approach to the description of plants, the main structural units – rhizome modules – are iden-
tified. Different branching of modules leads to the construction of different rhizome axes. In the rhizomatous
axes, the angles of departure of the lateral modules from the maternal one differ, the development of the mod-
ules occurs sequentially from the renewal buds or with a delay from the dormant buds. The set of rhizomatous
axes forms a branched rhizome complex and leads to the formation of rhizome tiers. In general, the rhizome
of N. transiliensis is of the “intermediate” type, which combines the features of a geometric and non-geomet-
ric rhizome.

Keywords: architecture, rhizome module, rhizome axis, rhizome, ontogenesis, shoot-formation, Nepeta tran-
siliensis
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Исследовано влияние солевого стресса на активность декарбоксилирующих малатдегидрогеназ в
листьях кукурузы при осуществлении адаптивной реакции клеточного метаболизма к солевому
стрессу. Показано, что избыточные концентрации NaCl вызывают увеличение ферментативной ак-
тивности как НАД+-МЭ, так и НАДФ+-МЭ. Наибольший вклад в увеличение активности НАД+-
МЭ вносит интенсификация экспрессии гена nad-me2, тогда как экспрессия nad-me1 при засолении
увеличивается в меньшей степени. Метил-специфичная ПЦР показала обратную зависимость меж-
ду экспрессией nad-me2 и степенью метилирования промотора данного гена, в то время как nad-me1
и nadf-me, по-видимому, регулируются иными механизмами. Предполагается разная функциональ-
ная роль каждой изоформы исследуемых малик-энзимов в адаптивной реакции клеточного метабо-
лизма.

Ключевые слова: Zea mays L., малик-энзим, засоление, изоферментный состав, транскрипция, мети-
лирование, CpG-островки
DOI: 10.31857/S1026347023010043, EDN: IJBHED

Роль органических кислот очень важна при пе-
рестройке клеточного метаболизма к стрессовым
условиям различной природы. Особое значение
имеет малат – яблочная кислота, которая способ-
на запасаться в вакуоли растительных клеток в
значительных количествах, что обеспечивает ей
специфическую функцию источника С4- и С3-ор-
ганических веществ (Igamberdiev, Eprintsev, 2016).
В условиях засоления доминирующую роль в
адаптивном варианте перестройки метаболизма
играет интенсификация цикла трикарбоновых
кислот, что получило название “солевое дыха-
ние” (Полевой, 1989; Eprintsev et al., 2021).

Ранее была показана важная роль малатдегид-
рогеназной ферментной системы в регуляции и
трансформации метаболизма яблочной кислоты.
Особо хорошо изучено действие оксидоредуктаз –
НАД+ и НАДФ+-малатдегидрогеназ ((МДГ) КФ
1.1.1.37, КФ 1.1.1.82) в процессах энергизации ката-
болических и анаболических реакций. НАД+-за-
висимая малатдегидрогеназа оказывает сильное
действие на функционирование цикла трикарбо-
новых кислот, и было установлено ее резкое акти-
вирование путем изменения экспрессии соответ-
ствующих генов и при этом выявлен эпигенети-
ческий механизм ее регуляции (Eprintsev et al.,

2021). Гораздо меньше работ посвящено роли де-
карбоксилирующих малатдегидрогеназ (НАД+-МЭ,
КФ 1.1.1.39) и НАДФ+-зависимой (НАДФ+-МЭ,
КФ 1.1.1.40). Хотелось бы отметить важное значе-
ние обозначенных энзимов, обусловленное спо-
собностью ферментативно изменять углеродный
скелет малата, в частности синтезировать пируват
(Badia et al., 2017).

Декарбоксилирующие малатдегидрогеназы
включают в себя семейство белков с несколькими
изоформами, расположенными в разных ком-
партментах эукариотических клеток. Это ключе-
вой фермент, регулирующий метаболизм малата.
Кроме того, малик-энзимы широко присутству-
ют в митохондриях, хлоропластах и цитоплазме
растений и участвуют в регуляции роста, разви-
тия растений и их реакции на стресс (Sun et al.,
2019; Eprintsev et al., 2020b).

НАД+-зависимый малик-энзим (К.Ф. 1.1.1.39)
использует в качестве кофермента НАД+/НАДН.
Получение гомогенных препаратов НАД+-ма-
лик-энзимов позволило установить их отличие в
таких важных характеристиках, как сродство к
субстратам и в значениях рН-оптимумов (Еприн-
цев, Гатауллина, 2021). Сообщается о регулирую-
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щем влиянии ионов металлов, включая катионы
натрия на активность различных малатдегидроге-
наз (Weimberg, 1967; Emami at al., 2016).

НАДФ+-зависимый малик-энзим служит ис-
точником углекислого газа для фотосинтеза в
хлоропластах оболочки C4-растений и в цитозоле
растений с СAM-метаболизмом, а также источ-
ником НАДФН и пирувата в цитозоле и пласти-
дах различных тканей (Hill et al., 1996).

В настоящее время имеется много доказа-
тельств участия малик-энзимов в адаптивных ре-
акциях на различные стрессы (Chen et al., 2019),
однако регуляция активности данных фермент-
ных систем на экспрессионном уровне практиче-
ски не изучена.

Эпигенетический механизм регуляции харак-
терен для ключевых энзимов цикла Кребса. При-
чем, этот способ регуляции ферментов ЦТК имел
высокую эффективность (Aceituno et al., 2008).
Однако, наблюдается явный дефицит данных о
возможном эпигенетическом механизме регуля-
ции их функционирования. В связи с этим целью
нашей работы было исследование динамики ак-
тивности НАД+- и НАДФ+-малик-энзимов в ли-
стьях кукурузы в условиях солевого стресса, экс-
прессии генов, кодирующих данные ферменты, и
изменения величины метильного статуса CpG-
островков промоторов их генов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Использовали листья 10-дневной кукурузы

(Zea mays L.) сорта Воронежская-76, выращенные
гидропонно при десятичасовом световом дне и
интенсивности света 25 Вт/м2 в климатической
камере (“LabTech”, Корея).

Группы растений без корневой системы инку-
бировали в растворе NaCI 24 ч. Концентрация со-
левого раствора хлорида натрия (NaCI) составля-
ла 150 мМ. Контрольной группой являлись расте-
ния, помещенные в воду.

Первые образцы для исследования извлекали
еще до начала инкубации (нулевой образец) из
контрольной, и из опытной группы растений. Далее
образцы отбирали из инкубационной среды через 1,
3, 6, 12 и 24 ч от начала эксперимента.

Получение митохондриальной и цитоплазма-
тической форм осуществляли путем проведения
дифференциального центрифугирования. Перво-
начально получали фракцию хлоропластов центри-
фугированием при 3000 g 8–10 мин. Митохондрии
из цитозоля осаждали центрифугированием при
12000 g 20 мин, добавляя 0.1%-ный ТВИН-60 (Се-
ливанова и др., 2014). В качестве маркерных фер-
ментов для контроля уровня загрязнения исполь-
зовали сукцинатдегидрогеназу, алкогольдегидро-
геназу, а также концентрацию хлорофилла.

Изоформы малик-энзимов идентифицирова-
ли в 7%-ном полиакриламидном геле (Mayer et al.,
2015). Разделение исследуемых белков проводили
в основной буферной системе (рН 8.3). Электро-
форез белков осуществляли при температуре 2–
4°С. Подавали постоянный электрический ток
1.5–2.5 мА на один карман пластинки геля (Гааль
и др., 1982). Специфическое проявление малатде-
гидрогеназы осуществляли тетразолиевым мето-
дом. Для повышения специфичности метода и
сведения до минимума возможности проявления
оксидоредуцирующих малатдегидрогеназ гели
проявляли при более низких значениях рН (рН 5.5
для НАД+-малик-энзима и 6.5 НАДФ+-малик-
энзима). Гель инкубировали в темноте при 37°С в
среде, содержащей 100 мМ Hepes-буфер; 2 мМ
раствор малата натрия; 18 мг НАД+; 10 мг НСТ
(предварительно растворенный в 0.5 мл этилен-
гликоля) и 0.6 мг ФМС.

Общую активность МЭ определяли в гомоге-
нате по скорости окисления НАД(Ф)Н при 340 нм.
Масса навески составляла 0.1 г листьев кукурузы.
Среда спектрофотометрирования содержала 100 мМ
Hepes-HCl, рН 6.5 для НАД+-малик-энзима и 7.0 для
НАДФ+-малик-энзима; 1.5 мМ пируват, 0.15 мМ
НАД(Ф)Н; 5 мМ MnCl2. Соотношение навески к
среде спектрофотометрирования при гомогени-
зации составляло 1 : 10. Ферментативной едини-
цей активности фермента считали количество эн-
зима, которое превращало (обратная реакция)
или образовывало (прямая реакция) 1 мкмоль
НАД(Ф)Н за 1 мин при 25°С.

РНК из растений выделяли методом фенол-
хлороформной экстракции (Chomczynski et al.,
1987).

Обратную транскрипцию мРНК проводили с
использованием обратной транскриптазы M-MuLV
(“Евроген”, Россия). Подбор праймеров осуществ-
ляли на основе нуклеотидных последовательностей
из GenBank, с помощью программы Primer-BLAST
(табл. 1). Полимеразную цепную реакцию в ре-
альном времени проводили на приборе LightCy-
cler96 (“Roche”, Швеция) с красителем SybrGreen I
(“Евроген”). Количество матрицы контролирова-
ли с помощью параллельной амплификации фак-
тора элонгации ef-1α (Nicot et al., 2005). В качестве
отрицательного контроля использовали суммарную
РНК без этапа обратной транскрипции. Относи-
тельный уровень экспрессии исследуемых генов
определяли с применением 2–ΔΔCt-метода (Livak,
Schmittgen, 2001).

ДНК выделяли с помощью набора ПРОБА – ГС
(“ДНК-Tехнология”, Россия) согласно рекоменда-
циям производителя. Для исследования изменения
статуса метилирования CpG-динуклеотидов про-
моторов генов nad-me1, nad-me2, nadf-me, кодиру-
ющих декарбоксилирующие малатдегидрогеназы,
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Таблица 1. Специфические праймеры к генам декарбоксилирующей малатдегидрогеназы

Ген Прямой Обратный

nad-me1 TGGGATTGGTTTAGGTGCC GGTTCCCGTGGCAGTATGAA
nad-me2 TTTTAGGAGCTGTACGGGCA CTCCTCGCACTCTCAAAAGC
nadf-me: GCAAGAAGGTTTGGCTGGTG GGTGAAGGGTGGGAAGATGG

была проведена модификация образцов ДНК
(Hsieh, 1999).

Анализ промоторов исследуемых генов на на-
личие CpG-островков и подбор праймеров для
МС-ПЦР осуществляли с помощью программы
MethPrimer. Последовательности праймеров для
проведения МС-ПЦР представлены в табл. 2.

Опыты проводили в 3–4-кратной повторности,
аналитические определения для каждой пробы осу-
ществляли в трех повторностях. Предварительная
оценка характера распределения проводилась по
асимметрии и эксцессу (Excel, Microsoft Office).
Полученные значения позволили оценить харак-
тер распределения как нормальный. Критерий
Стьюдента использовался с применением по-
правки на множественные сравнения (поправка
Бонферрони) (Лакин, 1990). Дополнительно при-
меняли однофакторный дисперсионный анализ
ANOVA, который показал, что исследуемый в ра-
боте фактор действительно оказывал влияние
(влияние фактора достоверно при p < 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В листьях кукурузы активность малик-энзи-
мов обнаружена преимущественно в митохон-
дриях для НАД+-МЭ и в хлоропластах для
НАДФ+-зависимой декарбоксилирующей малат-
дегидрогеназы. С помощью дифференциального
центрифугирования были получены исследуемые
фракции митохондрий и хлоропластов и определе-
на их степень перекрестного загрязнения по мар-
керным ферментам, которая составляла не более
3–8%. Анализ полученных данных свидетельству-
ет о преимущественной локализации изучаемых
энзимов в митохондриях (НАД-малик-энзим,
88%) и в хлоропластах (НАДФ-малик-энзим, 91%)
(табл. 3).

Исследование изоферментного состава де-
карбоксилирующих малатдегидрогеназ было
проведено в полиакриламидном геле. НАД+-за-
висимый малик-энзим в листьях кукурузы был
представлен двумя изоферментами: первая изофор-
ма характеризуется относительной электрофорети-
ческой подвижностью 0.44, а вторая – 0.49. Для
НАДФ+-малик-энзима была обнаружена одна
форма энзима с Rf = 0.1 (рис. 1,  2). Следует обра-
тить внимание, что изоферментный состав де-
карбоксилирующих малатдегидрогеназ в листьях

кукурузы являлся постоянным и не менялся в
стрессовых условиях, вызванных засолением.

В условиях засоления активность НАД+-МЭ в
кукурузе снижалась в течение первого часа, но за-
тем возрастала и достигала максимального значе-
ния к 12 ч (рис. 3). Повышение активности изучае-
мого малик-энзима может указывать на его важное
значение в перестройке клеточного метаболизма,
обусловленного интенсификацией окислитель-
ных реакций в митохондриях (Davies, 1979).

Ранее в наших работах была показана роль
ключевых ферментов цикла трикарбоновых кислот
в осуществлении адаптивной реакции клеточного
метаболизма к стрессовым условиям и, в частности,
к засолению. Так, цитратсинтаза, аконитатгидра-
таза и сукцинатдегидрогеназа резко увеличивали

Рис. 1. Электрофореграмма НАД+-МЭ из митохон-
дриальной фракции листьев кукурузы в нормальных
условиях (а) и в условиях солевого стресса (б) F – ли-
ния фронта, P1 и P2 – искомые белки.

P1

P2

F

(a) (b)
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Таблица 2. Праймеры к генам декарбоксилирующих малатдегидрогеназ для метилспецифичной ПЦР

Примечание. I, II, III – разные группы праймеров. Цитозин в каждой группе праймеров отличался по наличию метилирова-
ния (М) или его отсутствию (U).

Ген Название Последовательность

nad-me1 I Прямой М TATTTTTTTTTTGATTTAATCGG

Обратный М TACCACGAATCGTAAAAAATATCGTT

Прямой U TATTTTTTTTTTGATTTAATTGG

Обратный U TACCACAAATCATAAAAAATATCA

II Прямой М TTTTATTTTTTTGTTTTTATCGC

Обратный М TACCACGAATCGTAAAAAATATCGTT

Прямой U TTTTATTTTTTTGTTTTTATTGC

Обратный U TACCACAAATCATAAAAAATATCA

III Прямой М TTAGGAGTTAGGGGTTTCGG

Обратный М TACCACGAATCGTAAAAAATATCGTT

Прямой U TTAGGAGTTAGGGGTTTTGG

Обратный U TACCACAAATCATAAAAAATATCA

nad-me2 I Прямой GTTTTTGATCGTTTTTTGTTTTAGC

Обратный М ACTAACAACTAACTACCTAC

Прямой U TGTTTTTGATTGTTTTTTGTTTTAGT

Обратный U ACTAACAACTAACTACCTAC

II Прямой М TTTTTTTTTTATAAATAAATCG

Обратный М ACTAACAACTAACTACCTAC

Прямой U TTTTTTTTTTATAAATAAATTG

Обратный U ACTAACAACTAACTACCTAC

III Прямой М AGTGTATAAAGTAGTAGAACG

Обратный М ACTAACAACTAACTACCTAC

Прямой U AGTGTATAAAGTAGTAGAATG

Обратный U ACTAACAACTAACTACCTAC

nadf-me I Прямой М TAGAGAGTCGAAAGTATTCGATACG

Обратный М CAAACAAAAACAACTTAAAAACGAT

Прямой U AAAATAGAGAGTTGAAAGTATTTGATATGG

Обратный U CAAACAAAAACAACTTAAAAACAAT

II Прямой М TAAATAAAAAAATAGAGAGTCG

Обратный М CAAACAAAAACAACTTAAAAACGAT

Прямой U TAAATAAAAAAATAGAGAGTAG

Обратный U CAAACAAAAACAACTTAAAAACAAT

III Прямой М GAGATAAAAAGGTTTAGTTCG

Обратный М CAAACAAAAACAACTTAAAAACGAT

Прямой U GAGATAAAAAGGTTTAGTTAG

Обратный U CAAACAAAAACAACTTAAAAACAAT
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свою активность, что обеспечивало интенсифи-
кацию работы центрального звена энергетиче-
ского обмена (Eprintsev et al., 2017, 2018, 2020a).
Следовательно, если учитывать митохондриаль-
ную локализацию НАД+-зависимого малик-эн-
зима, то можно предполагать его участие в регу-
ляции этого метаболического пути.

Динамика активности НАДФ+-зависимой де-
карбоксилирующей малатдегидрогеназы в усло-
виях солевого стресса имела куполообразную
форму с максимумом на 12 ч экспозиции. Актив-

ность фермента возрастала более, чем в 4.5 раза в
растениях, находящихся в условиях солевого стрес-
са. Следует отметить, что величина активности
оставалась высокой длительный промежуток вре-
мени и снижалась только к 24 ч экспозиции (рис. 4).

Регуляция скорости ферментативной реакции
в стрессовых условиях может осуществляться по-
средством конформационных трансформаций
белковой молекулы, либо изменением экспрессии
генов, кодирующих данные ферменты. Проведен-
ный поиск нуклеотидных последовательностей в
базе данных GenBank для декарбоксилирующих
МДГ показал, что НАД+-зависимые малик-энзимы
представлены двумя изоферментами, кодируе-
мыми ядерными генами. Ген НАД+-МЭ 1 распо-
ложен в хромосоме 5 (Gene ID: 100501486), имеет
длину 6148 нуклеотидов и содержит в своем соста-
ве 19 экзонов. Ген НАД+-МЭ 2 расположен в хро-
мосоме 5 (Gene ID: 100191942), имеет длину 9231
нуклеотид и содержит в своем составе 18 экзонов
(Eprintsev et al., 2020b).

НАДФ+-зависимый малик-энзим имеет в ге-
номе кукурузы не менее 6 генов и 4 псевдогенов.
Однако, для листьев кукурузы характерна только
одна экспрессирующая хлоропластная форма ге-
на, расположенного в хромосоме 3 (nadf-me, Gene

Таблица 3. Распределение общей активности малик-энзимов по локализации

Локализация

НАД-МЭ НАДФ-МЭ

общая активность
E/г сырой массы

% активности 
фермента от общего 

содержания

общая активность
E/г сырой массы

% активности 
фермента от общего 

содержания

Митохондрии 13.7 ± 0.07 88 0 0
Хлоропласты 0 0 15.6 ± 0.08 91
Цитоплазма 1.9 ± 0.01 12 1.5 ± 0.008 9

Рис. 2. Электрофоретическая подвижность НАДФ+-
МЭ из хлоропластов листьев кукурузы в нормальных
условиях (а) и в условиях солевого стресса (б). F – ли-
ния фронта, P – искомый белок.

P

F

(a) (b)

Рис. 3. Общая активность НАД+-МЭ в листьях куку-
рузы при действии солевого стресса.
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ID: 542233), который имеет в составе 4925 нуклео-
тидов и содержит 20 экзонов.

Проведенный анализ уровня транскриптов ге-
нов, кодирующих исследуемые энзимы, выявил
корреляцию с изменениями их ферментативной
активности. Однако в варианте НАД+-зависимого
малик-энзима наблюдалось, по-видимому, харак-
терное разделение этапов адаптации. Наибольший
вклад в общую активность декарбоксилирующих
малатдегидрогеназ, вероятно, вносил изофермент
малик-энзима 2, который кодируется геном nad-
me2. Было установлено, что экспрессия этого гена,
кодирующего данную изоформу, к 6 часу экспо-
зиции увеличивается более, чем в 7 раз, в то время
как увеличение экспрессии гена nad-me1 было
выражено в меньшей степени. При этом возрас-
тание составляло 1.7 раза по сравнению с контролем
(рис. 5). Стоит также отметить, что для первой изо-
формы (МЭ1) было характерно увеличение экс-
прессии в первый час солевого стресса. Анализ
полученных данных позволяет заключить, что из-
менение функционирования генов является од-

ним из факторов регуляции активности НАД-ма-
лик-энзимов. Ранее было показано, что регуляция
функционирования ключевых ферментов цикла
Кребса в растениях, культивируемых в условиях
солевого стресса, осуществлялась с помощью ре-
гуляции экспрессии генов исследуемых фермен-
тов (Епринцев и др., 2021). Сообщается, что их
активность коррелирует с так называемой индук-
цией “солевого дыхания”.

Исследование нуклеотидной последователь-
ности промоторов генов, кодирующих малик-эн-
зимы, показало, что в их составе содержатся
CpG-островки. В составе промотора гена nad-me1
и nadf-me обнаружено по 2 островка размером 291
и 134 п.н. для НАД+-зависимого фермента и 142 и
430 для НАДФ+-зависимого. В промоторах генов
nad-me2 обнаружен один островок размером 312
нуклеотидов.

Наличие CpG-островков в промоторной обла-
сти может говорить о возможном механизме регу-
ляции интенсивности экспрессии исследуемых
генов посредством изменения степени метилиро-
вания цитозинов в промоторах (Ступак, Вафина,
2021). Анализ полученных данных свидетельствует,
что обнаружена обратная корреляция между
экспрессией гена nad-me2 и величиной метиль-
ного статуса цитозина CpG-островков промотора
(рис. 6). Так, при повышении уровня относитель-
ных транскриптов с 3 по 12 ч экспозиции кукурузы
в условиях солевого стресса степень метилирова-
ния промотора снизилась до 25%, что, по-нашему
мнению, служило механизмом активации экспрес-
сии гена nad-me2. Такое увеличение активности
nad-me2 приводило к интенсификации цикла три-
карбоновых кислот, утилизирующего пируват через
ацетил КоА (Igamberdiev, Bykova, 2018). Как вид-
но из результатов, приведенных на рис. 5 и 6, для
регуляции экспрессии генов nad-me1 и nadf-me
(рис. 7) статус метилирования промоторов этих
генов не имеет значения. По-видимому, уровень

Рис. 4. Общая активность НАДФ+-МЭ в листьях ку-
курузы при действии солевого стресса.
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Рис. 5. Экспрессия nad-mе1 в листьях кукурузы в условиях засоления и степень метилирования CpG-островков.
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концентрации транскриптов исследуемых генов
определяется другими механизмами регуляции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Увеличение активности малик-энзима 1 в
условиях засоления, по-видимому, необходимо
клеточному метаболизму растения для поддержа-
ния равновесного уровня рН в митохондриях.
Увеличение активности НАДФ+-зависимой де-
карбоксилирующей МДГ в условиях солевого
стресса позволяет этому энзиму участвовать в
компенсации ингибирования цикла Кальвина и
таким образом избегать большого количества
восстанавливающих эквивалентов, поставляя их
для НАДФ+-галактозо-1-дегидрогеназы и рибо-
за-1-дегидрогеназы. Кроме того, принимать уча-
стие в обеспечении снижения интенсивности пу-
тей аскорбата-глутатиона и ослаблять повышен-
ный синтез осмолитов, в частности, пролина.

Таким образом, в условиях солевого стресса
изоферменты малик-энзимов могут участвовать в
осуществлении адаптивных реакций, в основном,
за счет продуцирования малата (МЭ2) или окисли-
тельно-восстановительных эквивалентов (МЭ1).
Интересно отметить, что экспрессия гена nad-me2,
сильно возрастающая при засолении, регулируется
эпигенетическим механизмом, т.е. наблюдается
обратно-пропорциональная зависимость между
интенсивностью экспрессии и величиной статуса
метилирования CpG-островков промотора гена.
Эпигенетический способ регуляции nad-me1 и
nadf-me не обнаружен, что позволяет предполо-
жить другие молекулярные механизмы увеличе-
ния их экспрессии и активности соответствую-
щих ферментов.

Cоблюдение этических стандартов. Настоящая
статья не содержит каких-либо исследований с
участием людей и животных в качестве объектов.

