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Молекулярные филогении микроба чумы Yersinia pestis противоречат экологическим фактам и не
интерпретируются в понятиях концепции адаптациогенеза. Одной из причин противоречий видит-
ся недооценка молекулярным подходом параллелизмов в процессах видообразования и внутриви-
довой диверсификации микроба чумы. Экологические данные свидетельствуют о параллельном
тритопном (почти) одновременном видообразовании трех исходных геновариантов (популяций,
подвидов) Y. pestis 2.ANT3, 3.ANT2 и 4.ANT1 в трех географических популяциях монгольского сурка
(Marmota sibirica), которое в МГ-подходе принимают за мягкую политомию (“Big Bang”). Параллелиз-
мы также имели место при формировании внутривидового разнообразия Y. pestis. Самостоятельность
трех филогенетических линий и связанные с этим эволюционные параллелизмы в формировании
внутривидового разнообразия Y. pestis в молекулярном подходе не принимаются во внимание. Пер-
спектива создания реального филогенетического дерева Y. pestis состоит в творческом синтезе мето-
дологий двух подходов – молекулярного и экологического.

Ключевые слова: Yersinia pestis, Yersinia pseudotuberculosis, Marmota sibirica, параллельная эволюция, ге-
новарианты
DOI: 10.31857/S1026347023010122, EDN: BPNSYT

Формо-видообразование патогенных микро-
организмов составляет актуальную проблему со-
временного здравоохранения. Наглядным под-
тверждением этого тезиса может служить проте-
кающая в современном мире пандемия ковид-19.
Ее истоки остаются неизвестными, что в значи-
тельной мере сдерживает разработку средств и
методов контроля пандемии, лечения и профи-
лактики инфекции и выявление ее предикторов.
Апокалиптической болезнью, хорошо известной
с давних времен, является чума, оставившая не-
изгладимые следы в человеческой истории. Но,
несмотря на более чем столетнюю историю изу-
чения возбудителя этой болезни – микроба
Yersinia pestis, открытого А. Йерсеном в Гонконге
в 1894 г., вопрос о его происхождении и мировой
экспансии остается не вполне решенным.

Возбудитель