Рис. 6. Экспрессия nad-mе2 в листьях кукурузы в условиях засоления и степень метилирования CpG-островков.
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Рис. 7. Экспрессия nadf-mе в листьях кукурузы в условиях засоления и степень метилирования CpG-островков.
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Regulation of the Activity of Decarboxylating Malate Dehydrogenases in Corn Leaves 
during an Adaptive Response to Salt Stress

A. T. Epintsev1, # and M. O. Gataullina1

1 Federal State Budgetary Educational Institution of Higher Education “Voronezh State University”,
Universitetskaya sq., 1, Voronezh, 394018 Russia

#e-mail: bc366@bio.vsu.ru

The effect of salt stress on the activity of decarboxylating malate dehydrogenases in maize leaves during the
adaptive response of cellular metabolism to salt stress was studied. It was shown that excess NaCl concentra-
tions cause an increase in the enzymatic activity of both NAD+-ME and NADP+-ME. The greatest contri-
bution to the increase in the activity of NAD+-ME is made by the intensification of the expression of the nad-
me2 gene. At the same time, the expression of nad-me1 under salinity increases to a lesser extent. Methyl-
specific PCR showed an inverse relationship between the expression of nad-me2 and the degree of methyla-
tion of the promoter of this gene, while nad-me1 and nadf-me, apparently, are regulated by different mecha-
nisms. A different functional role of each isoform of the studied malic enzymes in the adaptive response of
cellular metabolism is assumed.

Keywords: Zea mays L., malic enzyme, salinity, isoenzyme composition, transcription, methylation, CpG
islands
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Пробиотики модулируют иммунный ответ, вытесняют патогенные микроорганизмы из ЖКТ, уве-
личивают выживаемость личинок. Объектом исследования выбраны дискусы, выкармливающие
потомство эпидермальным секретом схожим по набору компонентов с молоком млекопитающих.
Лактоферрин обнаружен в крови и кожном секрете дискусов, он обладает антибактериальной, про-
тивогрибковой, противовирусной и противопаразитарной активностью. Добавление пробиотика
“Субтилис-С” в рацион кормящих дискусов увеличивает выработку лактоферрина в эпидермаль-
ном секрете родителей, а также способствует лучшей выживаемости личинок и мальков рыб.

Ключевые слова: пробиотики, иммунитет, рыба дискус, лактоферрин, эпидермальный секрет
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Одной из проблем аквакультуры является на-
личие патогенных микроорганизмов, распростра-
нение которых усиливается при интенсивных фор-
мах культивирования. В связи с этим важной за-
дачей является поиск путей сохранения здоровья
объектов аквакультуры и усиление иммунитета
производителей и потомства.

Для усиления иммунитета целесообразно ис-
пользовать пробиотики, модулирующие клеточ-
ный и гуморальный иммунный ответ (Possemiers
et al., 2011).

Пробиотические бактерии не представляют
угрозы для экосистемы, улучшают иммунную си-
стему организмов и являются антагонистами пато-
генных бактерий. Отмечено, что применение про-
биотиков при нанесении на корма: коловраток,
артемий и биопленку, состоящую из смеси диато-
мовых водорослей с преобладанием Navicula phyl-
lepta (K., 1844) и бактерий семейства Rhodobacte-
raceae, выделенных из (V., 1833) способствует вы-
живанию личинок (Sayes et al., 2018).

Стимуляция врожденной иммунной системы
личинок обыкновенного снука Centropomus undec-
imalis (B., 1792) пробиотиками рода Bacillus sp.
обеспечивает быструю активацию антигенов, что
улучшает выживаемость и устойчивость к патоге-
нам. Большое значение в усилении врожденного

иммунитета имеет регуляция ферментов, которые
позволяют организму справляться с клеточным
стрессом (Tarnecki et al., 2019).

В желудочно-кишечном тракте рыб содержит-
ся большое количество микроорганизмов, кото-
рые за долгую историю эволюции сформировали
динамичную микроэкосистему. Бактериальные
сообщества кишечника играют важную роль в
иммунной защите и усвоении питательных ве-
ществ хозяина (Chevalier et al., 2015; Xiong et al.,
2019). В нормальных условиях существует дина-
мический баланс между бактериями и рыбой, что
позволяет поддерживать физиологическую функ-
цию кишечного тракта рыбы (Banerjee, Ray, 2017).
Выживание кишечной микробиоты зависит от
обеспечения организма рыб собственным пита-
нием или от разложения источников пищи в ки-
шечнике. Между тем, кишечная микробиота мо-
жет выделять различные пищеварительные фер-
менты и синтезировать питательные вещества,
такие как поливитамины. Эти продукты играют
важную роль в переваривании, усвоении, росте и
развитии рыбы (Zhang et al., 2021).

Дискусы выбраны в качестве объекта исследо-
ваний, так как они представляют интерес в эво-
люционном плане как модель передачи иммун-
ных свойств от родителей потомству. Подобный
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способ сохранения потомства путем вскармлива-
ния родителями секретом собственного тела, из-
вестен только у млекопитающих. Потомство дис-
кусов, выращенное без выкармливания родите-
лями, проявляет крайне низкую жизнестойкость
(Satoh et al., 2018).

Некоторые полезные компоненты эпидер-
мального секрета дискуса, которые передаются
личинкам, впоследствии малькам, аналогичны
компонентам молока млекопитающих: иммуно-
глобулины, лектины, гормоны, ионы, аминокис-
лоты и антитела. Многие из этих компонентов
(пролактин, иммуноглобулины и специфические
белки) значительно увеличиваются в кожном сек-
рете во время размножения (Chong et al., 2005;
Khong et al., 2009; Sylvain, Derome, 2017). Нами было
сделано предположение, что по аналогии с моло-
ком млекопитающих в эпидермальном секрете кор-
мящих дискусов может содержаться лактоферрин,
обладающий иммунными свойствами и являю-
щийся ключевым фактором врожденного иммуни-
тета млекопитающих (Legrand, Mazurier, 2010).

Лактоферрин осуществляет антимикробное
действие двумя разными механизмами: захваты-
вает свободное железо, необходимое для роста
бактерий и разрушает липополисахариды мембран
бактериальных клеток с помощью образовавшихся
пероксидов под действием ионов трехвалентного
железа лактоферрина (Bennett, Kokocinski, 2005). В
присутствии лактоферрина активнее размножают-
ся бактерии с низкой потребностью в железе, такие
как Lactobacillus sp. и Bifidobacteria sp, полезные для
хозяина (Sherman et al., 2004; Giansanti et al., 2016).

Фунгицидное действие лактоферрина заклю-
чается в лизисе оболочки грибков (Fernandes,
Carter, 2017). Противопаразитарная активность
лактоферрина связана с нарушением усвоения
железа некоторыми паразитами (Giansanti et al.,
2013).

Лактоферрин проявляет мощную противови-
русную активность в отношении широкого ряда
РНК- и ДНК-содержащих вирусов. Установлено,
что лактоферрин связывает гемагглютинин виру-
са, предотвращая взаимодействие с клеткой; бло-
кирует апоптоз, способствующий распростране-
нию вируса на поздних стадиях инфекции через
взаимодействие с каспазой-3; блокирует сборку
вируса (Зорина, 2020).

Показано, что лактоферрин способен как повы-
шать, так и подавлять эндогенный воспалительный
ответ. Лактоферрин действует на B-лимфоциты,
которые являются хорошо известными презентато-
рами антигенов, обеспечивая их последующее вза-
имодействие с T-клетками, что усиливает ответ
антител, способствуя созреванию предшественни-
ков T-клеток в компетентные Т-хелперы и диффе-

ренцировке незрелых В-клеток в эффективные ан-
тигенпрезентирующие клетки (Actor et al, 2009;
Legrand, Mazurier, 2010; Turin et al., 2014).

Выявлено, что добавление в корм леща лакто-
феррина в дозе 100 мг/кг в течение одной1 недели
активирует врожденный клеточный иммунитет,
вызывая респираторный взрыв и естественную
цитотоксическую активность фагоцитов (Esteban
et al., 2005).

Исследований по содержанию лактоферрина в
эпидермальном секрете дискусов в доступной ли-
тературе нами не найдено.

В связи с вышеизложенным целью настоящей
работы явилось изучение влияния скармливания
пробиотика ”Субтилис-С” кормящим парам дис-
кусов на содержание лактоферрина в их крови и
эпидермальном секрете, а также на выживае-
мость личинок.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами исследований являлись кормящие

дискусы Symphysodon haraldi (S, 1960) в возрасте
1.5–2 г. и их потомство в личиночной стадии в пе-
риод вскармливания эпидермальным секретом.

Родительские пары дискусов содержали в
100-литровых аквариумах с аэрацией и фильтра-
цией по принципу аэрлифта, в нем рыбы нере-
стились на вертикальный субстрат и выкармлива-
ли личинку до перехода на самостоятельное пита-
ние в возрасте двух недель (рис. 1). Условия среды
в аквариумах были на оптимальном уровне для
нереста, выкармливания потомства, роста личи-
нок и мальков дискусов. Температура воды со-
ставляла 29 ± 1°C, рН 6.0–6.2; фотопериод по 12 ч
света и темноты, жесткость 1–2ммоль/л.

Опытной группе (7 пар, n = 14) в корм добавля-
ли пробиотик “Субтилис-С” из расчета 1 г/кг кор-
ма. Контрольная группа дискусов (7 пар, n = 14)
получала корм без пробиотика. Кормление дис-
кусов осуществляли личинками хирономид Chi-
ronomus plumosus (L., 1758) в дозе 2.5% от массы те-
ла 1 раз в сутки. Кормление начинали сразу после
отсаживания пар в отдельные нерестовые аквари-
умы. Длительность эксперимента составила 3 мес.

Выживаемость личинок определяли у каждой
пары дискусов методом подсчета в момент выкле-
ва личинок и после снятия с родителей самостоя-
тельно питающихся мальков.

Пробы эпидермального секрета у кормящих
самцов и самок дискусов получали in vivo спон-
жем (рис. 2а), затем выдавливали в шприц (Chong
et al., 2006).

Кровь для анализа отбирали из хвостовой вены
прижизненно (рис. 2б) с гепарином на льду, затем
переносили в пробирку.
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В течение 20 мин после сбора крови отделяли
плазму центрифугированием 1500 об./мин при 4°C
в течение 15 мин. Затем плазму переносили в све-
жую полипропиленовую пробирку и центрифуги-

ровали, чтобы избежать контаминацию лейкоци-
тами: 1500 об. при 4°C в течение 15 мин. Готовые
образцы хранили при –70°C) в полипропилено-
вых пробирках.

Рис. 1. Дискусы и их потомство. (а) – прикрепленная предличинка на столбе, (б) – кормящая малька пара дискусов.

(а) (б)

Рис. 2. Отбор проб у дискусов. (а) – получение эпидермального секрета, (б) – взятие крови из хвостовой вены.

(а)

(б)
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Лактоферрин в плазме крови рыб определяли
“сэндвич” методом твердофазного иммунофер-
ментного анализа. Использовали набор Hbt hu-
man Lactoferrin ELISA.

Образцы и стандарты инкубировали в лунках
микропланшета, покрытых антителами к лакто-
феррину. Биотинилированные антитела (трей-
сер) связывались с лактоферрином человека.

Конъюгат стрептавидин – пероксидаза связы-
вался с трейсером. Конъюгат стрептавидин – перок-
сидаза реагирует с субстратом тетраметилбензидин
(ТМБ). Ферментативную реакцию останавливали,
добавляя щавелевую кислоту.

С помощью ИФА-спектрофотометра измеряли
абсорбцию при 450 нм. Концентрация лактофер-
рина в образцах определяли по калибровочной
кривой (стандарты и образцы анализировались
одновременно). Калибровочную кривую получа-
ли путем построения графика зависимости опти-
ческой плотности от соответствующих концен-
траций известных стандартов (log).

Обработку данных проводили методом вариа-
ционной статистики по Стьюденту. Достоверны-
ми считали различия при Р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
По массе тела рыбы достоверно не различались

между собой (табл. 1). За период опыта (3 мес.) при-

рост массы дискусов в опытной группе составил
6.7 г, в контрольной – 5.8 г.

Результаты эксперимента показали, что добав-
ление к рациону кормящих дискусов пробиотика
“Субтилис-С” повышает выживаемость личинок
(табл. 2), что указывает на усиление иммунитета
потомства, очевидно за счет увеличения иммун-
ных свойств кожного секрета родителей.

В результате применения пробиотиков умень-
шается процент пар дискусов, уничтожающих
кладки. Это, по-видимому, связано со снижени-
ем стрессовой реакции и оптимизацией микро-
флоры кишечника рыб.

В группе кормящих дискусов, получавших про-
биотик, отмечено увеличение содержания лакто-
феррина в эпидермальном секрете и снижение его
в крови (табл. 3).

Можно предположить, что по аналогии с мле-
копитающими пробиотик усиливает выработку
лактоферрина в эпидермальном секрете.

Доказано благоприятное влияние пробиоти-
ков на свойства грудного молока. В настоящее
время сформулировано представление о том, что
кишечная микробиота является, в сущности
“виртуальным эндокринным органом”. Целый
ряд бактерий вырабатывает гормоны и гормоно-
подобные вещества, например, глюкагонподоб-
ный пептид-1, пептид YY, грелин, лептин, а также
биологически активные вещества со свойствами

Таблица 1. Размерно-весовые показатели родительских форм дискусов в опыте

Показатели Контроль Опыт

Масса тела в начале эксперимента, г 83.9 ± 3.6 83.8 ± 3.2
Длина тела (l), в начале эксперимента, см 10.5 ± 0.3 11.2 ± 0.2
Масса тела в конце эксперимента, г 89.7 ± 5.4 90.5 ± 6.2
Длина тела (l), в конце эксперимента, см 11.3 ± 0.5 11.6 ± 0.4

Таблица 2. Показатели жизнестойкости потомства дискусов за 3 месяца опыта

Примечание: * – различия достоверны (Р < 0.05) для табл. 2 и 3.

Показатели Контроль Опыт

Количество уничтоженных кладок, шт 24 11
Количество уничтоженных кладок, приходящихся на одну пару 3.3 1.6
Гибель пометов, шт 6 6
Выращено и высажено пометов, шт. 8 17
Количество выращенных личинок с одного помета, шт 52.3 ± 2.9 65.1 ± 3.4*

Таблица 3. Содержание лактоферрина в крови и эпидермальном секрете кормящих дискусов, нг/мл

Показатели Контроль Опыт

Кровь 165.8 ± 25.9 91.0 ± 4.8*
Эпидермальный секрет 71.5 ± 13.7 113.0 ± 8.8*
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нейромедиаторов. Пробиотики участвуют в син-
тезе и всасывании витаминов К, группы В, фоли-
евой и никотиновой кислот. Показано, что кос-
венно и через еще не известные механизмы мик-
рофлора кишечника осуществляет контроль над
гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковой си-
стемой (Попова и др., 2019).

Увеличение лактоферрина в эпидермальном
секрете кормящих дискусов очевидно способствует
усилению иммунитета и выживаемости потомства.
Свойства лактоферрина позволяют организму
противостоять различным негативным воздействи-
ям. Была показана протективная роль лактоферри-
на в отношении последствий токсического воздей-
ствия на ранние зародыши мышей бисфенола А
(БФА), который является синтетическим экотокси-
кантом, способным негативно влиять на репродук-
тивную систему млекопитающих и эмбриональное
развитие даже в низких дозах (Постникова и др.,
2020).

Выявлено, что экзогенный лактоферрин спо-
собен ингибировать перекисное окисление липи-
дов путем блокирования образования свободных
гидрооксильных радикалов и активировать фер-
менты антиоксидантной системы (Sandomirsky
et al., 2003; Wang et al., 2008).

Таким образом, обнаружение в крови и эпи-
дермальном секрете дискусов лактоферрина под-
тверждает эволюционное приспособление этих
рыб к сохранению своего потомства. Добавление
пробиотика ”Субтилис-С” в рацион кормящих
дискусов увеличивает выработку лактоферрина в
эпидермальном секрете родителей, что ведет к
усилению иммунитета потомства. Это проявляется
в лучшей выживаемости личинок и мальков рыб.

Финансирование. Работа выполнена при фи-
нансовой поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований (проект 20-316-90028).
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The Effect of the Probiotic “Subtilis-C” on the Lactoferrin Content in the Blood
and Epidermal Secretions of “Feeding” Discus Fish

G. I. Pronina1, #, O. V. Sanaya1, and A. O. Revyakin2

1 Russian State Agrarian University –Moscow Timiryazev Agricultural Academy,
49 Timiryazevskaya str., Moscow, 127550 Russia

2 Pharmoborona Testing Center, Ltd., 46A Gagarina str., Korolev, Moscow Region, 141074 Russia
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Probiotics modulate the immune response, displace pathogenic microorganisms from the gastrointestinal
tract, and increase the survival rate of larvae. The object of the study was selected discus feeding offspring with
an epidermal secret similar in a set of components to mammalian milk. Lactoferrin is found in the blood and
skin secretions of discus, it has antibacterial, antifungal, antiviral and antiparasitic activity. The addition of
the probiotic ”Subtilis-C” to the diet of nursing discus increases the production of lactoferrin in the epider-
mal secretions of parents, and also contributes to better survival of larvae and fry of fish.

Keywords: probiotics, immunity, discus fish, lactoferrin, epidermal secret
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Проведено биолюминесцентное тестирование слюны спортивных лошадей, отобранной до и после
физических нагрузок, с использованием биферментной реакции, катализируемой NADH:FMN-ок-
сидоредуктазой и бактериальной люциферазой. Показано ингибирующее воздействие слюны на
интенсивность свечения благодаря повышению рН слюны после мышечной работы. Понижение ин-
тегрального биолюминесцентного показателя при мышечной работе низкой интенсивности коррели-
ровало с содержанием общего белка и глюкозы в сыворотке крови, повышение биолюминесцентного
показателя при высокой интенсивности зависело от понижения креатинина или повышения АСТ и
взаимосвязано с повышением частоты сердечных сокращений. Впервые показано, что ингибирова-
ние биолюминесцентного свечения может быть показателем функционального состояния лошади
в тренинге, что может применяться в спортивном коневодстве для предупреждения перегрузок.

Ключевые слова: спортивные лошади, слюна, NADH:FMN-оксидоредуктаза, люцифераза, бактери-
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DOI: 10.31857/S1026347023010110, EDN: IMZIGX

Конный спорт является очень популярным, но
требующим постоянного контроля за состоянием
лошади (Герман и др., 2019; Clémence, 2020).
Комплексная оценка состояния физиологических
систем характеризует общую тренированность
организма лошади и служит основанием для дози-
ровки и корректировки нагрузок при тренировке.
Физиолого-клинические показатели (температу-
ра, частота пульса и дыханий) характеризуются
большой динамичностью и являются объектив-
ными, простыми и легкодоступными методами
исследования функционального состояния спор-
тивных лошадей как во время покоя, так в процессе
и после различной мышечной работы. Исследова-
ние частоты пульса, дыхания и гематологических
показателей животного являются одним из важ-
нейших методов ветеринарной клинической диа-
гностики, позволяющей объективно судить о

функциональном состоянии и пригодности ло-
шади к выполнению мышечной работы (Baevsky,
Chernikova, 2017; L. de Mare et al., 2017).

Однако в настоящее время официальные ру-
ководства, в том числе правила по конному спор-
ту и пособия по иппологии, рекомендуют для
оценки состояния организма спортивной лошади
разноречивые нормативные данные или не дают
никаких нормативов показателей для оценки со-
стояния спортивной лошади, как во время покоя,
так и после мышечной работы (Уopшг, 2009;
Szarska et al., 2015; Navas de Solis et al., 2018; Гер-
ман и др., 2019). Это не позволяет считать их
вполне надежными для использования в практи-
ке конного спорта. Поэтому проведение исследо-
ваний о влиянии различных систем тренинга на
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функциональное состояние спортивных лошадей
является актуальным.

В настоящее время представляет интерес разра-
ботка и внедрение интегральных методов скри-
нинг-тестирования спортивных лошадей. Исполь-
зование неинвазивного метода, такой как тестиро-
вание слюны, имеет преимущества в простоте и
безопасности использования (Покровская и др.,
2011; Турлак, 2020).

К тому же, слюна – динамичная биологиче-
ская жидкость и функционально эквивалентна
сыворотке крови, но с низкой концентрацией ме-
таболитов по сравнению с уровнями в крови. Од-
нако с развитием чувствительных методов тести-
рования низкая концентрация метаболитов в
слюне не является ограничением (Вавилова и др.,
2014; Турлак, 2020).

В настоящее время разработана биосенсорная
биотехнология – биолюминесцентный метод с
применением бактериальной ферментативной
системы, который оказался эффективным в те-
стировании состояния организма (Esimbekova et al.,
2014; Kratasyuk, Esimbekova, 2015; Kratasyuk et al.,
2020). Изменение уровня свечения биолюминес-
центной реакции при воздействии на нее слюны в
малом количестве может выявить отклонения в
организме спортивных лошадей как ответ на пре-
дельно допустимые нагрузки. Важной характери-
стикой биолюминесцентного тестирования слюны
лошадей является неинвазивность, позволяющая
безболезненно и быстро контролировать измене-
ние состояния организма спортивных лошадей во
время тренировок, что значимо для конного
спорта.

Поэтому целью исследования явилось выявле-
ние возможности использования биолюминес-
центного ферментативного биотеста в тестирова-
нии слюны лошадей для контроля физической
нагрузки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования являлись две группы
спортивных лошадей: лошади тракененской по-
роды (специализация “выездка”) (n = 21) в воз-
расте 4–21 лет и рысаки (n = 20) в возрасте 2–
7 лет. Лошади тракененской породы (тракены)
содержались в стандартных условиях учебно-
спортивного комплекса коневодства Краснояр-
ского государственного аграрного университета
(ФГБОУ ВО Красноярский ГАУ), рысаки – в
ООО “СПХ “Мустанг” Емельяновского района
Красноярского края. Тестирование каждой ло-
шади, отбор проб ее слюны и крови проводили до
и после тренировок с низкой, средней и высокой
интенсивностями в подготовительный период к

соревнованиям (февраль-июнь 2019–2021 гг.). Со-
гласно тренировочной программе средняя интен-
сивность физической нагрузки отсутствовала для
рысаков.

Физическая нагрузка низкой интенсивности
включала тренировку лошади в течение часа,
средней интенсивности – в течение полутора ча-
сов и высокой интенсивности – в течение двух ча-
сов на корде или под седлом. Программа трениро-
вок включала в себя следующие этапы: на свобод-
ном поводу, в сборе на рыси с включением боковых
элементов, сокращение и раздвижение аллюров и
переходы из одного аллюра в другой, заминку на
рыси на длинном поводу, шаг.

Отбор проб слюны в количестве 1.0–1.5 мл
производили в одноразовые стерильные пласт-
массовые пробирки. Отбор проб до нагрузки про-
водили в утренние часы (до кормления). После
физической нагрузки слюна лошадей образовыва-
лась в достаточном количестве и отбиралась непо-
средственно по завершению тренировки. Отбор
проб слюны никак не влиял на эмоциональное со-
стояние лошадей.

Функциональные показатели организма ло-
шадей определяли по количеству дыхательных
движений (КДД) и частоте сердечных сокращений
(ЧСС). КДД определяли визуально, оценку ЧСС
проводили по электрокардиограмме (ЭКГ) на
электрокардиографе ЭК3Т-01-Р-Д “Монитор”,
Россия) с использованием ферментативно-колори-
метрического метода с помощью полуавтоматиче-
ского биохимического анализатора HumaLyzer 3000
(“Human GmbH”, Германия) с применением стан-
дартизированных наборов Human Diagnostics
Worldwide (“Human GmbH”, Германия). Биохи-
мический анализ сыворотки крови проводили
согласно стандартной общепринятой методике
(Кондрахин и др., 2004), тестировали содержа-
ние общего белка (ОБ) (г/л), концентрации
глюкозы (ммоль/л), мочевины (ммоль/л), креа-
тинина (мкмоль/л), а также активности аланина-
минотрансферазы (АЛТ) (мкмоль/л с) и аспартата-
минотрансферазы (АСТ) (мкмоль/л с). Содержа-
ние ОБ исследовали как показатель нарушения
питания; концентрацию креатинина – как пока-
затель физической нагрузки и энергетического
обмена мышечной ткани; концентрацию глюко-
зы – как основной показатель углеводного обме-
на и определения энергозатрат при физической
работе лошадей; для определения работы почек,
печени и общее состоянии мышц исследовали
концентрацию мочевины; активности АЛТ и АСТ –
это важные показатели состояния сердечной мыш-
цы и мышц опорно-двигательного аппарата.

Биохимические показатели определяли спектро-
фотометрически по глюкозооксидазному методу,
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содержание ОБ– биуретовым методом, концентра-
цию мочевины – уреазным методом по реакции с
фенолгипохлоритом, концентрaцию креатинина –
колориметрическим методом, основанным на ре-
акции Яффе, активности АЛТ и АСТ – методом
Райтмана-Френкеля.

Биолюминесцентное тестирование слюны
проводили после ее центрифугирования в тече-
ние 15 минут при частоте 5000 об./мин на центри-
фуге Eppendorf Centrifuge 5810 r (“Eppendorf”,
Германия). Биолюминесцентное тестирование
проводили на планшетном люминометре TriStar
LB 941 (“Berthold Technologies”, Германия).

Концентрацию лактата (молочной кислоты)
(моль/л) в образцах центрифугированной слюны
измеряли фотометрическим методом в соответ-
ствии с реакцией Берга (Borshchevskaya et al.,
2016) на спектрофотометре UV-1800 (“Shimadzu”,
Япония).

Биолюминесцентное тестирование слюны
проводили с использованием комплекта реакти-
вов аналитической биолюминесценции (КРАБ)
(ИБФ СО РАН, Красноярск), который содержал
лиофилизованные препараты высокоочищенных
ферментов люциферазы EC 1.14.14.3 (0.4 мг/мл)
из рекомбинантного штамма E. coli и NADH:
FMN-оксидоредуктазы EC 1.5.1.29 (Ph. leiognathi)
(0.18 ед. активности).

Реакционная смесь для биолюминесцентной
реакции включала в себя 80 мкл 0.05 М калий –
фосфатного буфера (рН 6.8–7), 5 мкл раствора
КРАБ, 10 мкл 0.0025% раствора тетрадеканаля
(Merck, Германия), 50 мкл 0.4 мМ раствора NADH
(Sigma, США), 10 мкл 0.5 мМ раствора FMN (Ser-
va, Германия).

При проведении биолюминесцентного тестиро-
вания в ячейку планшета последовательно вносили
реакционную смесь и регистрировали величину

максимальной интенсивности свечения (кон-
трольное измерение). При экспериментальном
измерении 40 мкл буфера заменяли на 40 мкл
слюны, разведенной в буфере в 60 раз. Измерения
интенсивности свечения проводили в 2-х повтор-
ностях. По отношению средних максимальных
интенсивностей биолюминесценции эксперимен-
тального измерения ( ) к контрольному (I0) рассчи-
тывали величину остаточного свечения (T, %).

Статистическую обработку данных проводили
в программе Statistica 10 (“StatSoft Inc”, США) с
подсчетом медианы (Me) и интерквартильных
разбросов (С25–С75 перцентили). Различия между
показателями зависимых выборок оценивали по
непараметрическому критерию Вилкоксона, кор-
реляционную связь – по ранговую критерию Спир-
мена. Уровень достоверной значимости р ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты тестирования функционального
состояния показали, что в состоянии покоя (до
тренировок) показатели ЧСС и КДД лошадей нахо-
дились в норме (Baevsky, Chernikova, 2017; Navas de
Solis et al., 2018) (рис. 1, 2). Известно, что опти-
мальными показателями спортивных лошадей в
состоянии покоя (в утренние часы до кормления
или до работы) принято считать ЧСС – 36 уд./мин
(с колебаниями 32–42 уд./мин) и КДД – 13 дых./мин
(с колебаниями 6–16 дых./мин) (Кабасова, Пет-
рушко, 2018; Navas de Solis et al., 2018). Выявлено,
что медиана ЧСС одинакова для тракенов и рыса-
ков, медиана КДД для рысаков выше по сравне-
нию с тракенами (табл. 1). Различие в показателях
КДД может быть обусловлено возрастом лошадей,
т.е. количество дыхательных движений у молодых
спортивных лошадей было выше по сравнению с

I

Рис. 1. Изменения ЧСС с повышением интенсивности физических нагрузок для лошадей обеих групп. Примечание:
*р – достоверность различий относительно значения “до тренировки” по критерию Вилкоксона, где *р – p < 0.05,
**р – p < 0.001.
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возрастными в связи с меньшей подготовленно-
стью молодых лошадей к физическим нагрузкам.

С повышением интенсивности мышечной ра-
боты величины ЧСС и КДД достоверно возраста-
ли. При этом показатели ЧСС и КДД для рысаков
были в 3–4 раза выше по сравнению с тракенами
(табл. 1). Однако достоверного различия в показате-
лях ЧСС и КДД между тракенами и рысаками не
выявлено. Полученные результаты обеих групп по
представленным показателям находились в преде-
лах нормы (Кабасова, Петрушко, 2018). Повыше-
ние показателей с увеличением интенсивности
мышечной работы свидетельствовало о преодо-
лении физических нагрузок.

Результаты биохимического анализа сыворот-
ки крови спортивных лошадей до тренировок и
после мышечной работы показали, что значения
большинства биохимических показателей крови
были в пределах физиологической нормы (Баран
и др., 2010; Андреева и др., 2012; Андрийчук и др.,

2016), кроме активности АСТ, которая была ниже
нормы (табл. 2). Показано, что концентрация моче-
вины существенно не изменялась. Концентрация
глюкозы и ОБ проявляли тенденция к возрастанию
с повышением интенсивности физической нагруз-
ки, что свидетельствовало о влиянии физических
нагрузок на углеводный обмен (Жукова, 2014). Воз-
растающий белковый обмен свидетельствовал о
хорошем питании, которое необходимо для уси-
ления мышечной устойчивости лошадей к физи-
ческим нагрузкам (Баран и др., 2010).

Однако после нагрузки низкой интенсивности
выявлено резкое повышение концентрации креа-
тинина или активности АЛТ и понижение актив-
ности АСТ. С возрастанием интенсивности мы-
шечной работы концентрация креатинина пони-
жалась. Активности АЛТ и АСТ понижались при
средней интенсивности и быстро возрастали при
высокой интенсивности.

Рис. 2. Изменения КДД с повышением интенсивности физических нагрузок для лошадей обеих групп. Примечание:
*р – достоверность различий относительно значения “до тренировки” по критерию Вилкоксона, где *р – p < 0.05,
**р – p < 0.001.
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Таблица 1. Функциональные показатели спортивных лошадей до и после мышечной работы разной интенсивно-
сти. Результаты представлены в виде Me [С25–С75]

Примечание. *р – достоверность различий относительно значения “до тренировки” по критерию Вилкоксона, где * – p < 0.001,
** – p < 0.0001, *** – p < 0.00001.

Функциональный
показатель лошадей

Интенсивность физической нагрузки

до тренировки низкая средняя высокая

Тракены
ЧСС, уд/мин 40.5

[36.0–46.8]
47.0*

[39.8–52.0]
58.0***

[51.0–60.0]
68.0**

[62.0–76.0]

КДД, дых/мин 17.0
[14.0–20.0]

36.0**
[30.0–40.0]

42.0***
[38.0–52.0]

54.0**
[49.0–63.0]

Рысаки
ЧСС, уд/мин 40.5

[31.5–50.8]
54.0*

[45.3–61.0]
96.0***

[82.0–131.3]

КДД, дых/мин 24.0
[15.8–24.0]

48.0***
[36.0–49.5]

64.5***
[55.5–70.5]
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Как известно, креатинин – это конечный про-
дукт метаболизма креатина, который отвечает за
функциональность мышечных волокон, поэтому
количество производимого в организме креати-
нина зависело от количества мышечной массы и
интенсивности физической нагрузки. Ферменты
АСТ и АЛТ присутствуют в значительной степени
в сердечной мышце и в мышцах опорно-двига-
тельного аппарата, поэтому являются маркерами
состояния кардиомиоцитов и миокарда в целом
(Pyatnychko et al., 2021). Понижение концентра-
ции креатинина и повышение активности фер-
ментов после мышечной нагрузки низкой и высо-
кой интенсивности свидетельствовало об их рас-
ходе организмом при максимальных мышечных
работах. Однако стоит отметить, что изменения
всех представленных показателей не превышали
их физиологической нормы для лошадей, поэто-
му перегрузок организма не было.

Выявлено, что реакции организма тракенов и
рысаков на максимальную мышечную нагрузку
проявляются по-разному и характеризуются раз-
личной величиной сдвигов клинических показа-
телей (рис. 3, 4). Установлено, что содержание
глюкозы, общего белка и мочевины не изменялись
с повышением физической нагрузки как для траке-
нов, так и для рысаков показатели были одинако-
вые. Для рысаков выявлено достоверное повыше-
ние активности ферментов АСТ (р = 0.00008) или
АЛТ (р = 0.00008) и достоверное понижение кон-
центрации креатинина (р = 0.00008) с возрастани-
ем интенсивности физической нагрузки (рис. 4).
Для тракенов концентрация креатина также до-
стоверно понижалась с повышением физической

нагрузки (р = 0.01) (рис. 3). Содержание фермента
АЛТ повышалось при низкой или высокой интен-
сивности и понижалось при средней интенсивно-
сти. Активность фермента АСТ при высокой ин-
тенсивности была достоверно ниже показателя
для низкой интенсивности (р = 0.007) и выше –
для средней интенсивности (р = 0.04).

Выявлен высокий показатель активности
АЛТ и АСТ для рысаков после мышечной рабо-
ты высокой интенсивности на 10 нмоль/л · с
(или 100 мкмоль/л с) по сравнению с тракенами.
Это может быть обусловлено разной физической
подготовкой лошадей. Молодые рысаки менее
тренированные, чем возрастные тракены, поэтому
активность ферментов при мышечной работе
была больше. Достоверного различия между ло-
шадьми обеих групп нет. Полученные результаты
в обеих группах по всем показателям находятся в
пределах нормы.

Таким образом, функциональные показатели
лошадей и показатели биохимического анализа
их сыворотки крови указывали на состояние ор-
ганизма, способного выполнять физические на-
грузки малой и высокой интенсивности с макси-
мальной мышечной работой.

Как известно, изменения в организме под вли-
янием физических нагрузок можно определять
более доступным для анализа биосубстратом –
слюной, состав которой может быстро меняться в
ротовой полости в стремлении адаптироваться к
меняющемуся состоянию организма (Вавилова
и др., 2014; Турлак, 2020).

Таблица 2. Клинические показатели сыворотки крови спортивных лошадей до и после мышечной работы разной
интенсивности. Результаты представлены в виде Me [С25–С75]

Биохимический 
показатель

Интенсивность физической нагрузки Физиологические 
нормы 

(Андрийчук 
и др., 2016)

до тренировки низкая средняя высокая

Концентрация ОБ, г/л 62.6
[60.1–64.7]

62.5
[60.8–65.0]

63.6
[61.4–65.6]

66.3
[64.0–69.5] 57–79

Концентрация
глюкозы, ммоль/л

4.6
[3.9–5.2]

3.0
[2.4–4.2]

4.5
[4.1–4.6]

4.5
[3.9–5.2] 3.5–6.3

Концентрция 
мочевины, ммоль/л

5.5
[5.1–6.2]

5.9
[5.0–7.0]

6.0
[4.8–6.7]

5.4
[4.6–6.7] 3.7–8.8

Концентрация 
креатинина, мкмоль/л

126.8
[108.0–139.0]

150.0
[137.0– 161.8]

132.7
[106.1–155.4]

106.6
[99.2–139.9] 77–175

Концентрация
АЛТ, мкмоль/л с

0.06
[0.03–0.05]

0.012
[0.006–0.02]

0.008
[0.008–0.02]

0.19
[0.1–0.2] 0.046–0.357

Концентрация АСТ, 
мкмоль/л с

0.79
[0.51–0.6]

0.38
[0.3–0.4]

0.18
[0.14–0.18]

1.23
[0.7–0.96] 1.972–4.879
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Результаты проведенного нами биолюминес-
ценного тестирования слюны показали, что слю-
на лошадей после тренировок тушила интенсив-
ность свечения по-разному (рис. 5, 6). Одинаково
для обеих групп лошадей наблюдали тенденцию
достоверного снижения остаточного свечения
(или повышения тушения интенсивности свече-
ния) от состояния покоя (до тренировки) до низ-
кой или средней интенсивности физической на-
грузки и повышение остаточного свечения (или
уменьшения тушения интенсивности свечения) –

при высокой интенсивности. При этом слюна
рысаков до тренировки на 10% сильнее тушила
интенсивность свечения по сравнению со скаку-
нами.

Представленный интегральный показатель ука-
зывал на общее изменение компонентного состава
или свойств слюны лошадей во время мышечной
работы. Для выявления изменений в слюне про-
анализирована чувствительность биолюминес-
центной ферментативной системы.

Рис. 3. Диаграмма изменения биохимических показателей сыворотки крови с повышением интенсивности физиче-
ской нагрузки для тракенов.
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Рис. 4. Диаграмма изменения биохимических показателей сыворотки крови с повышением интенсивности физиче-
ской нагрузки для рысаков.
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Известно, что используемая для тестирования
слюны бактериальная ферментативная система
имеет чувствительность к изменению рН и ион-
ной силы между ионами Na+ и K+ в анализируе-
мой среде (Bezrukikh et al., 2014; Есимбекова и др.,
2015). Определено, что рН слюны лошадей в со-
стоянии покоя (до тренировки) был выше нормы
в сторону кислотного показателя (норма рН 7.5
(Покровская и др., 2011)) и не изменялся с повыше-
нием интенсивности физической нагрузки, кроме
нагрузки средней интенсивности (когда отсутство-
вала максимальная мышечная работа лошадей), где
рН слюны было незначительно понижено (табл. 3).
Представленные показатели рН были выше опти-
мального диапазона функционирования биолю-
минесцентной системы (рН 6.8–7.0 (Bezrukikh et al.,
2014)). Следовательно, рН слюны оказывало ин-
гибирующий эффект на интенсивность свечения
бактериальной ферментативной системы.

Ранее было определено, что содержание натрия
и калия после физической нагрузки в сыворотке
крови спортивных лошадей достоверно снижалось
вследствие потери электролитов с потом и разви-
тия электролитного дисбаланса (Maksymovych,
2017). Однако изменения концентрации ионов
натрия и калия в слюне лошадей достаточно малы
(6–23 ммоль/л) и представленные показатели
входили в чувствительный диапазон функциони-
рования биолюминесцентной системы (Bezrukikh
et al., 2014). Следовательно, изменение ионной си-
лы между ионами Na+ и K+ в слюне не могут ока-
зывать влияние на чувствительность биолюми-
несцентной системы.

В виду того, что уровень лактата является важ-
ным параметром, определяющим физическую
подготовку спортивного организма (Karatosun et al.,

2005), определение лактата в слюне представля-
лось значимым. Показано, что концентрация
лактата в слюне лошадей недостоверно возрасталa
с повышением интенсивности физической на-
грузки, кроме нагрузки средней интенсивности
(когда отсутствовала максимальная мышечная
работа лошадей), где концентрация лактата было
незначительно пониженa (табл. 3). Известно, что
повышение лактата свидетельствует о недоста-
точном насыщении организма кислородом во
время тренировок. Видимо, незначительный лак-
тат-ацитоз вызывал нарушение кислотно-щелоч-
ного баланса в слюне (Скворцов и др., 2020). Одна-
ко анализ корреляционных взаимосвязей между
величиной остаточного свечения и концентрацией

Рис. 5. Изменения остаточного свечения биолюминесцентной ферментативной системы с повышением интенсивно-
сти физических нагрузок для тракенов. Примечание: *р – достоверность различий относительно значения “до трени-
ровки” по критерию Вилкоксона, где *р – p < 0.05, **р – p < 0.001.
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Рис. 6. Изменения остаточного свечения биолюми-
несцентной ферментативной системы с повышением
интенсивности физических нагрузок для рысаков.
Примечание: *р – достоверность различий относи-
тельно значения “до тренировки” по критерию Вил-
коксона, где *р – p < 0.05, **р – p < 0.001.
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лактата не показал зависимости. Следовательно,
содержание лактата не влияло на ингибирующий
эффект биолюминесцентного свечение бактери-
альной ферментативной системы.

Таким образом, влияние рН слюны на инте-
гральный биолюминесцетный показатель следует
рассматривать как индикатор стресса лошадей во
время физической нагрузки.

Возможное влияние других биохимических
показателей слюны на биолюминесцентное све-
чение планируется проанализировать в дальней-
ших исследованиях.

Предварительный анализ корреляционной вза-
имосвязи между величинами остаточного свечения
и биохимическими показателями сыворотки крови
показал, что для рысаков после нагрузки высокой
интенсивности интегральный биолюминесцент-
ный показатель связан с пониженным содержани-
ем креатинина (r = –0.5; р = 0.05). Для тракенов
интегральный биолюминесцентный показатель
взаимосвязан с содержанием общего белка (r = 0.5;
р = 0.05) после нагрузки низкой интенсивности
или с содержанием глюкозы – после средней ин-
тенсивности (r = 0.5; р = 0.05) и повышением ак-
тивности фермента АСТ – после высокой интен-
сивности (r = –0.8; р = 0.05). Кроме этого, инте-
гральный биолюминесцентный показатель обеих
групп после нагрузки высокой интенсивности
связан с повышением ЧСС (r = –0.5; р = 0.05).

Следовательно, интегральный биолюминес-
центный показатель при тестировании слюны
может быть сопоставим с таким функциональным
показателем как ЧСС для выявления мышечной
работы высокой интенсивности. Изменение инте-
грального биолюминесцентного показателя в за-
висимости от выполняемой мышечной работы
низкой или высокой интенсивности обусловлено
изменением рН и может быть зависимо от биохи-
мических показателей слюны, отвечающих за фер-
ментативную активность в сердечной мышце и
мышцах опорно-двигательного аппарата.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Стандартные физиолого-клинические методы
тестирования лошадей в тренировках с разной
интенсивностью показали, что показатели функ-
ционального состояния лошадей находились в
норме в соответствии с выполняемой мышечной
работой низкой или высокой интенсивности. Ис-
пользуемый для тестирования слюны лошадей в
тренинге биолюминесцентный ферментативный
метод позволил выявить преодолеваемые орга-
низмом физические нагрузки по изменению ин-
тегрального биолюминесцентного показателя,
т.е. снижение интенсивности свечения при мы-
шечной работе низкой интенсивности и повыше-
ние интенсивности свечения – при высокой интен-
сивности. При этом изменение интенсивности све-
чения зависело от повышения рН слюны с
возрастанием физической нагрузки. Изменение
интегрального биолюминесцентного показателя
коррелировало с физиолого-клиническими пока-
зателями, такими как повышенный показатель
ЧСС при мышечной работе высокой интенсивно-
сти, пониженный показатель активности фер-
ментов сердечной мышцы при мышечной работе
низкой и повышенный показатель активности
ферментов мышцы опорно-двигательного аппа-
рата в сыворотке крови при мышечной работе вы-
сокой интенсивности. Таким образом, доказана
возможность неинвазивного тестирования слю-
ны спортивных лошадей для оценки воздействия
физической нагрузки на организм лошади в тре-
нинге. Полученные предварительные результаты
позволяют определить физиологическое состоя-
ние лошадей при физических нагрузках различ-
ной интенсивности.

Финансирование. Работа выполнена при фи-
нансовой поддержке РФФИ и Красноярского
краевого фонда науки в рамках научного проекта
(19-416-240001).

Таблица 3. Физико-химические показатели слюны спортивных лошадей до и после мышечной работы разной
интенсивности. Результаты представлены в виде Me [С25–С75]

Физический
и химический показатель

Интенсивность физической нагрузки

до тренировки низкая средняя высокая

рН 7.7 [7.5–8.0] 8.0 [7.5–8.0] 7.0 [7.0–8.0] 8.0 [7.5–8.0]

Концентрация лактата, моль/л 4.9 [4.6–5.7] 5.2 [4.9–6.0] 4.5 [4.2–5.0] 5.4 [3.8–7.2]
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The Prospects for Using Bioluminescent Enzymatic Analysis to Reveal the Exercise 
Capacity of Sports Horses

L. V. Stepanova1, #, O. V. Kolesnik2, O. A. Kolenchukova1, 3, A. S. Fedotova4, A. V. Kolomeytsev1,
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Bioluminescent testing of saliva of sports horses, selected before and after physical exercise, was carried out
using a coupled enzyme reaction catalyzed by NADH:FMN-oxidoreductase and bacterial luciferase. The in-
hibitory effect of saliva on the intensity of the light emission was shown, which depended on an increase in
the pH of saliva after muscle work. A decrease in the integral bioluminescent index after low-intensity mus-
cular work correlated with the content of total protein and glucose in the blood an serum increase in the bio-
luminescent index at high intensity was due to a decrease in creatinine or an increase in aspartate aminotrans-
ferase and is corelated with an increase in heart rate. It has been shown for the first time that the inhibition of
bioluminescence can be an indicator of the functional state of a horse in training, which can be used in sports
horse breeding to prevent overloads.

Keywords: sport horses, saliva, NADH:FMN-oxidoreductase, luciferase, bacterial bioluminescence
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Изучены структура популяций, морфометрические особенности растений и семян, плодозавязывае-
мость и семенная продуктивность Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó (Orchidaceae) на территории Республи-
ки Коми, где вид находится на северном пределе своего ареала. По сравнению с более южными частями
ареала вида, а также при продвижении на север Республики Коми выявлено уменьшение размеров
семян и числа цветков в соцветии. Семенная продуктивность D. fuchsii в Республике Коми ниже,
чем в более южных частях ареала: одна коробочка содержит, в среднем, 2900 ± 80 семян, реальная
семенная продуктивность растения составляет 24.8 тыс. семян. Несмотря на ухудшение некоторых
показателей репродуктивного успеха, по сравнению с более южными частями ареала, вид образует
здесь довольно крупные, хорошо возобновляющиеся популяции.

Ключевые слова: орхидные, северная граница ареала, морфометрия семян, плодозавязываемость, се-
менная продуктивность
DOI: 10.31857/S1026347023010079, EDN: IMBWSL

Orchidaceae Juss. – одно их крупнейших се-
мейств покрытосеменных растений (Govaerts et al.,
2018), которое в настоящее время сталкивается с
исключительным риском вымирания (Cribb et al.,
2003; Barman, Devadas, 2013). Несмотря на много-
численные усилия по сохранению орхидей, чис-
ленность популяций этих видов продолжает со-
кращаться (Whigham, Willems, 2003; Kull, Hutch-
ings, 2006; Swarts et al., 2007; Wang et al., 2015).
Редкость и уязвимость орхидей связана с особенно-
стями их биологии, такими как уникальные репро-
дуктивные стратегии, специфические взаимодей-
ствия с микоризными грибами и опылителями,
специализированные требования к условиям сре-
ды обитания. Для эффективных природоохран-
ных мероприятий необходимы сведения о биоло-
гии и экологии этих видов, решающее значение
при этом имеет знание их репродуктивной биоло-
гии, где до сих пор остается много неясного. Для
некоторых видов еще не выявлен показатель се-
менной продуктивности из-за сложности в под-
счете огромного числа мельчайших пылевидных
семян, содержащихся в одной коробочке (Proctor,
Harder, 1994; Arditti, Ghani, 2000; Блинова, 2008),
а для большинства видов орхидных умеренных
широт вообще нет никаких сведений об их репро-
дуктивных характеристиках (Блинова, 2009). Это
делает актуальным изучение разных аспектов ре-
продуктивного успеха орхидных, прежде всего

для выявления стратегий сохранения этих уязви-
мых растений в природе. Особенно актуальны та-
кие работы на краю ареала, где популяции под-
вержены большему риску исчезновения.

В настоящей работе была исследована струк-
тура популяций и репродуктивный успех Dacty-
lorhiza fuchsii (Druce) Soó на территории Респуб-
лики Коми, где проходит северная граница рас-
пространения этого вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Dactylorhiza fuchsii – евразиатский вид. В Рес-
публике Коми довольно широко распространен,
произрастает в разнообразных местообитаниях: в
речных долинах на разнотравных и злаково-раз-
нотравных лугах, травянистых бечевниках, в тра-
вяно-моховых сообществах, на ключевых болотах
по береговым террасам и склонам; часто растет на
водораздельных болотных массивах и в сфагно-
вых сосновых и еловых лесах, встречается в сме-
шанных и мелколиственных лесах с травяно-мо-
ховым покровом, реже – на выходах известняков
(Кириллова, Кириллов, 2013). Вид размножается
семенами (Вахрамеева, 2000). Опыляется насеко-
мыми. В качестве опылителей отмечены предста-
вители Coleoptera, Diptera, Hymenoptera (Dafni,
Woodell, 1986; Gutowski, 1990; Claessens, Kleynen,

УДК 582.594:581.16(470.13)
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2011), в Республике Коми – Bombus pascuorum,
Bombus jonellus и Bombus lucorum (Филиппов, 2016).
Вид характеризуется обманной стратегией опы-
ления, но ряд исследователей (Dafni, Woodell,
1986; Box et al., 2008) предполагает наличие нектара.
Возможно и самоопыление (Tałałaj et al., 2019).
Эффективность опыления варьирует по ареалу
вида от 10.6 до 80% (Вахрамеева, 2000; Claessens,
Kleynen, 2011). В связи с сокращением численно-
сти D. fuchsii включен в Красные книги 25 регио-
нов России (Вахрамеева и др., 2014), в том числе в
приложение к Красной книге Республики Коми
(2019), как вид, нуждающийся в биологическом
надзоре.

Исследования проведены в 2010–2021 гг. на
территории Республики Коми. Регион располо-
жен на северо-востоке европейской части Рос-
сии. Протяженность его с юга на север составляет
785 км, с запада на восток – 695 км. По рельефу и
геологическому строению восток территории от-
носится к горному Уралу (Северный, Приполяр-
ный и Полярный Урал), а остальная часть – к
Русской равнине (Тиманский кряж, Печорская
низменность, Вычегодско-Мезенская равнина).
Климат умеренно континентальный. Лето короткое
и прохладное, зима длинная и холодная с устой-
чивым снежным покровом.

Изучено 19 ценопопуляций D. fuchsii (рис. 1),
часть из них наблюдали в течение ряда лет. Ис-
следованные популяции расположены в пределах
Вычегодско-Мезенской равнины (ВМР) (ЦП 1–4),
Южного Тимана (ЮТ) (ЦП 5–8), Северного (СУ)
(ЦП 9–14) и Приполярного (ПУ) (ЦП 15–19)
Урала. При изучении популяций использовали
общепринятые в популяционной биологии мето-
дики с учетом специфики изучения редких видов
(Злобин и др., 2013). Условные онтогенетические
состояния растений выделены по ранее разрабо-
танным для данного вида ключам (Вахрамеева,
2000; Кириллова, Кириллов, 2013), с учетом осо-
бенностей онтогенеза орхидных на севере (Бли-
нова, 1998). Выделяли следующие онтогенетиче-
ские состояния: ювенильное (j), имматурное (im),
взрослое вегетативное (v) (куда включали вирги-
нильные и временно не цветущие генеративные
растения, различить которые в природе очень
сложно) и генеративное (g).

При изучении морфометрических особенно-
стей растений в каждой популяции измерено по
30 генеративных особей. При исследовании гене-
ративной сферы с каждого цветущего растения
для измерений брали по два цветка из средней ча-
сти соцветия, их фиксировали с помощью про-
зрачного скотча на картон, затем сканировали и
проводили измерения в программе Gimp 2.8. В
последующем данные усредняли и использовали
как показатели размеров частей цветка для от-
дельного растения.

В августе подсчитывали количество завязав-
шихся плодов, определяли плодозавязываемость
(как отношение числа плодов к числу цветков) и
собирали коробочки со зрелыми семенами из цен-
тральной части соцветия до начала их раскрытия.
Семена просматривали при увеличении 4.5× под
световым микроскопом МСП-2 (ЛОМО, Россия)
и фотографировали цифровой видеокамерой ТС-
500 (ЛОМО, Россия). Измерения проводили в
программе ToupView (ToupTek, Китай). Из каж-
дой популяции в каждый год исследования ана-
лизировали по 40 семян. Измеряли среднюю дли-
ну и ширину семени и зародыша, отношение этих
показателей друг к другу, объем семени и зароды-
ша, долю воздушного пространства в семени (Ar-
ditti et al., 1979; Healey et al., 1980). Всего измерено
1210 семян.

Для определения качества семян взята смесь
семян из коробочек, отобранных с разных растений
в пределах одной популяции (не менее 600 семян с
каждой популяции). Семена просматривали под
микроскопом, неполноценными считали семена
без нормально развитого зародыша. Подсчет чис-
ла семян в коробочках проведен с применением
разработанной нами оригинальной методики аб-
солютного учета количества семян средствами
программного пакета ImageJ 1.5 (Кириллова, Ки-
риллов, 2015, 2017) на сканированном материале в
автоматическом режиме (алгоритм Find Maxima)
с ручной корректировкой. Для каждой популя-
ции подсчитаны семена в пяти–шести коробоч-
ках из средней части соцветия (всего в 110 коро-
бочках). Проведен учет следующих показателей:
условно-потенциальная семенная продуктивность
(УПСП) (число семян в коробочке × число цвет-
ков на растении (среднее для ЦП)); условно-ре-
альная семенная продуктивность (УРСП) (число
семян в коробочке × число цветков на растении
(среднее для ЦП) × плодозавязываемость ЦП/100);
реальная семенная продуктивность (РСП) (число
полноценных семян в коробочке × число цветков
на растении (среднее для ЦП) × плодозавязывае-
мость ЦП/100); урожай семян (реальная семенная
продуктивность особи ×плотность генеративных
растений на 1 м2).

Подготовительную обработку и анализ данных
проводили в приложении Microsoft Office Excel
2010. В тексте и таблицах приведены среднее
арифметическое (M) и стандартное отклонение
(SD). Проверку на нормальность распределения
выборок значений морфометрических парамет-
ров растений и семян проводили с помощью W-те-
ста Шапиро–Уилка. Для сравнения выборок ис-
пользовали две группы методов: параметриче-
ские (t-критерий Стьюдента для выборок с
нормальным распределением) и непараметриче-
ские (критерий Уилкоксона–Манна–Уитни для
данных с отклонениями от нормального распре-
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деления). Статистические расчеты выполнены с
помощью среды R (v.3.4.2) (R Core Team, 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Dactylorhiza fuchsii образует в регионе довольно
крупные популяции, численностью до несколь-

ких сотен растений. Онтогенетические спектры
исследованных популяций – нормальные, пол-
ночленные, правосторонние. На юге региона в
популяциях преобладают взрослые вегетативные
особи, севернее – генеративные (рис. 2). Усред-
ненный онтогенетический спектр D. fuchsii в ре-
гионе – 13.9:24.6:23.5:38 (j:im:v:g) отличается от

Рис. 1. Обследованные популяции Dactylorhiza fuchsii на территории Республики Коми: 1 – сосняк разнотравно-ку-
старничково-зеленомошный; 2 – березово-еловый разнотравно-зеленомошный лес; 3 – старая заросшая дорога в сос-
ново-ольховом лесу; 4 – сосняк с березой разнотравно-чернично-зеленомошный; 5 – разнотравный бечевник (ЮЗ);
6 – разнотравный бечевник (СЗ); 7 – разнотравный луг; 8 – разнотравный бечевник (Ю); 9 – разнотравный бечевник;
10 – разнотравный бечевник; 11 – разнотравный бечевник; 12 – разнотравный бечевник; 13 – разнотравный бечевник;
14 – березово-еловый разнотравно-зеленомошный лес; 15 – разнотравный бечевник; 16 –мелкотравный бечевник:
17 – подножие склона; 18 – мелкотравный бечевник; 19 – разнотравно-моховый бечевник.
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базового спектра этого вида (15:19:38:28 (Вахра-
меева, 2000)) повышенной долей генеративных
растений. Почти в половине исследованных по-
пуляций (в 43%) отмечены поврежденные на ста-
дии бутонизации генеративные растения, их доля
варьирует от 2.3 до 100%, составляя, в среднем,
21.6%.

В результате проведенных исследований выяв-
лено, что средняя высота D. fuchsii на территории
Республики Коми составляет 31.9 ± 8.0 см (мини-
мальная – 13 см, максимальная – 64 см). На каж-
дое растение приходится, в среднем, 19 ± 8.3 (от 5
до 72) цветков. Соцветие 5.5 ± 2.0 см длиной, при-
цветники – 10.8 ± 2.1 мм. Наружные листочки
околоцветника – ланцетные или широко ланцет-
ные; верхний – 8.5 ± 0.9 мм длиной, боковые
8.9 ± 0.93 мм длиной. Губа цветка – 8.4 ± 0.9 мм
длиной и 10.5 ± 1.2 мм шириной. Шпорец – 5.6 ±
± 1.0 мм длиной и 1.6 ± 0.3 мм толщиной. Для
Центральной Европы приведено большее число
цветков в соцветии этого вида – в среднем 23.7–
28 шт. (Kindlmann, Jersakova, 2006; Sonkoly et al.,
2016). В Англии (Bateman, Rudall, 2006) губа цвет-
ка этого вида мельче – 6.3 мм длиной и 8.8 мм ши-
риной, шпорец примерно такого же размера.

Морфометрические особенности D. fuchsii
изучали в разных частях региона (табл. 1). Уста-
новлено, что по направлению к северу уменьша-
ется высота растений, длина соцветий и число
цветков. Например, на одно растение на Выче-
годско-Мезенской равнине и Южном Тимане
приходится в среднем 21 цветок, на Северном
Урале – 18, на Приполярном Урале – 14.

Средняя плодозавязываемость вида в регионе –
46.4%. В Центральной Европе этот показатель со-
ставляет, по результатам разных исследователей,
от 46–49% (Kindlmann, Jersakova, 2006) до 63.5

(Sonkoly et al., 2016), в Центральной России
(Тверская область) – 80.5–93.4% (Хомутовский,
2011).

Плодозавязываемость варьирует в исследован-
ных популяциях от 11.6 до 74.5%, в зависимости от
местообитания и года исследований (рис. 3). Этот
показатель не связан с числом цветков в соцветии.
Обнаружена достоверная положительная корреля-
тивная связь плодозавязываемости с температурой
третьей декады июня (r = +0.52, p < 0.05). Кроме то-
го, на нее влияет и степень затенения. В открытых
местообитаниях плодозавязываемость оказалась
выше (в среднем 55.2%), чем в затененных лесных
биотопах (35.8%). Исключением стала лишь по-
пуляция на лугу Южного Тимана (ЦП 7), обсле-
дованная в 2011 г., которая отличалась самым
низким показателем (11.6%) из всех изученных
популяций.

Семена D. fuchsii – песочного цвета, удлинен-
ной формы (индекс семени – 4.2). Их средняя
длина в регионе составляет 0.70 ± 0.12 (0.34–1.04)
мм, ширина – 0.17 ± 0.03 (0.10–0.30) мм. Средний
размер зародышей семян в Республике Коми –
0.20 ± 0.04 × 0.12 ± 0.02 мм. Около 67% семени за-
нимает воздушное пространство. Для Европы
приведены чуть большие размеры семян этого ви-
да – 0.8–0.9 × 0.15–0.20 мм (Bojňanský, Fargašová,
2007; Talalaj et al., 2019), для России – 1.01 × 0.15 мм
(Шибанова, Долгих, 2010) и 0.98 × 0.20 мм (Ники-
шина и др., 2007).

Размер семян D. fuchsii варьирует как между
изученными популяциями, так и в одной и той же
популяции на протяжении нескольких лет (табл. 2).
Выявлено, что объем семян связан с объемом за-
родыша (r = +0.74, при р < 0.05) и погодными
условиями третьей декады июня (r = +0.56, при
р < 0.05) и третьей декады июля (r = +0.57, при р <

Рис. 2. Усреднённые онтогенетические спектры популяций Dactylorhiza fuchsii из разных частей Республики Коми: j –
ювенильные особи, im – имматурные, v – взрослые вегетативные, g – генеративные.
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Таблица 1. Морфометрические параметры генеративных особей Dactylorhiza fuchsii в разных частях Республики
Коми

Примечание: * – статистическая значимость отличий при p < 0.05; ** – статистическая значимость отличий при p < 0.01.

Признак

Вычегодско-
Мезенская 

равнина
Южный Тиман Северный Урал Приполярный 

Урал

n = 150 n = 270 n = 180 n = 140

Высота растения, см 38.81 ± 8.16 33.37 ± 6.41** 31.17 ± 4.82** 22.39 ± 3.88**
Длина соцветия, см 6.43 ± 2.10 5.43 ± 1.99** 5.45 ± 1.97 4.59 ± 1.22**
Число цветков, шт. 20.6 ± 7.5 20.8 ± 9.2 18.2 ± 8.4** 14.4 ± 4.3**
Длина губы, мм 8.74 ± 1.03 8.22 ± 0.83** 8.39 ± 0.72
Длина верхнего лепестка наружного 
круга околоцветника, мм 8.92 ± 0.99 8.24 ± 0.76** 8.80 ± 0.83**

Длина нижнего лепестка наружного 
круга околоцветника, мм 9.34 ± 1.02 8.71 ± 0.78** 9.40 ± 0.81**

Длина шпорца, мм 6.40 ± 0.98 5.21 ± 0.65** 5.04 ± 0.76
Ширина шпорца, мм 1.75 ± 0.27 1.57 ± 0.25** 1.62 ± 0.16
Ширина губы, мм 10.83 ± 1.40 10.41 ± 1.06** 9.40 ± 1.14**
Длина прицветника, мм 11.61 ± 2.38 10.18 ± 1.79** 11.26 ± 1.51**
Длина завязи, мм 8.42 ± 1.41 7.41 ± 0.84** 8.01 ± 0.95**

< 0.05). Кроме того, размеры семян и зародышей
уменьшаются в регионе по направлению к северу
(табл. 3).

В одной коробочке D. fuchsii на территории
Республики Коми содержится в среднем 2900 ±
± 80 семян. В более южных частях ареала вида
этот показатель выше, так, для Средней России
(Тверская область) он составляет 5945 ± 54 шт.
(Хомутовский, 2011), для Центральной Европы –
5205 ± 914 шт. (Sonkoly et al., 2016). Число семян в
коробочке варьирует среди изученных популяций
от 2027 до 3864 шт. (табл. 4). Обнаружена досто-
верная коррелятивная связь среднего числа се-
мян в коробочке с числом цветков в популяции
(r = +0.52, при р < 0.05). Наибольшее количество
семян в коробочке отмечено в ЦП 1 в 2021 г., ко-
гда наблюдалось и максимальное число цветков в
соцветии – 26.2.

Часть семян в коробочках – неполноценная
(не содержит нормально развитого зародыша), их
доля варьирует в изученных популяциях от 0.7 до
32.1%, составляя в среднем 11.9%. Максимальный
показатель отмечен в ЦП 2. Количество неполно-
ценных семян зависит и от года исследования.
Так, в ЦП 1 в разные годы наблюдений оно со-
ставляло от 0.7 до 24.5%. Обнаружена отрицатель-
ная достоверная коррелятивная связь между ко-
личеством неполноценных семян и плодозавязы-
ваемостью (r = –0.54, при p < 0.05). В годы с
низкой плодозавязываемостью отмечено больше
неполноценных семян.

Среднее число полноценных семян в плоде
D. fuchsii на территории Республики Коми состав-
ляет 2572 шт. В Тверской области этот показатель
в два раза выше – 5837 шт. (Хомутовский, 2011).
Условно-реальная семенная продуктивность рас-
тения (число семян на генеративное растение)
составляет 27785 шт. В Центральной Европе этот
показатель значительно выше – 87786 шт.
(Sonkoly et al., 2016).

Реальная семенная продуктивность генера-
тивного растения D. fuchsii в регионе составляет
24795 семян. Минимальный показатель (7098 шт.)
отмечен для ЦП 6, которая характеризуется наи-
более суровыми условиями и находится на склоне
северной экспозиции на Южном Тимане, макси-
мальный (60666 шт.) – для ЦП 10.

Средний урожай семян D. fuchsii на террито-
рии Республики Коми – 36935 семян на 1 м2, этот
показатель значительно варьирует среди популя-
ций – от 12.2 тыс. шт. (ЦП 17) до 127.4 шт./м2 (ЦП
10). Он определяется, наравне с эффективностью
опыления и семенной продуктивностью, также
плотностью генеративных растений на 1 м2, кото-
рая составляет в исследованных популяциях от
0.6 до 3.2 особей на 1 м2.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
У растений обманная стратегия опыления яв-

ляется одной из эффективных репродуктивных
стратегий (Cozzolino, Widmer, 2005; Jersáková et al.,
2006). Треть видов орхидных, в том числе и Dacty-
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Рис. 3. Плодозавязываемость Dactylorhiza fuchsii в разных популяциях Республики Коми.
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lorhiza fuchsii, характеризуются обманной страте-
гией опыления (Tremblay et al., 2005) и полностью
зависят от поведения опылителей. Насекомые
учатся избегать “обманчивых” цветков безнек-
тарных видов после нескольких посещений, ви-
димо поэтому, большое соцветие не выгодно в
данном случае. Выявленное уменьшение числа
цветков в соцветии D. fuchsii на северной границе
ареала, а также уменьшение количества цветков
по территории региона в направлении севера, ве-
роятно, связано с тем, что небольшое соцветие
оптимально в данных условиях.

Размеры цветков этого вида не коррелируют с
широтным расположением растений. По всей ви-
димости, в данном случае идет приспособление к
конкретным опылителям в каждом локальном
участке.

В качестве метода количественной оценки ре-
продуктивного успеха орхидных часто используют
такой показатель как плодозавязываемость (“fruit
set”) – доля цветков, образовавших плоды (Proctor,
Harder, 1994; Neiland, Wilcock, 1998; Kindlmann,
Jersáková, 2006). Выявлено, что средняя плодоза-
вязываемость вида на северной границе ареала
(46.4%) сопоставима с этим показателем в других
частях ареала. Она не связана с числом цветков в
соцветии, а зависит от температуры в период цве-

тения этого вида (третья декада июня). В хоро-
шую погоду активность насекомых-опылителей
выше.

На репродуктивный успех растений влияют
различные факторы, одним из которых является
свет. Обнаружено, что степень затенения оказывает
воздействие на репродуктивный процесс растений,
например, влияя на количество и активность опы-
лителей (Alonso, Herrera, 2008; Kilkenny, Galloway,
2008), в том числе и у орхидных (Willems et al., 2001;
Shefferson et al., 2006; Morales et al., 2010; Abeli et al.,
2013; Кириллова, Кириллов, 2018, 2020а). В на-
шем исследовании также обнаружено, что плодо-
завязываемость D. fuchsii в более затененных ме-
стообитаниях (лесах) оказалась ниже (в среднем
35.8%), чем на открытых участках (55.2%).

Размеры семян D. fuchsii на северной границе
ареала (0.70 × 0.17 мм) меньше, чем в более юж-
ных частях ареала этого вида. Они уменьшаются и
по территории региона в направлении севера. Раз-
меры семян (и зародышей) положительно связаны с
температурой третьей декады июня и июля, то есть
с теми периодами, когда растения опыляются
(фаза цветения) и идет формирование семян (фа-
за плодоношения).

Одни исследователи (Широков и др., 2007) от-
носят D. fuchsii к видам, образующим значитель-
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Таблица 2. Морфометрическая характеристика семян Dactylorhiza fuchsii в Республике Коми

ЦП Год

Семя

длина, мм 
M ± sd

ширина, мм 
M ± sd

индекс 
M ± sd Объем, ×10–3 мм3

1 2010 0.80 ± 0.11 0.19 ± 0.04 4.26 ± 0.91 8.26

2011 0.89 ± 0.09 0.20 ± 0.03 4.47 ± 0.74 9.77

2015 0.62 ± 0.12 0.17 ± 0.02 3.71 ± 0.63 4.89

2017 0.88 ± 0.08 0.20 ± 0.04 4.63 ± 0.71 9.22

2021 0.68 ± 0.08 0.17 ± 0.03 4.08 ± 0.68 5.39

2 2011 0.78 ± 0.07 0.17 ± 0.02 4.60 ± 0.74 6.15

3 2016 0.67 ± 0.13 0.14 ± 0.02 4.79 ± 0.74 3.71

4 2018 0.82 ± 0.08 0.15 ± 0.02 5.39 ± 0.63 5.08

2021 0.63 ± 0.09 0.14 ± 0.02 4.44 ± 0.70 3.64

5 2010 0.70 ± 0.08 0.18 ± 0.02 4.03 ± 0.53 5.80

2011 0.70 ± 0.13 0.18 ± 0.03 4.0 ± 0.96 5.99

6 2009 0.71 ± 0.14 0.18 ± 0.03 4.07 ± 0.94 6.12

2010 0.81 ± 0.12 0.19 ± 0.03 4.42 ± 0.88 7.76

2011 0.72 ± 0.09 0.18 ± 0.02 4.15 ± 0.71 5.89

7 2011 0.62 ± 0.12 0.18 ± 0.03 3.47 ± 0.75 5.75

8 2009 0.73 ± 0.11 0.19 ± 0.03 4.01 ± 0.75 6.87

2010 0.74 ± 0.10 0.18 ± 0.02 4.24 ± 0.87 6.30

2011 0.71 ± 0.12 0.17 ± 0.02 4.14 ± 0.77 5.68

9 2017 0.60 ± 0.06 0.16 ± 0.02 3.90 ± 0.57 3.93

10 2017 0.63 ± 0.08 0.17 ± 0.02 3.83 ± 0.65 4.76

11 2017 0.65  ± 0.07 0.17 ± 0.02 3.90 ± 0.66 4.93

12 2016 0.69 ± 0.09 0.16 ± 0.03 4.43 ± 0.87 4.72

2018 0.71 ± 0.09 0.17 ± 0.02 4.31 ± 0.73 5.29

13 2016 0.67 ± 0.09 0.18 ± 0.02 3.84 ± 0.68 5.58

14 2016 0.65 ± 0.07 0.17 ± 0.02 3.91 ± 0.61 4.89

15 2021 0.58 ± 0.05 0.15 ± 0.02 3.95 ± 0.60 3.40

16 2021 0.61 ± 0.08 0.15 ± 0.02 4.05 ± 0.71 3.85

17 2021 0.66 ± 0.06 0.16 ± 0.02 4.32 ± 0.73 4.34

18 2021 0.62 ± 0.08 0.16 ± 0.02 3.94 ± 0.81 4.14



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 1  2023

РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó 75

ЦП Год

Зародыш Доля 
воздушного 

пространства в 
семени, %

длина, мм
M ± sd

ширина, мм
M ± sd

индекс 
M ± sd

объем, 
×10–3 мм3

1 2010 0.23 ± 0.04 0.14 ± 0.02 1.74 ± 0.37 2.34 68.47

2011 0.23 ± 0.04 0.14 ± 0.02 1.68 ± 0.19 2.48 73.95

2015 0.20 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.71 ± 0.21 1.54 64.56

2017 0.22 ± 0.04 0.14 ± 0.02 1.66 ± 0.18 2.30 71.92

2021 0.22 ± 0.03 0.14 ± 0.02 1.55 ± 0.20 2.37 55.08

2 2011 0.20 ± 0.03 0.12 ± 0.03 1.73 ± 0.31 1.55 74.25

3 2016 0.17 ± 0.02 0.11 ± 0.01 1.51 ± 0.18 1.09 65.76

4 2018 0.18 ± 0.02 0.12 ± 0.01 1.58 ± 0.15 1.31 73.18

2021 0.19 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.63 ± 0.16 1.51 56.05

5 2010 0.21 ± 0.03 0.13 ± 0.02 1.63 ± 0.26 1.91 66.48

2011 0.22 ± 0.03 0.13 ± 0.02 1.71 ± 0.25 1.98 66.06

6 2009 0.20 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.65 ± 0.32 1.60 70.54

2010 0.22 ± 0.03 0.14 ± 0.02 1.65 ± 0.23 2.33 67.81

2011 0.23 ± 0.03 0.13 ± 0.02 1.78 ± 0.28 2.06 64.05

7 2011 0.19 ± 0.05 0.12 ± 0.04 1.69 ± 0.32 1.73 67.67

8 2009 0.21 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.78 ± 0.28 1.70 74.40

2010 0.22 ± 0.02 0.14 ± 0.02 1.64 ± 0.21 2.25 63.54

2011 0.21 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.76 ± 0.28 1.77 67.26

9 2017 0.17 ± 0.02 0.11 ± 0.02 1.53 ± 0.23 1.18 69.22

10 2017 0.16 ± 0.02 0.12 ± 0.02 1.41 ± 0.19 1.24 73.06

11 2017 0.17 ± 0.02 0.12 ± 0.01 1.46 ± 0.15 1.24 73.53

12 2016 0.20 ± 0.03 0.12 ± 0.02 1.64 ± 0.23 1.55 63.61

2018 0.20 ± 0.02 0.13 ± 0.01 1.53 ± 0.17 1.83 62.97

13 2016 0.21 ± 0.02 0.14 ± 0.02 1.45 ± 0.15 2.26 56.24

14 2016 0.20 ± 0.02 0.13 ± 0.02 1.52 ± 0.18 1.83 60.84

15 2021 0.15 ± 0.02 0.10 ± 0.01 1.61 ± 0.24 0.75 76.84

16 2021 0.15 ± 0.02 0.10 ± 0.02 1.55 ± 0.24 0.86 76.20

17 2021 0.17 ± 0.03 0.11 ± 0.02 1.58 ± 0.18 1.16 71.66

18 2021 0.19 ± 0.03 0.13 ± 0.02 1.56 ± 0.22 1.69 57.60

Таблица 2. Окончание
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ное (70–100%) количество полноценных семян,
другие (Андронова, 2011) отмечают у него высо-
кую долю беззародышевых семян (до 88%). В по-
пуляциях вида на северной границе ареала число
неполноценных семян невелико – в среднем
11.9% (от 0.7 до 32.1%). Вероятно, оно связано с

недостаточностью опыления, так как выявлена
отрицательная связь этого показателя с плодоза-
вязывемостью.

Коробочка D. fuchsii на северной границе ареала
содержит меньшее количество семян, чем в более
южных его частях. Меньше здесь и другие показа-

Таблица 3. Морфометрическая характеристика семян Dactylorhiza fuchsii из разных частей Республики Коми

Примечание: * – статистическая значимость отличий при p < 0.05; ** – статистическая значимость отличий при p < 0.01.

Признак
ВМР ЮТ СУ ПУ

n = 360 n = 390 n = 300 n = 160

Длина семени, мм 0.75 ± 0.14 0.72 ± 0.12** 0.66 ± 0.08** 0.62 ± 0.07**
Ширина семени, мм 0.17 ± 0.03 0.18 ± 0.03** 0.17 ± 0.02** 0.15 ± 0.02**
Длина зародыша, мм 0.20 ± 0.04 0.21 ± 0.03** 0.19 ± 0.03** 0.17 ± 0.03**
Ширина зародыша, мм 0.13 ± 0.02 0.13 ± 0.02 0.12 ± 0.02* 0.11 ± 0.02**
Индекс семени 4.49 ± 0.85 4.07 ± 0.83** 4.02 ± 0.72 4.07 ± 0.72
Индекс зародыша 1.64 ± 0.24 1.70 ± 0.27* 1.51 ± 0.20** 1.57 ± 0.22**

Объем семени, ×10–3 мм3 6.20 6.26* 4.87** 3.93**

Объем зародыша, ×10–3 мм3 1.83 1.93** 1.59** 1.11**

Таблица 4. Семенная продуктивность Dactylorhiza fuchsii в Республике Коми

ЦП Год

Число семян в плоде, шт. Число 
полноценных 

семян
в плоде, шт.

УПСП 
особи, шт.

УРСП 
особи, шт.

РСП особи 
шт.

Урожай 
семян, 
шт./м2

среднее
М ± m min max

1 2010 2609 ± 472 1581 4303 2385 44875 14225 13002 –
2011 3179 ± 291 2089 4041 2400 69938 25877 19537 23249
2021 3864 ± 354 2845 5239 3698 101237 34016 32553 23764

2 2011 2445 ± 213 1857 3177 1660 55502 13431 9120 27360
4 2018 3686 ± 294 2772 4302 3203 72246 42769 37167 –

2021 2599 ± 403 1775 3823 2349 55099 26007 23510 –
5 2010 2027 ± 168 1692 2207 1845 32635 10606 9652 18242

2011 3019 ± 542 1996 5349 2557 57663 16434 13920 44264
6 2011 2071 ± 169 1695 2643 1696 38521 8667 7098 29103
8 2011 2550 ± 220 1876 3416 2162 52275 19394 16446 44405
9 2017 3059 ± 172 2553 3608 2814 70357 29620 27251 65402

10 2017 3716 ± 367 2395 4309 3289 95873 68549 60666 127398
11 2017 3413 ± 350 2314 4419 3137 86359 56824 52221 –
12 2018 2569 ± 170 2163 3177 2312 35455 25988 23390 30406
13 2016 3176 ± 416 2037 4378 2991 64780 46383 43692 –
14 2016 2762 ± 245 2260 3419 2566 38110 17607 16357 12595
15 2021 3122 ± 398 2435 3816 2660 41839 26693 22743 31840
16 2021 2829 ± 132 2408 3215 2670 42432 27114 25596 47352
17 2021 2735 ± 226 2224 3571 2434 37193 22874 20358 12215
18 2021 2726 ± 121 2399 3003 2606 39530 22611 21616 16428



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 1  2023

РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó 77

тели семенной продуктивности. Эта закономер-
ность описана и другими исследователями, многие
виды демонстрируют спад семенной продуктивно-
сти с удалением от центра ареала (García et al., 2000;
Dorken, Eckert, 2001; Jump, Woodward, 2003), в том
числе и орхидные, например Epipactis atrorubens
(Кириллова, Кириллов, 2020б) и Dactylorhiza in-
carnatа (Кириллова, Кириллов, 2021). На терри-
тории самого региона (в разных его частях) зна-
чительных колебаний числа семян в коробочке
этого вида не отмечено.

Репродуктивный успех растений связан с их
плодовитостью (количеством и качеством произ-
веденных диаспор). В качестве меры его оценки
на уровне особи используют такие показатели,
как число цветков, плодов и семян, на уровне по-
пуляций – количество появившихся и закрепив-
шихся молодых растений (Злобин и др., 2013). Во
всех изученных нами популяциях D. fuchsii в реги-
оне отмечены ювенильные растения, что свиде-
тельствует о благоприятных условиях для семен-
ного возобновления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наши исследования показали, что на террито-
рии Республики Коми, где D. fuchsii находится на
северной границе своего ареала, существуют до-
полнительные ограничения в воспроизводстве,
по сравнению с более южными частями ареала –
повреждение части генеративных растений замо-
розками, меньшее число цветков на растении,
уменьшение размеров семян и спад семенной
продуктивности. В пределах региона по направле-
нию к северу также выявлено уменьшение числа
цветков и размеров семян, однако значительного
колебания числа семян не отмечено. Несмотря на
выявленные ограничения, довольно высокий пока-
затель плодозавязываемости (46.4%), сопостави-
мый с этим показателем в других частях ареала,
наличие во всех изученных популяциях молодых
ювенильных растений и высокая численность по-
пуляций свидетельствуют о благоприятных усло-
виях для семенного возобновления этого вида на
исследуемой территории. Обнаружено, что на ре-
продуктивный успех вида оказывают влияние
температуры третьей декады июня (время цвете-
ния вида в регионе), а также конкретные условия
фитоценоза, в частности – степень затенения.

Финансирование. Работа выполнена в рамках
государственного задания Института биологии
Коми НЦ УрО РАН (№ гос. регистрации
122040600026-9).
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Reproductive Success of Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó at the Northern 
Border of Its Distribution Range
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The paper presents data on the population structure, morphometric features of plants and seeds and some
aspects of reproductive biology (fruit set, seed productivity) of Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soó (Orchidace-
ae) on the northern border of its distribution area (the Komi Republic, northeast Russia). We found statisti-
cally significant decrease of seed size and f lowers number per inflorescence from south to north within of the
species distribution area. In the Komi Republic, the seed productivity of Dactylorhiza fuchsii was found to be
lower than in the southern parts of its distribution area: one fruit contains an average of 2900 ± 80 seeds, the average
real seed productivity of the generative plant is 24800 seeds. Despite the declination of some reproductive success
indicators, in the northern territories the species forms quite large, well-regenerating populations.

Keywords: orchids, northern border of the area, morphometry of seeds, fruit set, seed productivity



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2023, № 1, с. 80–92

80

ЛЕСНЫЕ БИОГЕОЦЕНОЗЫ В АРЕАЛЕ БУРЫХ ЛЕСНЫХ ПОЧВ 
ЗАПАДНОГО КАВКАЗА

© 2023 г.   Т. С. Улигова*, Н. Л. Цепкова*, И. Б. Рапопорт*, О. Н. Горобцова*,
Ф. В. Гедгафова*, Р. Х. Темботов*, @

*Институт экологии горных территорий им. А.К. Темботова РАН, Нальчик, 360051 Кабардино-Балкарская 
республика, Россия

@E-mail: tembotov.rustam@mail.ru
Поступила в редакцию 28.05.2021 г.

После доработки 01.12.2021 г.
Принята к публикации 02.12.2021 г.

Изучена растительность и бурая лесная почва разных типов лесов южного и северного макроскло-
нов Главного Кавказского хребта, уделено особое внимание почвенной фауне (дождевые черви),
микробной и ферментативной активности. Проведен сравнительный анализ основных компонентов
лесных биогеоценозов (растительные сообщества, дождевые черви, микробная и ферментативная ак-
тивность почвы) южного и северного макросклонов Главного Кавказского хребта, расположенных в
Кавказском государственном природном биосферном заповеднике и памятниках природы “Гуам-
ское ущелье” и “Массив самшита колхидского”. Дана оценка растительного разнообразия различ-
ных типов колхидских лесов южного и северного макросклонов. Установлено сходство структуры
растительных сообществ, населения дождевых червей, их видового богатства, а также важнейших
показателей биологической активности почвы южного и северного макросклонов. Показана тесная
корреляционная связь показателей биологической активности бурой лесной почвы с разнообрази-
ем растительности и численностью дождевых червей.

Ключевые слова: биологическая активность, биоразнообразие, бурая лесная почва, дождевые черви,
колхидские леса
DOI: 10.31857/S1026347023010134, EDN: INDNZM

В условиях современного глобального измене-
ния климата и усиления влияния антропогенных
факторов необходимы актуальные сведения о ком-
понентах лесных биогеоценозов для осуществления
мониторинга их состояния. В составе Кавказского
государственного природного биосферного запо-
ведника (КГПБЗ) сохранились лесные сообщества,
уникальные по своему биологическому разнообра-
зию и выполняемым экологическим функциям,
что определяет возможность их использования в
качестве эталонных биогеоценозов. Наблюдения
за такими сообществами проводятся в рамках
фундаментальной проблемы, связанной с оцен-
кой состояния и динамики лесов, их биоразнооб-
разия и получения новой информации о взаимо-
связи их компонентов. Рассмотрению различных
аспектов данной проблемы посвящены много-
численные публикации (Breemen, Fienzi, 1998;
Bauhus J. et al., 1998; Striganova et al., 2001; Lavelle
et al., 2006; Добровольский, Чернов, 2011; Bernier,
Gillet, 2012; Разнообразие и динамика…, 2012,
2013; Лукина и др., 2015, 2019). Опыт ранее прове-
денных нами исследований (Uligova et al., 2017;

Улигова и др., 2019) выявил ведущую роль разно-
образия растительности и почвенной мезофауны в
формировании биологической активности почвы и
обеспечении устойчивого функционирования био-
геоценозов. Исследования заповедных колхидских
лесов северного и южного макросклонов Западного
Кавказа в ареале бурых лесных почв позволяют оха-
рактеризовать их важнейшие компоненты (расти-
тельность, почвенная микро- и мезофауна, почва) и
установить между ними возможные взаимосвязи.

Цель работы – оценить пространственную из-
менчивость биогеоценозов различных типов кол-
хидских лесов Западного Кавказа – выявить струк-
туру и эколого-биологическое состояние основных
компонентов (растительные сообщества, дожде-
вые черви, почвы и их микробная и ферментатив-
ная активность).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Район исследования охватывает южный и север-

ный макросклоны Главного Кавказского хребта
(ГКХ) Западного Кавказа. Южный макросклон

УДК 631.46:630*182:595.1

ЭКОЛОГИЯ
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представлен территорией Хостинской тисо-сам-
шитовой рощи КГПБЗ (Сочинский район), се-
верный – памятниками природы “Гуамское уще-
лье” и “Массив самшита колхидского” в бассейне
р. Цице (Майкопский район Республики Адыгея)
(рис. 1). По территории этих памятников приро-
ды и бассейна р. Цице проходит северная граница
ареалов представителей третичной флоры. В соста-
ве этих лесов присутствуют реликты, в том числе и
третичного времени Fagus orientalis Lipsky, Taxus bac-
cata L., Buxus colchica Pojark., Abies nordmanniana (Ste-
ven) Spach, Tilia begoniifolia L., Prunus laurocerasus L.,
Philadelphus caucasicus Koehne, Ruscus colchicus Yeo,
Phyllitis scolopendrium (L.). Рассматриваемые био-
геоценозы южного и северного макросклонов от-
носятся к различным типам колхидских лесов,
сформировавшихся в ареале бурых лесных почв.

На южном макросклоне территория тисо-сам-
шитовой рощи площадью около 300 га охватывает
восточный склон горы Ахун на правом и левом
берегу реки Хоста. Рельеф сформирован грядой
верхнемеловых известняков, которую прорезает
поперечное ущелье реки Хоста с крутыми отвесны-
ми стенами. Тисо-самшитовая роща до недавнего
времени представляла собой участок третично-ре-
ликтового леса, сохранившегося с доисторических
времен в зоне влажных субтропиков. Основными
лесообразующими породами являлись реликты
третичного периода – вечнозеленые T. baccata
(Taxaceae) и B. colchica (Buxaceae). Однако элими-

нация B. colchica в результате инвазии самшитовой
огневки – Cydalima perspectalis Walker (Lepidoptera,
Crambidae) привела к существенным изменениям
в составе растительных сообществ (Бибин, Кова-
лев, 2017). Субтропический климат южного мак-
росклона отличается высокой влажностью (более
70% на возвышенных участках и до 90% в ущельях
и балках), обилием осадков (среднегодовое коли-
чество составляет 1350 мм) и высокой среднегодо-
вой температурой воздуха (14.5°C) (Лазук, 1960).

Лесная растительность в ареале бурых лесных
почв на северном макросклоне представлена пре-
имущественно букняками, пихтарниками, буково-
пихтовыми лесами. Первый ярус наиболее часто
образуют F. orientalis (реликт третичного периода),
Quercus robur L., Fraxinus excelsior L.; в подлеске
присутствуют кустарники Corylus avellana (L.)
H. Karst., Ilex colchica L., R. colchicus, B. colchica. На
северном макросклоне ГКХ в пределах исследуе-
мых территорий климат мягкий, умеренно-конти-
нентальный, влажный. Среднегодовая температура
воздуха составляет 10.1°С, среднегодовое количе-
ство осадков 1020 мм, относительная влажность
68–80%. Для зимы характерно отсутствие устой-
чивого снежного покрова, безморозный период
составляет в среднем 185–195 суток (https://ru.cli-
mate-data.org/).

Объектами исследования служили раститель-
ный покров, почвенная мезофауна (дождевые
черви) и почвы (бурые лесные) лесных биогеоце-

Рис. 1. Расположение исследуемых лесных биогеоценозов Западного Кавказа на южном (ЮМ) и северном (СМ) мак-
росклонах Главного Кавказского Хребта.
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нозов. В табл. 1 приведены исследуемые биогео-
ценозы южного (5 типов) и северного (6 типов)
макросклонов, состав их древесно-кустарникового
яруса и напочвенного покрова. Для комплексных
исследований в 2018 и 2020 гг. были заложены
11 пробных площадок (30 × 30 м2). На южном
макросклоне они расположены в пределах коорди-
нат N 43.31688–43.53828; Е 39.52561–39.87840; высо-
та 32–118 м над ур. м., на северном – N 44.13426–
44.22810; Е 39.82575–40.03401; 447–897 м над ур. м.
Для определения местоположения площадок ис-
пользовали навигатор GPSMAP 60 CEX.

Бурые лесные почвы, широко распространен-
ные в лесах Западного Кавказа, относятся к фа-
циальному подтипу бурых лесных слабо ненасы-
щенных очень теплых средне- и многогумусных
среднесуглинистых почв (Егоров и др., 1977). Раз-
личия климатических условий и почвообразую-
щих пород на противоположных склонах ГКХ
определяют особенности этого подтипа почв. На
южном макросклоне сформировались бурые лесные
(род остаточно-карбонатные) почвы на щебнистом
элювии карбонатных сланцев и тяжелосуглинистом
элювии осадочных пород, на северном – типичные
бурые лесные почвы на щебнистом элювии осадоч-
ных и карстовых пород.

Растительность. При геоботанических описа-
ниях визуально определяли сомкнутость крон
древостоя, составляли его формулы, количество
стволов на площадке принимали за 10 (Неронов,
2002). Если в сообществе имелся подлесок, отме-
чали его общее проективное покрытие (ОПП) и
видовой состав. При описании живого напочвен-
ного покрова (травяно-кустарничковый ярус) от-
мечали ОПП травостоя, составляли список видов,
указывали долю проективного покрытия каждого
вида. В состав этого яруса включали также травя-
нистые и деревянистые лианы (сассапариль, плю-
щи, жимолость и др.). Название растительного со-
общества определялось доминирующим видом
древостоя.

Биоразнообразие растений определяли их аль-
фа-разнообразием, представленным средним
числом видов на площадке (Мэгарран, 1992). Для
характеристики биогеоценозов рассчитывали
синэкологические индексы:  – фитоценоти-
ческого биоразнообразия Шеннона (Shannon,
1948), е – выравненности Пиелу (Pielou, 1975),
hфлор – флористического разнообразия Хартли
(Hartley, 1928), C – доминирования Симпсона
(Simpson, 1949). Индексы рассчитывали по фор-
мулам:

pi – доля особей i-го вида, рассчитывают как от-
ношение ni/N: ni – проективное покрытие i-го ви-
да, N – проективное покрытие всех видов на пло-
щадке;

фитH

фит ln , гдеi iH p p−=

где S – число видов растений;

Для сравнительной оценки биогеоценозов
рассчитывали интегральный индекс их разнооб-
разия (Iинтегр, %) путем суммирования относи-
тельных значений упомянутых индексов (Андре-
ев, 2002):

Дождевых червей собирали из почвенных мо-
нолитов (25 × 25 см2) по методике Гилярова
(1975). Видовую принадлежность дождевых чер-
вей определяли согласно Всеволодовой–Перель
(1997). Встречаемость отдельных видов червей
рассчитывали от общего числа исследуемых проб.
Для характеристики дождевых червей использо-
вали также синэкологические индексы (  –
Шеннона, С – Симпсона, е – Пиелу, h – Хартли).
Рассчитывали интегральный индекс разнообра-
зия дождевых червей по формуле А.В. Андреева
(2002) аналогично таковому разнообразия расти-
тельности.

Почва. Образцы почвы каждого биоценоза от-
бирали из верхнего органоминерального слоя (0–
20 см) (метод конверта, площадка 100 м2), из ко-
торых готовили смешанный образец (всего 11)
(Казеев, Колесников, 2012). Растительную под-
стилку в анализ не включали.

В образцах почвы определяли содержание ор-
ганического углерода (Сорг, %) по методу Тюри-
на в модификации Никитина и рН (почва : вода =
= 1 : 2.5) – потенциометрически (Аринушкина,
1970). Определение плотности почвы в есте-
ственном сложении (г/см3) осуществляли мето-
дом Н.А. Качинского (Вадюнина, Корчагина,
1961). Для отбора почвы в ненарушенном состоя-
нии использовали бур – цилиндр Качинского
(объем 39.4 см3). Отобранный образец высушива-
ли при температуре 105°С до постоянной массы.
По отношению массы сухой почвы к объему бура
рассчитывали плотность почвы в естественном
сложении.

Скорость субстрат-индуцированного дыхания
(СИД) почвы с внесением глюкозы (10 мг/г поч-
вы) определяли после кратковременной инкуба-
ции (4 ч, 22°С), скорость базального дыхания
(БД) – без внесения глюкозы, спустя 24 ч (Ананье-
ва, 2003). СИД и БД почвы определяли титриметри-
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Таблица 1. Состав древостоя, подлеска и напочвенного покрова исследуемых биогеоценозов Западного Кавказа
(П – площадка; ОПП– общее проективное покрытие)

Примечания: Бк – бук восточный; Лп – липа бегониелистная; Т – тис ягодный; Г – граб обыкновенный; Яс – ясень обык-
новенный; Кл – клен полевой; Гр – груша обыкновенная; Пх – пихта Нордманна; ед. – единично.

П, № Биогеоценоз Формула древостоя, 
сомкнутость крон

Подлесок
(ОПП, %)

Напочвенный покров (ОПП, %; 
N – число видов)

Южный макросклон
1 Липово-буковый с тисом 

ягодным и грабом 
обыкновенным

7Бк3Лп + T + Г;
0.9

Ilex colchica, 1;
Sambucus nigra, 1; 
Prunus laurocerasus, 1; 
Ficus carica, ед.; 
Ailanthus altissima, ед.

Колхидскоиглицевый (30; N9)
(Ruscus colchicus, 25; Rubus anatolicus, 3; 
Smilax excelsa, 1; Hedera colchica, 1; 
Geranium robertianum, ед. и др.).

2 Липово-ясенево-
ежевичный

8Яс2Лп;
0.5

Cornus australis, 1; 
Sambucus nigra, 1.

Ежевичный с разнотравьем (95; N7) 
(R. anatolicus, 70; Ruscus colchicus, 15; 
Geranium robertianum 7; Calystegia syl-
vatica, 2; Geum urbanum, ед. и др.).

3. Буково-вейниковый 
с тисом ягодным
и грабом обыкновенным

10Бк + Т + Г;
0.9

Ilex colchica, 1. Иглицево-вейниковый (45; N9) 
(Сalamagrostis arundinacea, 35; Ruscus 
colchicus, 5; Epimedium colchicum, 5 и 
др.).

4. Кленово-буковый 
редкопокровный

9Бк1Кл;
1.0

Prunus laurocerasus, 
35.

Колхидскоиглицевый (3; N4)
(Ruscus colchicus, 3; Ilex colchica, ед., 
Hedera colchica, ед., Phyllitis scolopen-
drium, ед.).

5. Тисово-буково-
колхидскоиглицевый

6Бк4Т;
0.9

Prunus laurocerasus, 
35.

Колхидскоиглицевый (50; N3)
(Ruscus colchicus, 50; Phyllitis scolopen-
drium, ед., Dryopteris filix-mas, ед.).

Северный макросклон
6. Грабово-разнотравный

с грушей обыкновенной, 
ясенем обыкновенным

10Г + Гр + Пх + Яс;
0.8

Crataegus sp., 3; 
Cornus mas, 2;
Corylus avellana, 2; 
Ligustrum vulgare, ед.

Разнотравный (50; N25) (Lilium mon-
adelphum, 15; Helleborus caucasicus, 7; 
Sanicula europaea, 5; Cyclamen coum, 3 
и др.).

7. Ясенево-пихтово-буко-
вый с кленом полевым, 
грабом обыкновенным, 
ясенем обыкновенным

6Бк2Яс2Пх + Кл + Г;
0.8

Отсутствует Разнотравный (10; N 7) (Paris incom-
pletа, 4; Helleborus caucasicus, 7;
Cyclamen coum, 3; Arum maculatum, 3; 
Paeonia caucasica, ед., Galium odoratum 
– ед. и др.).

8. Грушево-буковый
с грабом обыкновенным 
и ясенем обыкновенным

7Бк3Гр + Г + Яс;
0.9

Corylus avellana, 7; 
Ligustrum vulgare, ед.; 
Sambucus nigra, ед.; 
Rosa majalis, ед.

Разнотравный (30; N 17)
(Sanicula europaea, 15; Fragaria vesca, 
7; Cyclamen coum, 1; Viola reichenbachi-
ana, 3 и др.).

9. Грабово-буковый 
с кленом полевым
и пихтой Нордманна

8Бк2Г + Кл + Пх
0.9

Crataegus sp., ед.;
Ilex colchica, ед.

Колхидскоплющевый (80; N 17) 
(Hedera colchica, 70; Rubus anatolicus, 
5; Symphytum grandiflorum, 5; Carex 
remota, ед, Viola alba, ед. и др.).

10. Грабово-буковый 8Бк2Г;
0.8

Cornus australis, 1; 
Sambucus nigra, 1.

Разнотравный (35; N 12) (Fragaria 
viridis, 5, Galium odoratum, 5; Glechoma 
hederacea, 5; Hedera colchica, 5; Tamus 
communis, 1 и др.).

11. Буково-пихтово-
колхидскоплющевый

6Пх4Бк;
0.8

Ilex colchica, 1. Колхидскоплющевый с разнотра-
вьем (70; N 5) (Hedera colchica, 45; 
Rubus anatolicus, 20; Polygonatum verti-
cillatum, 3 и др.).
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ческим методом в предварительно инкубированных
образцах (7 сут, 22°С, 60% полной влагоемкости).
Содержание углерода микробной биомассы (Смик)
рассчитывали по формуле: Смик (мкг С/г почвы) =
= СИД (мкл СО2/г почвы/ч) × 40.04 + 0.37 (An-
derson, Domsch, 1978). Запас Смик (г/м2 почвы) в
слое 20 см и площади 1 м2 = 10000 см2 определяли
по формуле: Смик (мкг С/г почвы) × d (г/см3) × V,
где V – объем почвы в слое 20 см и площади 1 м2

(Ананьева, 2003). Рассчитывали долю Смик в Сорг (%).
Определяли ферментативную активность поч-

вы, иллюстрирующую гидролитические (фосфата-
за) и окислительно-восстановительные (каталаза)
процессы. Эти ферменты определяли колоримет-
рическим и газометрическим методами соответ-
ственно (Казеев, Колесников, 2012). Активность
ферментов оценивали согласно шкале Гапонюк,
Малахова (1985).

Для сравнения общего уровня биологической
активности почв различных биогеоценозов рассчи-
тывали интегральный показатель их эколого-био-
логического состояния (ИПЭБСП, %), который
представляет собой сумму относительных величин
пяти показателей (содержание Сорг, запас Смик, ско-
рость БД, активность каталазы и фосфатазы).
Принцип расчета и суммирования относитель-
ных величин каждого показателя предложен ита-
льянским ученым Д. Ацци (1959) и эффективно
используется при оценке биологической актив-
ности почв (Казеев и др., 2004). Наибольшее зна-
чение каждого показателя принимают за 100%.
Сумма относительных значений указанных пока-
зателей почвы является средним оценочным бал-
лом: Бср = (Б1 + Б2 + … + Б5)/N, где N = 5 – число
показателей. Наибольший средний оценочный
балл (Бср. mах) принимают за 100%. Для почвы каж-
дого биогеоценоза рассчитывали ИПЭБСП по
формуле: ИПЭБСП = Бср/Бср. mах × 100%.

Физико-химические и ферментативные пока-
затели почвы определяли в трех повторностях,
микробиологические – в пяти. Статистическая
обработка полученных данных выполнена в про-
грамме “Statistica-10”. Рассчитывали средние ве-
личины, ошибку среднего, коэффициент простран-
ственной вариации, коэффициент корреляции по-
казателей биологической активности почвы с
разнообразием растительности и численностью
дождевых червей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Растительность. Широколиственные и темно-

хвойные леса в ареале бурых лесных почв относят
к колхидскому типу с общим числом видов в дре-
востое, равном 10, в подлеске – 13, живом напоч-
венном покрове – 56 видов (табл. 1). В этих лесах
наиболее часто доминирует F. orientalis. На пло-

щадках южного макросклона зафиксирован
31 вид растений, из них в древостое – 9, подлеске – 6,
напочвенном покрове – 16 видов. Наряду с
F. оrientalis и T. baccata, встречаются Carpinus betu-
lus L., Acer campestre L., F. excelsior. В липово-буко-
вом биогеоценозе (площадка № 1) отмечены по-
гибшие особи самшита колхидского (7% общего
количества древостоя), а в липово-ясеневом био-
геоценозе (площадка № 2) – уже 30–35%. В тисо-
во-буковом лесу (площадка № 5) отмечено наи-
меньшее количество видов растений (всего 6).

В лесах северного макросклона общее число
видов достигает 57, в составе древостоя – 7, под-
леске – 5, напочвенном покрове – 45. В древесно-
кустарниковом ярусе в основном господствует
F. orientalis при участии C. betulus, A. campestre,
A. nordmanniana, T. begoniifolia, F. excelsior. Подле-
сок часто отсутствует (табл. 1). A. nordmanniana
отмечена в трех лесных биогеоценозах. В буково-
пихтовом лесу (площадка № 11) доминирует пих-
та, в подлеске – I. colchica, в травяно-кустарнич-
ковом ярусе – Hedera colchica и Rubus anatolicus.
Наибольшим видовым разнообразием (33 вида)
отличается грабово-разнотравный биогеоценоз
(площадка № 6) с примесью Pyrus communis (L.),
A. nordmanniana, F. excelsior, в подлеске – Cratae-
gus, C. avellana, Cornus mas L. В разнотравном со-
обществе (25 видов) данного биогеоценоза, наря-
ду с доминирующими видами, заметное участие
принимают эндемичные реликты третичного пери-
ода, включенные в Красную книгу РФ (2008): Den-
taria quinquefolia (M. Bieb.) Schmalh., Cyclamen
coum Mill.

Лесные биогеоценозы на изученных склонах
ГКХ имеют близкие величины альфа-разнообра-
зия древостоя (3.4 и 3.7) и подлеска (3.0 и 3.4), но
существенно различаются по напочвенному по-
крову: на северном макросклоне его альфа-раз-
нообразие составляет 13.3, на южном – всего 5.8.

Индексы фитоценотического биоразнообразия
Шеннона северного макросклона (2.54 ± 0.24) не-
значительно выше таковых южного (2.02 ± 0.24)
(рис. 2). Сходную тенденцию демонстрируют ин-
дексы флористического разнообразия Хартли
(4.15 ± 0.35; 3.39 ± 0.36 соответственно). Значения
индексов доминирования Симпсона выше на
южном макросклоне, по сравнению с северным
(–0.13 ± 0.03; –0.08 ± 0.02). Средние значения ин-
декса выравненности Пиелу близки и составляют
0.86 ± 0.015 и 0.88 ± 0.019, что с учетом их низкой
пространственной вариабельности (3.5 и 4.7%)
может свидетельствовать об однородных услови-
ях формирования лесных биоценозов южного и
северного склонов ГКХ. Коэффициент простран-
ственной вариации индекса Шеннона и Хартли со-
ставляет 18–23%, а Симпсона – больше (44–54%).

Наибольший интегральный индекс раститель-
ного разнообразия (Iинтегр) оказался в грабово-раз-
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нотравном биогеоценозе (площадка № 6), где отме-
чена наибольшая видовая насыщенность, индекс
выравненности, фитоценотическое и флористиче-
ское разнообразие, но наименьший индекс доми-
нирования (рис. 2). Значение Iинтегр этого биогеоце-
ноза принято за 100%. Интегральный индекс расти-
тельного разнообразия северного макросклона
составляет в среднем 88.3 ± 3.3%, а южного – 80.4 ±
± 3.3%, (CV = 8.4% и 8.2%), что свидетельствует о
схожести их флористического состава. Близость
флоры исследованных районов северного и юж-
ного макросклонов Западного Кавказа отмечали
и другие авторы (Тимухин, Туниев, 2016).

Дождевые черви. В почвах исследованных пло-
щадок выявлено 9 видов дождевых червей, отно-
сящихся к семейству Lumbricidae: Aporrectodea
caliginosa trapezoides (Dugés, 1828), Aporrectodea
jassyensis (Michaelsen, 1891), Dendrobaena attemsi
(Michaelsen, 1902), Dendrobaena mariupolienis mari-
upolienis Wyssotzky, 1898, Dendrobaena tellermanica
Perel, 1966, Dendrobaena schmidti (Michaelsen, 1907),
Dendrobaena veneta (Rosa, 1886), Eisenia fetida (Savi-
gni, 1826), Helodrilus patriarchalis (Rosa, 1893) (табл. 2).

Дождевые черви A. jassyensis, D. attemsi, D. vene-
ta, H. patriarchalis встречаются в России только на
Кавказе, 3 последние из них – преимущественно
в западной его части. В составе этой фауны не ме-
нее 7 видов (78%) являются автохтонными. Это
крымско-кавказские субэндемики, восточноев-
ро-азиатский вид кавказского происхождения и
представители наиболее древней средиземномор-
ской фауны Кавказа. Космополитные виды со-
ставляют менее 22% фауны, что значительно
меньше, чем в других районах Северного Кавказа
(Гераськина, Шевченко, 2018; Rapoport, Tsepko-
va, 2019).

Наличие длительно разлагаемой подстилки в
изученных лесах и теплый, влажный климат фор-
мируют разнообразие морфо-экологических групп
дождевых червей. По видовому богатству преоб-
ладают собственно почвенные люмбрициды
(4 вида). D. schmidti – полимофный вид. Отмече-
ны также подстилочные, почвенно-подстилоч-
ные виды и норники, большинство из которых яв-
ляются первичными гумусообразователями. Пол-
ночленность экологического ряда дождевых
червей хорошо согласуется с высокой гумусиро-
ванностью бурых лесных почв.

В почвах южного макросклона выявлено 8 ви-
дов дождевых червей, что составляет 89% всего их
количества (табл. 2). В пределах одного биогеоце-
ноза зарегистрировано от 1-го до 5-ти видов.
Наиболее часто встречаются D. attemsi, A. jassy-
ensis и D. schmidti (табл. 2). Мозаичность условий
местообитаний тисо-самшитовой рощи (карстовые
подстилающие породы, склоны разной экспози-
ции, отрицательные формы рельефа) обуславливает
наличие разных по требованию к температуре и
влажности видов дождевых червей. Так, влаголю-
бивые и теплолюбивые D. veneta и H. patriarсhalis
занимают депрессии и теневые склоны, а немо-
рально-степные A. c. trapezoides и D. tellermanica,
хорошо приспособленыe к колебаниям гидротер-
мического режима, встречаются в более инсолиру-
емых биогеоценозах. По этой же причине разнооб-
разен и состав доминантов – D. schmidti, D. veneta,
D. attemsi, D. m. mariupolienis. Однако ни один из
этих видов не преобладает по численности более,
чем в двух биогеоценозах.

На северном макросклоне выявлено 5 видов
дождевых червей (табл. 2). На выделенных пло-
щадках встречаются от 1-го до 4-х видов, домини-

Рис. 2. Синэкологические и интегральные индексы разнообразия лесной растительности в ареале бурых лесных почв
Западного Кавказа; названия биогеоценозов на южном (№ 1–5) и северном макросклонах (№ 6–11) – как в табл. 1.
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рует A. jassyensis. Необычно часто – более, чем в
80% проб, отмечен норник D. m. mariupolienis. Как
известно, норники строят глубокие почвенные
ходы, достигающие 7 м (Высоцкий, 1962), и реги-
стрируются в верхнем почвенном слое при наи-
более благоприятном сочетании температуры и
влажности. Кроме того, на северном макроскло-
не зарегистрирован E. fetida, который экологиче-
ски близок к D. veneta – виду, характерному для
населения дождевых червей южного макроскло-
на. На Северном Кавказе виды D. veneta и E. fetida
встречаются вблизи водных источников или под
корой валежника (Rapoport, Tsepkova, 2019). Од-
нако E. fetida – один из наименее холодостойких
видов люмбрицид, встречающихся в России (Ме-
щерякова, Берман, 2014), известен обширным
высотным и широтным диапазоном распростра-
нения на Северном Кавказе (Рапопорт, 2013). Вид
D. veneta встречается в основном в низкогорно-
среднегорных ландшафтах Западного Кавказа,
хотя холодостойкость его коконов близка таковой
D. veneta (Greiner et al., 2011).

В хорологической структуре населения дожде-
вых червей северного и южного макросклонов
наиболее часто преобладают средиземноморские
виды и крымско-кавказские субэндемики (рис. 3а).

Средиземноморские виды дождевых червей
обитают в районах с умеренно влажным и теплым
климатом, их присутствие характеризует условия

почвообразования бурых лесных почв. Наличие
средиземноморских элементов во флоре и фауне
Западного Кавказа отмечалось и ранее (Зернов,
2006; Юсупов, 2014 и др.) (рис. 3а).

В морфо-экологической структуре населения
дождевых червей на северном макросклоне пре-
обладают собственно почвенные виды, которые
встречаются чаще, чем на южном (рис. 3б). Выше
встречаемость норников. Эти группы хорошо
приспособлены к выживанию в засушливый пе-
риод в предгорно-среднегорных ландшафтах, где
основная часть влаги расходуется на сток и испа-
рение. На южном макросклоне больше распро-
странены виды, питающиеся на поверхности
почвы, в том числе – подстилочные люмбрици-
ды. Считается, что подстилочные виды и норни-
ки – группы взаимозамещаемые (Перель, 1979),
что хорошо заметно на наших выборках (рис. 3б).

Индексы биоразнообразия дождевых червей,
их выравненности и фаунистического разнообра-
зия достаточно высоки. Все рассчитанные нами
индексы, за исключением такового доминирова-
ния, оказались выше на южном макросклоне и
ниже – на северном (рис. 4).

На южном макросклоне синэкологические
индексы, описывающие структуру населения
дождевых червей (Пиелу и I интегр.), низковари-
абельны (CV = 4.9 и 7.9% соответственно.), что
характеризует ее слабую изменчивость (Лакин,

Рис. 3. Доля численности дождевых червей (%), относящихся к разным хорологическим (а) и морфо-экологическим
(б) группам; названия биогеоценозов – как в табл. 1.
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1980), а индекс Симпсона (CV = 23.6%) – средне-
вариабелен. На северном макросклоне простран-
ственная вариабельность индексов Iинтегр и 
средняя и сильная (CV = 19.7% и 35.5%). На се-
верном макросклоне значение CV индекса Шен-
нона выше в 3.3 раза по сравнению с южным,
Симпсона – в 1.4, Пиелу – в 4.3, Хартли – в 2.4,
Iинтегр – в 2.5, что, на наш взгляд, может свиде-
тельствовать о высокой гетерогенности условий
местообитаний дождевых червей. В грабово-раз-
нотравном биогеоценозе (площадка № 6) индекс
доминирования (Симпсона) был наибольшим, а
биоразнообразия (Шеннона и Хартли), вырав-
ненности (Пиелу) и I интегр – наименьшими (рис. 4).
Население дождевых червей этого лесного био-
геоценоза обитает в менее благоприятных условиях:
карстовые породы выходят на поверхность по все-
му склону, что определяет небольшую мощность
гумусового горизонта, и, как следствие, недостаток
влаги, что косвенно подтверждается преобладани-
ем граба в древесном пологе. Почвы, в которых про-
израстает граб, отличаются резким амплитудным
гидротермическим режимом по сравнению с буко-
выми биогеоценозами (Нечаев, 1960).

Бурые лесные почвы широко представлены в
лесах Западного Кавказа. Мощные средообразо-
ватели – F. orientalis и A. nordmanniana (наряду с
напочвенным покровом, почвенной микро- и ме-
зофауной) играют ведущую роль в регулировании
обменных процессов в системе почва-растение
(Зонн, 1950).

Верхний слой (0–20 см) бурой лесной остаточ-
но-карбонатной почвы на южном макросклоне
характеризуется слабокислой (в среднем рН 6.22),
а бурой лесной почвы на северном – нейтральной

H

реакцией (рН 6.87) (табл. 3). Показано, что высокие
значения рН характерны для почв, сформирован-
ных в условиях меньшего поступления влаги
(Karmegam, Daniel, 2007). Исследуемые бурые лес-
ные почвы характеризуются рыхлым сложением
(плотность верхнего 20 см слоя 0.8–1.1 г/см3) и вы-
соким содержанием Сорг на южном (в среднем
6.03%) и северном макросклонах (6.61%). Другие
физико-химические показатели почвы разных
биоценозов южного и северного макросклонов
оказались в целом сходными.

Активность каталазы в большинстве исследуе-
мых горных почв оказалась высокой (Гапонюк,
Малахов, 1985), а фосфатазной – средней (табл. 3).
Активность каталазы положительно коррелиро-
вала с рН почвы (r = 0.5), а фосфатазы – отрица-
тельно (r = –0.6). Корреляция активности фер-
ментов с Сорг оказалась слабой (r = 0.3–0.4).

Содержание Смик в почве разных биоценозов
южного макросклона составило в верхнем 20-ти
см слое в среднем 2009 мкг С/г, а северного –
больше, 2740 мкг С/г (табл. 3). Следует отметить и
больший запас Смик в почвах северного макро-
склона (в 1.4 раза) по сравнению с южным. Отме-
чено, что содержание Смик в почвах (слой 0–10 см)
равнинных широколиственных лесов составляет
в среднем 548 мкг С/г (Гавриленко и др., 2011), а в
бурых лесных почвах Центрального Кавказа –
1200 мкг С/г (Горобцова и др., 2021).

Показатель Смик/Сорг изученных лесных почв
составил в среднем 3.75% на южном макросклоне
и 4.6% – на северном (табл. 3). Следует отметить,
что наибольшее значение этого показателя (7.0%)
зафиксировано в грабово-разнотравном биогео-
ценозе (площадка № 6). В данном фитоценозе

Рис. 4. Синэкологические индексы населения дождевых червей в бурых лесных почвах Западного Кавказа: разнооб-
разия Шеннона, доминирования Симпсона, выравненности Пиелу, индекс фаунистического разнообразия Хартли,
интегральный индекс разнообразия; названия биогеоценозов – как в табл. 1.
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были отмечены наибольшее флористическое
(hфлор = 5.0) и фитоценотическое биоразнообразие
(  = 3.3), отражающие соответственно высокую
видовую насыщенность и представленность (доле-
вое участие) видов. Сообщество характеризуется
также наибольшей выравненностью (е = 0.94) при
наименьшем индексе доминирования Симпсона
(С = 0.025) (рис. 2). Наименьшее значение
Смик/Сорг (1.9%) обнаружено в тисово-буковом
биогеоценозе (южный макросклон, площадка № 5)
с минимальным фитоценотическим и флористи-
ческим разнообразием (рис. 2).

Показатель ИПЭБСП для почв южного и се-
верного макросклонов составил в среднем 76%.
Он был наибольшим (100%, рис. 5) в ясенево-
пихтово-буковом биогеоценозе на северном мак-
росклоне (площадка № 7), в котором обнаружено
высокое содержание Сорг (8.29%) и Смик (3717 мкг
С/г), скорость БД (36.5 мкг С-СО2/г/ч) и СИД
(168 мкг С-СО2/г/ч), активность фосфатазы
(59.7 мг Р2О5/100г/ч) и каталазы (12.9 мл О2/г/мин).
Следует отметить, что такие растительные эди-
фикаторы, как бук (F. orientalis) и пихта (A. nord-
manniana) определяют высокое накопление орга-
нической массы и обогащенность элементами
Са+2, Мg+2 и Fe+2. Опад этих растений подвергает-
ся медленной минерализации из-за высокого со-
держания полифенолов, в частности, танина
(Adamczyk et al., 2017) и обменного алюминия
Al3+, которые токсичны для почвенной микро-
биоты (Langenbruch et al., 2012). Кроме того, мик-
робное разложение лигнина в опаде A. nordmanniana
ингибируется и эфирными маслами (Rutigliano

фитH

et al., 1998). В отличие от F. orientalis и A. nordmanni-
ana, опад F. excelsior не содержит токсичных со-
единений, что объясняет более активную дея-
тельность почвенных микроорганизмов в ясене-
во-пихтово-буковом биогеоценозе (Oostra et al.,
2006; Vesterdal et al., 2008).

Высокий показатель ИПЭБСП (88%) отмечен
также в почве грабово-разнотравного биогеоце-
ноза (площадка № 6), в древесном ярусе которого
присутствуют С. betulus, P. communis, A. nordmanni-
ana, F. excelsior (рис. 5). В этом биогеоценозе вы-
явлены наиболее высокие показатели флористи-
ческого разнообразия (100%) при наименьшем
фаунистическом (52%) и наибольшем индексе
доминирования дождевых червей (0.8). В лесном
биогеоценозе площадки № 6 (северный макро-
склон) обнаружено только 2 вида дождевых чер-
вей (доминант A. jassyensis, собственно почвен-
ный вид и крупный норник D. m. mariupoliеnis).
Показано, что видовая насыщенность раститель-
ного покрова буковых лесов тесно коррелирует с
биологической активностью почвы, содержани-
ем азота в подстилке и верхнем почвенном слое
(Jacob et al., 2010).

Наименьший ИПЭБСП (52%) отмечен в почве
грабово-букового биогеоценоза (площадка № 9,
рис. 5), для которого характерны наименьшие вели-
чины Сорг (3.65%), скорости БД (17.9 мкг С-СО2/г/ч
и активности каталазы (3.9 мл О2/г/ мин). Напоч-
венный покров данного биогеоценоза состоит в
основном из H. colchica (70%) и имеет минималь-
ный индекс выравненности и наибольший – до-
минирования. Опад С. betulus минерализуется
быстрее, по сравнению с F. orientalis (Kooijman,

Таблица 3. Физико-химические и биологические показатели бурых лесных почв (верхний 20 см слой) Западного
Кавказа (среднее, М ± ошибка среднего, m), коэффициент пространственного варьирования (СV) между иссле-
дуемыми биогеоценозами южного (n = 5) и северного (n = 6) макросклона

Примечание. ИПЭБСП, интегральный показатель эколого-биологического состояния почвы.

Показатели
Южный макросклон Северный макросклон

М ± m СV, % М ± m СV, %

рH (H2O) 6.22 ± 0.25 8.8 6.87 ± 0.36 12.7

Плотность, г/см3 0.97 ± 0.05 11.2 0.93 ± 0.04 11.6
Сорг, % 6.03 ± 0.98 32.3 6.61 ± 0.87 29.5
Запас Сорг, т/га 116 ± 18.5 32.0 121 ± 14.4 26.2
Фосфатаза, мг Р2О5 /100 г/ ч 34.3 ± 7.3 42.4 37.7 ± 5.6 36.1
Каталаза, мл О2 /г/мин 10.9 ± 0.9 18.9 9.43 ± 1.72 44.6
БД, мкг С-СО2 г/ч 25.6 ± 2.1 18.4 26.6 ± 2.5 23.5
СИД, мкг С-СО2 /г/ч 90.8 ± 9.5 23.3 123.8 ± 16.9 33.3
Смик, мкг С/г почвы 2009 ± 209 23.3 2740 ± 373 33.3

Запас Смик, г/м2 383 ± 27.8 16.2 507 ± 70 33.9

Смик/Сорг, % 3.75 ± 0.5 32.8 4.6 ± 0.7 37.7
ИПЭБСП, % 76 ± 3.7 9.8 76 ± 7.6 22.5
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Cammeraat, 2010), однако преобладание F. orientalis в
древесном ярусе и бедный напочвенный покров
обуславливают меньшую активность почвенной
микробиоты. Мы предполагаем, что встречае-
мость дождевых червей собственно почвенного
вида D. tellermanica при абсолютном доминирова-
нии в населении другого собственно почвенного
вида A. jassyensis характеризует гидротермический
режим почв как наиболее засушливый, что под-
тверждает участие С. betulus в древесном ярусе.

В исследованных биогеоценозах колхидских
лесов установлена тесная связь (r = 0.5–0.85)
синэкологических (Шеннона, Хартли, Симпсо-
на, Пиелу) и интегральных индексов разнообра-
зия растительных сообществ с показателями мик-
робной активности почвы (скорость СИД, Смик,
Смик/Сорг). Установлена также корреляционная
взаимосвязь численности дождевых червей с по-
казателями активности почвенного микробоце-
ноза (r = 0.5–0.7) и разнообразия растительных
сообществ (r = 0.4–0.8). Полученные данные мо-
гут иллюстрировать тесную взаимосвязь в функ-
ционировании основных компонентов биогеоце-
нозов колхидских лесов Западного Кавказа (рас-
тительность, дождевые черви, почва).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведены комплексные исследования разных
компонентов колхидских биогеоценозов Запад-
ного Кавказа (растительность, дождевые черви,
бурые лесные почвы). Особенность колхидского
типа растительности связана с высоким видовым
разнообразием, многоярусной вертикальной и
горизонтальной структурой, наличием эндеми-

ков и реликтов, вечнозеленого подлеска и редко-
го травяного покрова. Флористический состав и
слабая вариабельность его синэкологических ин-
дексов свидетельствуют о сходных условиях форми-
рования лесных биогеоценозов на южном и север-
ном макросклонах Главного Кавказского Хребта.

Видовой состав наиболее часто встречающих-
ся видов дождевых червей на обоих макросклонах
различается незначительно. Морфо-экологиче-
ская структура их населения и обилие средизем-
номорских видов характеризуют условия почво-
образования бурых лесных почв, развитых в рай-
оне с умеренно влажным и теплым климатом и
промывным типом водного режима.

Бурые лесные почвы исследованных биогео-
ценозов характеризуются рыхлым сложением,
высоким содержанием органического углерода и
высокой микробной активностью. Основные фи-
зико-химические и биологические показатели почв
южного и северного макросклонов Главного Кав-
казского Хребта схожи. Установлена тесная кор-
реляционная связь между физико-химическими
и биологическими показателями бурых лесных
почв разных биогеоценозов, синэкологическими
и интегральными индексами разнообразия рас-
тительности и численностью дождевых червей.
Полученные экспериментальные результаты этих
фоновых территорий могут быть полезными при
мониторинговых исследованиях других лесных
биогеоценозов Западного Кавказа.

Финансирование. Работа выполнена при ча-
стичной финансовой поддержке грантов РФФИ
№ 18-04-00961 и 20-54-56030 Иран_т.

Рис. 5. Интегральные показатели эколого-биологического состояния (ИПЭБСП, отн. %) бурых лесных почв в биогео-
ценозах Западного Кавказа; названия биогеоценозов на южном (№ 1–5) и северном (№ 6–11) макросклонах – как в
табл. 1.
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Forest Biogeocenoses in the Area of Brown Forest Soils of the Western Caucasus
T. S. Uligova1, N. L. Tsepkova1, I. B. Rapoport1, O. N. Gorobtsova1,

F. V. Gedgafova1, and R. Kh. Tembotov1, #

1 Tembotov Institute of Ecology of Mountain Territories of RAS, I. Armand street, 37-a, Nаlсhik,
360051 Каbаrdinо-Ваlkаr Rерubliс, Russia
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Vegetation and brown forest soil of different types of forests of the southern and northern macroslopes of the
Main Caucasian Ridge were studied, special attention was paid to soil fauna (earthworms), microbial and en-
zymatic activity. A comparative analysis of the main components of forest biogeocenoses (plant communities,
earthworms, microbial and enzymatic activity of the soil) of the southern and northern macroslopes of the
Main Caucasian Ridge located in the Caucasian State Natural Biosphere Reserve and natural monuments
“Guam Gorge” and “Colchian boxwood Massif” was carried out. The assessment of the plant diversity of
various types of colchian forests of the southern and northern macroslopes is given. The similarity of the
structure of plant communities, the population of earthworms, their species richness, as well as the most im-
portant indicators of the biological activity of the soil of the southern and northern macroslopes has been es-
tablished. A close correlation between the indicators of biological activity of brown forest soil with the diver-
sity of vegetation and the number of earthworms is shown.

Keywords: biological activity, biodiversity, brown forest soil, earthworms, colchian forests
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Проведено сравнение профилей ПХДД/Ф в яйцах кур на свободном выгуле и соответствующих
почвах в частных хозяйствах Вьетнама. Основным направлением изменения профиля конгенеров
ПХДД/Ф в процессе бионакопления в яйцах является относительное увеличение вкладов низкохлори-
рованных конгенеров и снижение вклада ОХДД. Различия в профиле гексахлорированных конгенеров
в яйцах и почве могут свидетельствовать о дополнительных источниках поступления ПХДД/Ф в яйца
помимо почвы.

Ключевые слова: ПХДД/Ф, диоксины, источники загрязнения, куры на свободном выгуле, профиль
конгенеров, бионакопление
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Полихлорированные дибензо-п-диоксины и
дибензофураны (ПХДД/Ф) представляют собой
высокотоксичные ксенобиотики, обнаруживае-
мые в окружающей среде в следовых количествах
в виде сложной смеси большого числа индивиду-
альных соединений (конгенеров). Они в основ-
ном образуются в качестве побочных продуктов в
разнообразных промышленных и термических
процессах (Baker, Hites, 2000; Fiedler, 2003; Shields
et al., 2015). При этом для разных источников за-
грязнения характерен разный состав и профиль
конгенеров. Одной из задач в индикации и мони-
торинге загрязнения окружающей среды диокси-
нами является идентификация источников их по-
ступления в окружающую среду и биологические
объекты.

В отличие от образцов абиотических компо-
нентов окружающей среды биологические образ-
цы отражают биодоступную часть общего загряз-
нения, поэтому для адекватной оценки непосред-
ственного воздействия загрязнения на животный
мир и нагрузки на организм необходимо опреде-
ление содержания ПХДД/Ф в тканях животных
(De Solla, 2015). Однако поскольку метаболизм и
накопление ПХДД/Ф в организмах животных яв-
ляется видо-, ткане- и конгенер-специфичным
(Petreas et al., 1991; De Vries, Kwakkel, Kijlstra,
2006; Piskorska-Pliszczynska et al., 2014; Assefa et al.,
2019) происходит трансформация исходного про-
филя ПХДД/Ф. В частности, в биологических

пробах как правило накапливаются преимуще-
ственно 2,3,7,8-замещенные конгенеры, в боль-
шей степени низкохлорированные (Bonn, 1998).

В качестве биоиндикатора загрязнения окру-
жающей среды стойкими органическими загряз-
нителями, в том числе диоксинами, могут ис-
пользоваться яйца кур на свободном выгуле. так
как это широко распространенный продукт пита-
ния; отбор и транспортировка яиц значительно
проще по сравнению с другими биологическими
материалами; достаточно высокое содержание в
них липидов облегчает определение липофиль-
ных веществ; куры употребляют значительное ко-
личество почвенных частиц, а также почвенных
животных (DiGangi, Petrlík, 2005). Другим пре-
имуществом использования куриных яиц является
то, что помимо оценки загрязнения окружающей
среды этот объект, являясь непосредственным
продуктом питания человека, позволяет также
оценить риски для здоровья населения. Основным
путем поступления диоксинов в яйца cчитается
потребление курами частичек загрязненной поч-
вы, по разным оценкам потребление почвы со-
ставляет от 2 до 10% от их общего рациона (McKone,
1994; Lovett et al., 1998). Ранее была показана ста-
тистически значимая связь содержания ПХДД/Ф
в яйцах кур на свободном выгуле и соответству-
ющих почвах (Kudryavtseva et al., 2020), однако
корреляционный анализ концентраций отдель-
ных конгенеров не дает полного представления о

УДК 574.2
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соотношении профилей ПХДД/Ф в яйцах и поч-
вах. Кроме того, почва может являться не един-
ственным источником ПХДД/Ф для кур.

Целью настоящей работы является оценка из-
менения профиля ПХДД/Ф в процессе биоакку-
муляции в яйцах кур на свободном выгуле по
сравнению с исходным профилем в почве и воз-
можности выявления источников ПХДД/Ф. Ис-
следование проводили на территории Вьетнама,
диоксиновое загрязнение которого представляет
собой сочетание текущей эмиссии и поступления
ПХДД/Ф в окружающую среду в ходе широко-
масштабного распыления гербицидов в ходе во-
енных действий в 1961–1971 гг. Всестороннее об-
суждение уровней и последствий загрязнения
территории Вьетнама диоксинами приведено в дру-
гих работах (Фешин и др., 2008; Бродский и др.,
2009; Окружающая среда и здоровье человека в
загрязненных диоксинами регионах Вьетнама,
2011; Кудрявцева и др., 2015; Sycheva et al., 2016).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Яйца кур на свободном выгуле и поверхност-
ный слой почвы с участков, доступных курам для
освоения, были отобраны в 36 частных хозяйствах
из различных районов Вьетнама от г. Ханой на севе-
ре до провинции Донгнай на юге, включая “горя-
чую точку” вблизи авиабазы Бьенхоа, где во время
войны проводили заправку самолетов Оранжевым
Агентом. В двух хозяйствах также были отобраны
пробы золы от сжигания бытовых отходов.

Яйца были сварены вкрутую, заморожены,
очищены от скорлупы и лиофилизированы. В
пробы вносили смесь 13С12-меченых ПХДД/Ф и
экстрагировали методом проточной экстракции
смесью гексана и этанола в соотношении 1 : 1 при
температуре 78°С. Очистку и фракционирование
экстрактов проводили последовательно на уголь-
ной колонке (AX-21 Anderson Development Co.),
многослойной колонке (K2SiO3, Na2SO4, 44%-ная
H2SO4/SiO2, Na2SO4, 40%-ная H2SO4/SiO2, Na2-
SO4, 30%-ная H2SO4/SiO2) и колонке с оксидом
алюминия.

Почву сушили, измельчали, пропускали через
сито с диаметром отверстий 0.25 мм. В пробы
почвы и золы также добавляли 13С12-меченые
стандарты и экстрагировали методом проточной
экстракции смесью толуола и ацетона в соотноше-
нии 9:1 при температуре 98°С. Очистку и фракци-
онирование экстрактов проводили последователь-
но на многослойной колонке (K2SiO3, Na2SO4,
44%-ная H2SO4/SiO2, Na2SO4, 40%-ная H2SO4/SiO2,
Na2SO4, 30%-ная H2SO4/SiO2), угольной колонке
(AX-21 Anderson Development Co.) и колонке с ок-
сидом алюминия.

После очистки в экстракты вносили изотопно-
меченые стандарты для контроля степени извле-
чения и концентрировали до 5–7 мкл. Все стан-
дарты были приобретены у фирмы “Welligt Agilent
Technology 7890” (США), соединенном с масс-
спектрометром высокого разрешения “Waters Au-
tospec Premier” (Великобритания). Данные по со-
держанию ПХДД/Ф в изученных образцах и рас-
чет средних коэффициентов бионакопления при-
ведены в работе (Kudryavtseva et al., 2020).

Анализ методом главных компонент произво-
дили с помощью языка программирования R в
среде RStudio (R Core Team, 2018). Концентрации
индивидуальных 2,3,7,8-замещенных конгенеров
ПХДД/Ф нормировали к их суммарной концен-
трации. Поскольку такая нормализация делает
набор данных закрытым, в обоих случаях исполь-
зовали log-ratio преобразование (Aitchison, 1986;
Bonn, 1998; Ross et al., 2004; Liu et al., 2010; Gre-
enacre, 2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ методом главных компонент профи-
лей ПХДД/Ф по всем 2,3,7,8-замещенным конге-
нерам четко разделяет профили ПХДД/Ф в поч-
вах и яйцах (рис. 1а), что показывает изменение
исходного почвенного профиля в результате кон-
генер-специфичного бионакопления. Таким об-
разом, подтверждается предположение, что пря-
мое сравнение профиля конгенеров в яйцах с
профилями первичных источников не всегда кор-
ректно (Megson, Dack, 2011). Кроме того, обраща-
ют на себя внимание точки 1 и 1', соответствующие
пробам из сильно загрязненной “горячей точки”
вблизи аэродрома Бьенхоа (район Быулонг), с
чрезвычайно высоким вкладом 2,3,7,8-ТХДД, да-
леко отстоящие от основной массы точек.

Интерпретация факторных нагрузок главных
компонент (ГК) затруднена из-за специфики
трансформации данных, однако общее направле-
ние изменения профиля можно установить срав-
нением профилей в точках, наиболее близких по
распределению к центроидам для яиц и почв. Так,
сравнение профилей ПХДД/Ф в яйцах и почве из
хозяйства в районе Туйфонг в провинции Ниньт-
хуан (точки 12 и 12') показывает, что при переходе
от почв к яйцам кур на свободном выгуле проис-
ходит снижение относительного вклада ОХДД и
повышение вклада остальных конгенеров, глав-
ным образом низкохлорированных, что обуслов-
лено прежде всего различиями в коэффициентах
бионакопления между конгенерами с разными
степенями хлорирования (рис. 1б).

Следует также отметить, что наблюдаются не-
которые различия в расположении пар точек яй-
ца–почва из разных хозяйств. Эти различия могут
быть обусловлены следующими факторами:
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1) различием в уровне загрязнения почвы и
конгенерном составе ПХДД/Ф между участками;

2) неоднородностью загрязнения почвы внут-
ри участка;

3) различиями в свойствах почв между участ-
ками;

4) наличием дополнительных источников ПХ-
ДД/Ф, доступных для кур;

5) различием в условиях содержания кур, та-
ких как площадь участков и количество особей в
стаде (Kijlstra et al., 2007);

6) различиями в кормовом поведении между
породами (Andersson, et al., 2001; Schütz, Jensen,
2001);

7) индивидуальными особенностями отдель-
ных особей.

Рис. 1. Плоскость двух первых главных компонент для профилей ПХДД/Ф в яйцах кур на свободном выгуле и соот-
ветствующих почвах по 17-ти 2,3,7,8-замещенным ПХДД/Ф (а); основное направление изменения профиля ПХДД/Ф
при поступлении из почвы в яйца кур на свободном выгуле на примере хозяйства в районе Туйфонг в провинции
Ниньтхуан (б) (соответствует точкам 12 и 12' на рис. 1а).
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Поскольку при отборе проб не фиксировали
породу кур и условия содержания, за исключением
наличия доступа к свободному выгулу, влияние
последних трех факторов в настоящем исследова-
нии не рассматривается. Что касается свойств поч-
вы, то предполагается, что биодоступность ПХ-
ДД/Ф в почвах зависит преимущественно от содер-
жания в них пирогенного углеродистого вещества,
тогда как содержание аморфного органического ве-
щества и глинистых частиц не оказывает суще-
ственного влияния (Yuan et al., 2021).

Как правило, основным источником ПХДД/Ф
в яйцах кур на свободном выгуле является почва,
однако помимо почвы ПХДД/Ф могут поступать
в организм кур также из дополнительного корма,
почвенных животных, золы от сжигания на участ-
ке бытовых отходов, материалов загонов для кур,
в частности древесины, обработанной пентахлор-
фенолом или другими фунгицидами (Piskorska-
Pliszczynska et al., 2016). Наличие таких дополни-
тельных источников ПХДД/Ф может быть выявле-
но путем анализа сдвига распределения конгенеров
ПХДД/Ф внутри групп с одной степенью хлори-
рования в яйцах относительно аналогичного рас-
пределения в соответствующих почвах. Посколь-
ку различия в физико-химической устойчивости
между конгенерами с одинаковой степенью хлори-
рования (например, все ГкХДД/Ф) меньше, чем
различия между группами конгенеров с разными
степенями хлорирования (Hagenmaier, Lindig, She,
1994), в работе Мэгсона и Дэка (Megson, Dack,
2011) было проведено сравнение профилей ГкХ-
ДД/Ф (концентрацию каждого гексахлорирован-
ного конгенера нормировали на суммарную кон-
центрацию всех гексахлорированных конгене-
ров) в яйцах кур на свободном выгуле и почвах,
показавшее более близкое сходство профилей в яй-
цах и почвах по сравнению с анализом полного про-
филя 2,3,7,8-замещенных конгенеров. При этом в
яйцах наблюдался систематический сдвиг с уве-
личением относительного вклада 1,2,3,6,7,8-ГкХ-
ДД и уменьшением вклада 1,2,3,7,8,9-ГкХДД по
сравнению с почвами. Обнаруженный сдвиг, оче-
видно, связан с различиями в коэффициентах
бионакопления, которые даже между конгенерами
с одной степенью хлорирования могут различать-
ся более чем в два раза (Pirard, De Pauw, 2006; Ku-
dryavtseva et al., 2020). Однако на диаграммах, по-
строенных на основе данных из лабораторного
эксперимента Петреас с соавт. (Petreas et al.,
1991), в котором куры получали корм с добавле-
нием загрязненной диоксинами почвы, сдвига в
сторону увеличения вклада 1,2,3,6,7,8-ГкХДД в
яйцах не наблюдается (рис. 2а). При этом на диа-
граммах, построенных на основе данных иссле-
дования Хенриксона с соавт. (Henriksson et al.,
2017) по изучению бионакопления ПХДД/Ф в
дождевых червях, как правило, тоже наблюдается
отчетливый сдвиг в сторону 1,2,3,6,7,8-ГкХДД в

профиле ГкХДД/Ф в червях относительно про-
филя в почвах (рис. 2б). Вероятно, обнаруживае-
мый в натурных исследованиях сдвиг в профиле
ГкХДД/Ф в яйцах кур на свободном выгуле (как и
различия в коэффициентах бионакопления) обу-
словлен поступлением ПХДД/Ф в яйца при упо-
треблении курами червей и других почвенных
животных. В настоящем исследовании также, как
правило, наблюдается сдвиг профиля ГкХДД/Ф в
яйцах относительно профиля в почвах в сторону
1,2,3,6,7,8-ГкХДД (рис. 3).

Однако в некоторых исследованных нами хозяй-
ствах наблюдается сдвиг профиля, не соответству-
ющий соотношению коэффициентов бионакопле-
ния, что может свидетельствовать как о повышен-
ной мозаичности загрязнения почвы ПХДД/Ф на
исследуемых участках, так и о наличии дополни-
тельного поступления ПХДД/Ф из других источ-
ников помимо почвы и почвенных животных.
Так, было обнаружено несколько хозяйств, в яйцах
из которых наблюдался сдвиг профиля ГкХДД/Ф в
сторону некоторых фуранов (рис. 4а).

Чтобы установить источник дополнительного
поступления ПХДД/Ф в яйца на данных участках
было проведено сравнение с профилями известных
источников. На рис. 4б приведены профили ГкХ-
ДФ некоторых известных источников ПХДД/Ф,
рассчитанные по литературным данным. Доми-
нирование 1,2,3,4,7,8-ГкХДФ в профиле гекса-
хлорированных конгенеров характерно для тех-
нических смесей ПХБ, 1,2,3,6,7,8-ГкХДД – для
ПХФ. В профиле открытого сжигания доминируют
2,3,4,6,7,8-ГкХДФ, 1,2,3,6,7,8-ГкХДФ и
1,2,3,4,7,8-ГкХДФ. По-видимому, в исследуемых
участках наиболее вероятным дополнительным
источником поступления ПХДД/Ф в яйца кур
(помимо почвы) является зола от открытого сжи-
гания бытовых отходов, хотя нельзя полностью
исключить и влияние ПХБ-содержащих смесей.

Возможность поступления ПХДД/Ф в орга-
низм кур из золы подтверждается сравнением
профилей гексахлорированных конгенеров в яй-
цах, почве и золе из двух хозяйств, на территории
которых были отобраны пробы золы от сжигания
бытовых отходов (Хоаан, Бьенхоа, Донгнай и
Танфонг, Бьенхоа, Донгнай). Так, в хозяйстве
Хоаан профиль в яйцах сдвинут по фуранам ана-
логично профилю в золе (рис. 5), что свидетель-
ствует о том, что зола является дополнительным
источником ПХДД/Ф для кур на данном участке.
В хозяйстве в округе Танфонг такого сдвига не
наблюдается (рис. 5) – здесь профиль в яйцах бо-
лее близок профилю в почвах, следовательно, в
данном случае явного вклада золы не наблюдается.

Анализ лепестковых диаграмм относительных
вкладов конгенеров с одной степенью хлорирова-
ния в индивидуальных пробах в пределах одного
хозяйства также позволяет сделать вывод о разли-
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Рис. 2. Профили гексахлорированных конгенеров диоксинов и фуранов в яйцах кур и почве, рассчитанные по данным
лабораторного эксперимента Petreas et al. (1991) (а); профили гексахлорированных конгенеров диоксинов и фуранов
в дождевых червях и соответствующих почвах, рассчитанные по данным Henriksson et al. (2017) (б).
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Рис. 3. Профили гексахлорированных ПХДД/Ф в яйцах кур на свободном выгуле и соответствующих почвах с типич-
ным сдвигом в яйцах в сторону 1,2,3,6,7,8-ГкХДД.
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Рис. 4. Профили гексахлорированных конгенеров диоксинов и фуранов в яйцах кур на свободном выгуле и соответ-
ствующих почвах со сдвигом профиля в яйцах в сторону некоторых фуранов (а); профили гексахлорированных кон-
генеров известных источников ПХДД/Ф по литературным данным (открытое сжигание отходов (Lemieux et al., 2000),
смеси ПХБ (Johnson et al., 2008), сжигание рисовой соломы (Chang et al., 2014), ПХФ (Hagenmaier, Brunner, 1987) (б).
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чиях путей поступления ПХДД/Ф в организм
конкретных особей. На рис. 6 выделяются два об-
разца (3 и 4) со сдвигом профиля, не соответствую-
щим соотношениям коэффициентов бионакопле-
ния и характерным для профиля открытого сжига-
ния, в то время как в остальных трех образцах
наблюдается типичное распределение. Различия в

профилях могут быть частично обусловлены инди-
видуальными особенностями биотрасформации и
поступления ПХДД/Ф в яйца у отдельных особей.
Однако поскольку в остальных исследованных
хозяйствах профили гексахлорированных конге-
неров в индивидуальных яйцах были одинаковы,
вклад подобных процессов, по-видимому, невелик.
Следует также отметить, что общий эквивалент
токсичности (TEQ) ПХДД/Ф в этих двух образцах с
отличающимся профилем в 2 раза превышает
аналогичные в остальных пробах с данного участка
(8.4–8.7 и 4.0–4.2 пг TEQ2005/г липидов соответ-
ственно), что свидетельствует о повышенном по-
ступлении в них ПХДД/Ф. В данном случае про-
филь распределения гексахлорированных конге-
неров также указывает на золу как на наиболее
вероятный источник дополнительного поступле-
ния ПХДД/Ф. Таким образом, анализ распределе-
ния конгенеров с одной степенью хлорирования
может более четко выявить источники специфиче-
ского загрязнения отдельных особей в пределах
одного хозяйства.

Таким образом, общим направлением измене-
ния профиля ПХДД/Ф в процессе бионакопле-
ния в яйцах кур на свободном выгуле является
увеличение относительного вклада низкохлори-
рованных конгенеров и снижение вклада ОХДД
по сравнению с почвой.

Сравнение профилей конгенеров ПХДД/Ф с
одинаковой степенью хлорирования, в частности
гексахлорированных, в почвах и яйцах позволяет
выявить поступление ПХДД/Ф в организм кур из
дополнительных источников помимо почвы, на-
пример, золы от сжигания бытовых отходов. На-
блюдаемый в большинстве хозяйств сдвиг про-

Рис. 5. Профили гексахлорированных конгенеров диоксинов и фуранов в яйцах кур на свободном выгуле, почвах и зо-
ле из двух хозяйств в г. Бьенхоа.
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Рис. 6. Профили гексахлорированных конгенеров ди-
оксинов и фуранов в индивидуальных пробах яиц кур
на свободном выгуле и почве в хозяйстве в г. Ка-
мрань.
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филя гексахлорированных конгенеров в яйцах в
сторону 1,2,3,6,7,8-ГкХДД, по-видимому, обу-
словлен поступлением ПХДД/Ф в яйца при упо-
треблении курами червей и других почвенных
животных.
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Transformation of Polychlorinated Dibenzo-p-Dioxins and Dibenzofurans Congener 
Profile during Bioaccumulation in Free-Range Chicken Eggs
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The PCDD/F profiles in free-range chicken eggs and corresponding soils from private households in Viet-
nam were compared. The main trend in the change in the profile of PCDD/F congeners during bioaccumu-
lation in eggs is the relative increase in the contributions of low-chlorinated congeners and the decrease in the
contribution of OCDD. Differences in the profile of hexachlorinated congeners in eggs and soil may indicate
additional sources of PCDD/F in eggs other than soil.
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Проведен анализ пространственной сопряженности динамики популяций красной полевки (Myo-
des rutilus Pall.) в разные периоды времени между девятью локалитетами Республики Коми и Архан-
гельской области. Расстояние между ними варьировало от 88 до 947 км. В период с 1965 по 2006 гг.
наблюдались асинхронные колебания численности вида. С увеличением географической дистанции
между локалитетами пространственная синхронизация уменьшалась. В период с 2007 по 2018 гг. на
всей территории были отмечены уже согласованные изменения численности данного вида. Одним
из вероятных факторов смены типов пространственной изменчивости в динамике популяций крас-
ной полевки во времени являются изменения в климате.

Ключевые слова: Myodes rutilus, динамика численности, пространственная синхронность, Европей-
ский Север
DOI: 10.31857/S102634702301002X, EDN: IIXTXS

Пространственная синхронность колебаний
численности популяций животных является по-
разительным биологическим феноменом (Saether
et al., 2007) и считается одной из центральных
проблем экологии (Sheppard et al., 2016). Класси-
ческим примером ее являются согласованные из-
менения плотности канадской рыси (Lynx canaden-
sis Kerr.) на огромной территории Северной Аме-
рики (Lindström et al., 2001). Она выявлена у видов
разных таксономических групп (Ranta et al., 1999;
Liebhold et al., 2004; Krebs et al., 2013; Исаев и др.,
2015; Koenig, Liebhold, 2016), в том числе хорошо
известна и у мелких млекопитающих (Ims, Andre-
assen, 2000; Sundell et al., 2004; Gouveia et al., 2016).

Наблюдаемая синхронность на обширных тер-
риториях обычно интерпретируется как следствие
воздействия внешних эффектов − погоды (эф-
фект Морана), кормов, хищников, а также рассе-
ления животных (Liebhold et al., 2004). Масштаб
их влияния на пространственную сопряженность

изменений обилия млекопитающих сильно раз-
личается.

Климатические и погодные факторы могут
вызвать синхронные колебания численности от-
дельных видов животных на огромных террито-
риях − от нескольких сотен до 1000 км и более
(Post, Forchhammer, 2002; Henden et al., 2009).
Значительная роль эффекта Морана (особенно в
связи с изменением климата) на примере птиц и
крупных млекопитающих была продемонстриро-
вана в ряде последних работ (Koenig, Liebhold,
2016; Hansen et al., 2019).

Влияние расселения животных на синхрони-
зацию динамики популяций зависит от способ-
ности вида к миграциям. Поэтому для мелких
грызунов, расселение которых происходит на от-
носительно небольших территориях, этот фактор
имеет локальное значение (Sundell et al., 2004;
Krebs et al., 2013; Selonen et al., 2019). По мнению
ряда исследователей (Ims, Andreassen, 2000; Kor-
pimäki et al., 2005), пространственную синхронность
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у мелких млекопитающих на довольно большой
территории могут вызвать хищные птицы, ведущие
кочевой образ жизни. Вместе с тем, долговремен-
ные исследования леммингов в Канадской Аркти-
ке не согласуются с данной гипотезой (Krebs et al.,
2002).

Оценить роль какого-то отдельного фактора ча-
сто оказывается довольно сложно. Пространствен-
ная синхронность в большинстве случаев является
следствием взаимодействия различных механизмов
и может при этом сильно варьировать у разных ви-
дов (Eberhart-Phillips et al., 2015; Pardikes et al.,
2017).

Мелкие млекопитающие являются классиче-
скими модельными видами для анализа про-
странственных закономерностей динамики по-
пуляций (Fay et al., 2020), поскольку колебания их
численности характеризуются значительным ва-
рьированием во времени и пространстве. Вместе
с тем, определенным препятствием для этого яв-
ляется незначительное число долговременных
мониторинговых исследований, а также охват
ими больших территорий.

Красная полевка является многочисленным
видом мелких млекопитающих на Европейском
Севере (Бобрецов, Куприянова, 2002). По дина-
мике популяций этого вида в других регионах
имеется достаточно много работ (Чернявский,
Лазуткин, 2004; Boonstra, Krebs, 2012; Ивантер,
Моисеева, 2015; Ердаков, Моролдоев, 2017 и др.).
Однако в большинстве их аспекты простран-
ственной синхронизации динамики численности
практически не рассматриваются. В настоящей
работе проанализированы имеющиеся материа-
лы по численности красной полевки и сопряжен-
ности динамики ее популяций между разными
локалитетами Республики Коми и Архангельской
области. Рассматриваются также особенности
пространственных изменений обилия вида в раз-

ные промежутки времени. Последнему аспекту
уделено мало внимания в литературе (Koenig, Li-
ebhold, 2016), хотя его актуальность в связи с гло-
бальными изменениями климата не вызывает со-
мнений.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для оценки пространственной синхронности

динамики популяций красной полевки на таежном
Европейском Севере использованы временные ря-
ды численности животных из девяти локалитетов
Республики Коми и Архангельской области (рис. 1).
Минимальное расстояние между ними составило
88 км, максимальное − 947 км. Длительность учетов
полевок в локалитетах варьировала от 6 до 54 лет
(табл. 1). Наиболее длинные временные ряды по-
лучены для Якши (54 года), Пинеги (41 год) и Га-
ревки (35 лет). Они стали базовыми для оценки
сопряженности динамики популяций данного
вида в разные периоды времени. Все временные
ряды были разделены на два периода, отличающих-
ся друг от друга разной степенью синхронизации
локальных изменений численности животных. В
первый период (1965−2006 гг.) сравнивали локали-
теты Якша, Гаревка, Дань, Раменье, Пинега и Со-
лозеро, во второй период (2007−2018 гг.) − Якша,
Гаревка, Пинега, Илыч, Пижма и Поморье.

Численность полевок оценивали с помощью
метода ловушко-линий. На каждом стационаре в
ельниках выставляли в линии определенное чис-
ло давилок (чаще всего по 100 шт.) через 5 м на
2−4 сут. В качестве приманки использовали ко-
рочки хлеба, смоченные в растительном масле. За
единицу учета принимали число животных, отлов-
ленных на 100 ловушко-суток (ос. на 100 лов.-сут).

При этом оценку численности красной полев-
ки локалитета формировали как среднюю част-
ных значений обилия животных, оптимальных
для данного вида местообитаний. Динамика чис-

Таблица 1. Характеристика использованных материалов

Примечание. * Локалитеты с наиболее длинными временными рядами численности красной полевки, использованные как
базовые для сравнения двух периодов.

№ Локалитет Координаты
(с.ш., в.д.) Годы Объем

лов.-сут. Число особей Индекс обилия

1 Якша* 61°49′, 56°51′ 1965−2018 33800 2135 6.3 ± 0.7
2 Гаревка* 62°03′, 58°28′ 1984−2018 15480 1292 8.3 ± 0.9
3 Илыч 62°38′, 58°54′ 2007−2018 15950 2553 16.0 ± 28
4 Дань 61°27′, 51°42′ 1981−1988 44380 683 1.5 ± 0.2
5 Раменье 60°49′, 42°18′ 1972−1983 49375 586 1.2 ± 0.1
6 Пижма 64°52′, 51°28′ 2012−2018 2400 203 8.1 ± 3.2
7 Пинега* 64°41′, 43°23′ 1978−2018 15100 598 4.0 ± 0.4
8 Поморье 65°20′, 41°06′ 2007−2018 2900 256 8.8 ± 1.1
9 Солозеро 64°16′, 38°47′ 1965−1970 52758 2248 4.3 ± 1.7
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ленности в различных биотопах может различать-
ся, поэтому усреднение данных позволяет полу-
чить общий тренд изменения обилия в локалитете.

Пространственная синхронность динамики
численности животных может быть измерена раз-
ными способами. Самый простой и наиболее рас-
пространенный подход заключается в использова-
нии корреляции между парами пространственно
разобщенных временных рядов локального обилия
(Liebhold et al., 2012). Для этого нами была исполь-
зована ранговая непараметрическая корреляция
Спирмена (rs), которая не требует оценки типа рас-
пределения. Для характеристики изменчивости
численности популяции применяли S-индекс, ко-
торый представляет собой стандартное отклонение
десятичных логарифмов показателей относитель-
ного обилия. На полевках Фенноскандии было по-
казано, что популяции со значением индекса 0.5 и
выше демонстрируют 3–5-летние циклы численно-
сти (Henttonen et al., 1985). Однако разделение по
этому индексу на циклические и нециклические
популяции является искусственным (Sandell et al.,
1991). Тем не менее, S-индекс позволяет обнаружи-
вать популяции со значимым перепадом обилия.
Это, в свою очередь, дает возможность оценить
синхронность проявления пиков и депрессий. Все
вычисления и построения диаграмм проводили в
программном пакете Statistica 6.0 for Windows.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Красная полевка доминирует среди лесных
полевок предгорий Северного Урала и северной
равнинной тайги Европейского Севера. Ее доля
превышает 69% в уловах лесных полевок. В сред-
ней тайге она уступает по численности рыжей по-
левки (Myodes glareolus Schreb.) Доля красной по-
левки в этой подзоне тайги менее 32% в уловах.
При этом везде численность обоих видов изменя-
лась по годам согласованно.

Сравнение динамики численности красной
полевки в локалитетах Якша и Пинега (самые
длинные временные ряды и географически уда-
ленные друг от друга) показало, что синхронность
изменений показателей обилия данного вида в
них различалась в разные периоды времени. В пе-
риод с 1965 по 2006 гг. были отмечены асинхрон-
ные колебания численности полевок не только
между Якшей и Пинегой, но и между другими ло-
калитетами (рис. 2). Достоверные согласованные
изменения показателей обилия данного вида бы-
ли обнаружены лишь между двумя ближайшими
локалитетами Якшей и Гаревкой (rs = 0.72; p < 0.001),
расположенных друг от друга на расстоянии 88 км.
С увеличением расстояния значения показателя
корреляции Спирмена уменьшались (рис. 3). Ес-
ли между Якшей и Данью (276 км) он составлял
0.52 (p > 0.05), то свыше 500 км снижался до 0.1 и

Рис. 1. Локалитеты сбора данных по численности красной полевки. 1 − Якша, 2 − Гаревка, 3 − Илыч, 4 − Дань (Боб-
рецов, Куприянова, 2002), 5 − Раменье (Бобрецов, Куприянова, 2002), 6 − Пижма, 7 − Пинега, 8 − Поморье, 9 − Со-
лозеро (Губарь, 1976).
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ниже. Связь между показателями корреляции с
расстоянием в целом оказалась статистически до-
стоверной (rs = −0.93; p < 0.001).

В последние 12 лет (2007−2018 гг.) несогласо-
ванные колебания численности красной полевки
между отдельными локалитетами сменились на
огромном пространстве Европейского Севера
синхронными изменениями (рис. 4). В этот пери-
од везде фазы депрессий (2007, 2011, 2014 и 2018) и
пиков (2009, 2013 гг.) совпадали. Показатели кор-
реляции были в большинстве высокими (от 0.66 и
выше при p < 0.01). Несколько ниже оказалось
значение связи лишь между Пинегой и Поморьем
(0.60, p < 0.05), что объясняется некоторыми из-
менениями численности в 2015−2017 гг. В эти го-
ды наблюдалось некоторое несовпадение фаз
цикла у красной полевки в пространстве. Так, в
2015 г. во всех локалитетах отмечен рост показате-
лей обилия кроме Поморья, где произошла де-
прессия. На следующий год на фоне дальнейшего

повышения численности на Илыче и Пинеге за-
фиксированы пики обилия полевок. Однако в
2018 г. повсеместно произошел спад показателей
обилия.

Связь между показателями корреляции и гео-
графическим расстоянием в период с 2007 по
2018 гг. была очень слабой и статистически незна-
чимой − rs = 0.14; p > 0.05 (рис. 5). Так, значение
коэффициента корреляции между динамикой
обилия в Якше и на Гаревке (88 км) равнялось 0.85
(p < 0.001), между Якшей и Поморьем (874 км) −
0.83 (p < 0.001), между Якшей и Пижмой (436 км) −
0.96 (p < 0.001). Даже в случае максимального удале-
ния локалитетов друг от друга (Гаревка–Поморье,
более 900 км) связь между изменениями числен-
ности была довольно высокой (rs = 0.86; p < 0.001).

В многолетнем аспекте определенные измене-
ния произошли в динамике популяции красной
полевки на Пинеге. С начала наблюдений (1978)
по 1990 гг. численность животных составляла в
среднем 6.6 (от 1.0 до 15) ос. на 100 лов.-сут. С 1991
по 2006 гг. обилие животных снизилось до 1.6 (от
0.4 до 3.8) ос. на 100 лов.-сут. Для этого периода
характерны глубокие депрессии и незначитель-
ные по силе пики. Однако в последние годы на-
блюдается небольшой рост численности: годы
повышения и понижения показателей обилия от-
четливо регистрировались.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Результаты исследований показали, что про-

странственная синхронность колебаний числен-
ности красной полевки на Европейском Севере
значительно изменялась во времени. До 2007 г.
достоверные согласованные изменения числен-
ности красной полевки наблюдались лишь на
расстоянии не более 90 км. С увеличением рас-
стояния между популяциями степень синхрони-
зации снижалась, и колебания принимали асин-
хронный характер.

Рис. 2. Динамика численности красной полевки в разных локалитетах Европейского Севера в период с 1965 по 2006 гг.
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Рис. 3. Зависимость степени синхронности динамики
численности красной полевки от расстояния между
локалитетами в период с 1965 по 2006 гг.
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Данная закономерность была подтверждена во
многих работах (Ranta et al., 1997; Liebhold et al.,
2004). Специальные исследования по рыжей по-
левке в бореальных лесах Норвегии вдоль 256-ки-
лометрового профиля, на котором через одина-
ковое расстояние были расположены 31 пунктов
учетов животных, показали полное отсутствие
синхронности между самыми отдаленными попу-
ляциями. Статистически значимые корреляции
были обнаружены лишь на расстоянии 30–40 км
(Steen et al., 1996). У рыжей полевки в Финляндии
сильная корреляция между колебаниями числен-
ности животных наблюдалась на расстоянии до
90 км (Huitu et al., 2003). В канадских бореальных
лесах синхронизация в динамике численности у
оленьего хомячка (Peromyscus maniculatus Vigors) от-
мечена на небольшом расстоянии (менее 50 км), у
полевки Гаппера (Myodes gapperi Wagner) – на бо-
лее значительном расстоянии, но не превышаю-
щим 200 км (Bowman et al., 2008). Отсутствие еди-
ного ритма колебаний численности лесных поле-
вок отмечали на Северо-Востоке Сибири. Более
или менее сходной оказалась динамика популя-
ций, удаленных друг от друга на расстояние не бо-
лее 200–250 км (Чернявский, Лазуткин, 2004). В
Карелии у фоновых видов полевок между двумя
стационарами, расположенных в 150 км друг от
друга, отсутствовала согласованность в динамике
их численности (Кутенков, 2006). В Центральной
Европе у обыкновенной полевки (Microtus arvalis
Pall.) синхронизация в динамике локальных попу-
ляций наблюдалась на расстоянии от 150 км (Gou-
veia et al., 2016) до 300 км (Fay et al., 2020).

С 2007 г. динамика популяций красной полев-
ки на обширной территории Европейского Севе-
ра стала согласованной. Пики и депрессии чис-
ленности вида в разных локалитетах отмечались в
одни и те же годы вне зависимости от расстоянии.
Сходные по силе значения коэффициента корре-
ляции Спирмена (более 0.80) отмечены как при

минимальной, так и при максимальной геогра-
фической дистанции.

На значительные различия в сопряженности
изменений обилия красной полевки в разные пе-
риоды времени указывают длинные ряды наблю-
дений в локалитетах Якша и Пинега, удаленных
друг от друга на 745 км. В первый период показа-
тель коэффициента корреляции Спирмена был
очень низким и оставлял только 0.05 (p > 0.05), во
второй период он увеличился до 0.76 (p < 0.001).

Литературные данные свидетельствуют, что
временные изменения степени пространствен-
ной синхронности в динамике численности жи-
вотных – явление довольно распространенное и
характерно для многих таксонов. При этом отме-
чаются разные тренды в таких изменениях. Так, у
49 видов североамериканских птиц за 50-летний
период пространственная сопряженность коле-
баний обилия увеличилась на 63−69% (Koenig,
Liebhold, 2016). У американского зайца (Lepus

Рис. 4. Динамика численности красной полевки в разных локалитетах Европейского Севера в период с 2007 по 2018 гг.
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Рис. 5. Зависимость степени синхронности динамики
численности красной полевки от расстояния между
локалитетами в период с 2007 по 2018 гг.
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americanus Erxleben) сильные синхронные изме-
нения численности на огромной территории с
1970 по 1995 гг. нарушились, и с конца 90-х годов
прошлого века по 2012 г. наблюдались асинхрон-
ные изменения (Krebs et al., 2013). Подобные тен-
денции зафиксированы у леммингов и полевок в
Фенноскандии (Henden et al., 2009; Elmhagen et al.,
2011; Катаев, 2016), а также во многих районах Се-
верной Европы (Cornulier et al., 2013).

Пространственная синхронность тесно связа-
на с типом динамики популяций. Циклические
колебания численности у животных способствуют
увеличению пространственной сопряженности
динамики локальных популяций (Henden et al.,
2009; Elmhagen et al., 2011; Haynes et al., 2019).
Ослабление цикличности приводит к уменьше-
нию или исчезновению пространственной сопря-
женности, что и было продемонстрировано на
примере полевок и леммингов Северной Европы.
В тоже время, популяционная динамика может
сильно меняться во времени. Так, для норвеж-
ского лемминга (Lemmus lemmus L.) показано, что
периоды с регулярными циклами прерываются
периодами с постоянной низкой плотностью в
течение десятилетия или более (Ehrich et al.,
2020). Видимо, подобная ситуация отмечена в
Пинежском заповеднике (Сивков, 2012).

Для красной полевки Европейского Севера
России характерны циклические колебания чис-
ленности (Семенов, 1982; Окулова и др., 2004;
Бобрецов, Куприянова, 2002). Продолжительность
циклов составляет от 3 до 5 лет. Значения S-индекса
для временных рядов практически всех локалитетов
превышало 0.5. Меньше этого значения был этот
показатель только для Поморья. Здесь отсутство-
вали глубокие депрессии, следовательно, и ампли-
туда колебаний обилия была относительно незна-
чительной. Однако в данном случае совпадение
пиков и депрессий можно рассматривать как син-
хронность динамики. Кроме того, рассчитанные
показатели данного индекса для наиболее длинных
временных рядов численности красной полевки
(Якша, Гаревка, Пинега) мало изменялись в раз-
ные периоды времени. Так, для Якши в первый
период наблюдений (1965−2006 гг.) они составля-
ли 0.51, во второй (2007−2018 гг.) − 0.52, для Пи-
неги, соответственно, 0.51 и 0.58. Таким образом,
цикличность популяций в регионе сохранялась
во многих локалитетах в течение всего периода
исследований.

Численность животных и ее изменения явля-
ется результатом взаимодействия внутрипопуля-
ционных факторов с изменчивыми условиями
внешней среды (Шилов, 1991; Radchuk et al., 2016;
Oli, 2019). Воздействие внешних факторов проявля-
ется как на местном, так и региональном уровнях. В
первом случае они опосредованы условиями место-
обитаний, поэтому локальная динамика в разных

биотопах может различаться (Zub et al., 2012). Во
втором случае региональные различия в климатиче-
ских и биотопических условиях обуславливают не-
синхронные колебания численности между различ-
ными локалитетами. В свое время это показал Н.П.
Наумов (Наумов, 1963) на примере обыкновенной
белки (Sciurus vulgaris) и Н.К. Стенсет с соавт.
(Stenseth et al., 1996) на примере красно-серой по-
левки (Myodes rufocanus Sundevall) Хоккайдо.

Большое значение в формировании устойчи-
вых циклов имеют климатические факторы (Yan
et al., 2013). Они прямо и опосредовано влияют на
соотношение рождаемости и смертности и, таким
образом, модифицируют динамику численности
животных. В Карелии, например, погодные усло-
вия на 80% определяют обилие перезимовавших
рыжих полевок в июне (Ивантер, Жигальский,
2000). Погодные факторы определяют и возмож-
ность достижения пиков, и вызывают депрессии.
Известно, что в некоторые годы депрессии и пи-
ки численности ряда видов грызунов охватывают
огромные географические регионы (Ивантер,
2008; Емельянова, Оботуров, 2017). Очевидно, что
в этом случае сопряженность хода численности
определяется совпадением динамики климатиче-
ских процессов на всем пространстве, где обнару-
жена синхронность.

В последнее время роль изменчивости климата
для объяснения циклических колебаний получает
все большее внимание и поддержку (Bierman et al.,
2006; Krebs, 2013; Hansen et al., 2020). Ослабление
и исчезновение популяционных циклов и про-
странственной синхронизации у мелких грызунов в
Фенноскандии объясняется изменением зимних
условий (частые оттепели, изменение плотности
снежного покрова) в результате трансформации
климата (Kausrud et al., 2008; Gilg et al., 2009).

Современные изменения климата и повыше-
ние температуры воздуха сопровождаются все бо-
лее согласованными паттернами изменчивости
климата, что может усилить синхронизацию ди-
намики населения в большом пространственном
масштабе (Post, Forchhammer, 2004; Koenig, Lieb-
hold, 2016; Pomara, Zuckerberg, 2017; Hansen et al.,
2020). Так, возрастание во времени пространствен-
ной сопряженности численности североамерикан-
ских птиц связано с параллельным увеличением
пространственной автокорреляции температуры
воздуха (Koenig, Liebhold, 2016). В условиях гло-
бального потепления климата зимние условия
могут быть ключевым фактором, влияющим на
циклическую динамику популяций арктических
животных (Domine et al., 2018).

На территории Европейского Севера за послед-
ние 50 лет произошло достоверное увеличение
среднегодовой температуры воздуха. Эти показате-
ли повысились как на северо-западе (Архангельск)
на 2.1°C (Радцевич и др., 2017), так и на юго-во-
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стоке Республики Коми − на 1.5°С (Бобрецов и др.,
2017). Скорость изменения температуры воздуха в
последнем случае за период с 1968 по 2016 гг. со-
ставила 0.23°С/10 лет (t = 4.05, p < 0.01). Наиболь-
ший вклад в среднегодовое повышение темпера-
туры воздуха вносят зима (0.34°С/10 лет) и весна
(0.30°С/10 лет). Однако теплые зимы на севере
Русской равнины в отличие от Фенноскандии не
привели к нарушению циклов фоновых видов
грызунов.

Усиление синхронности в динамике числен-
ности популяций красной полевки между разны-
ми локалитетами Европейского Севера с 2007 г.
произошло на фоне увеличения согласованности
температурных колебаний на территории региона
(Чередько и др., 2020) и увеличения числа погодных
аномалий (Голицын, Васильев, 2019; Лемешко, Ев-
стигнеев, 2019). Экстремальные климатические яв-
ления могут вызвать серьезные демографические
катастрофы у животных на большой территории и,
таким образом, синхронизировать население на
фазе депрессии. Следует отметить, что сопряжен-
ность в изменениях обилия красной полевки на
Европейском Севере началась в 2007 г. именно с
фазы депрессии численности полевок.

В условиях глобального изменения климата
влияние эффектов Морана на пространственную
синхронизацию динамики численности живот-
ных возрастает (Hansen et al., 2020). Однако часто
интерпретация их бывает сильно затруднена, так
как разные виды реагируют на колебания климата и
погоды посредством сложного взаимодействия
между демографическими особенностями популя-
ции и комбинациями факторов окружающей сре-
ды (Knape, de Valpine, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

За более чем полувековой период в динамике
популяций красной полевки на Европейском Се-
вере России отмечены значительные изменения в
сопряженности колебаний численности между
локальными популяциями. С 1965 по 2006 гг. на
всей территории региона наблюдали асинхронную
динамику популяций данного вида. Она возрастала
с увеличением географического расстояния между
локалитетами. С 2007 г. асинхронные изменения
обилия красной полевки сменились синхронными.

Усиление синхронизации динамики числен-
ности данного вида в 2000-х гг. на Европейском
Севере России произошло на фоне увеличения
сопряженности температурных показателей меж-
ду разными локалитетами региона и увеличения
числа погодных аномалий. Началом ее послужи-
ла депрессия численности красной полевки в
2007 г. Однако выявить конкретные механизмы
воздействия погодных и климатических факто-
ров на обилие полевок пока не представляется

возможным. Теоретические и эмпирические ис-
следования влияния глобального изменения кли-
мата на пространственную популяционную син-
хронность динамики численности животных все
еще находятся на низком уровне.
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The analysis of the conjugacy of the dynamics of nortern red−backed vole (Myodes rutilus Pall.) populations
between 9 localities of the Komi Republic and the Arkhangelsk region, the distance between which varied
from 88 to 947 km. Asynchronous oscillations were observed between 1965 and 2006. As the geographical dis-
tance between localities increased, spatial synchronization decreased. In the period from 2007 to 2018, there
were already agreed changes in the number of this species throughout the territory. One of the likely factors
for changing the spatial synchronicity of population dynamics is climate change.
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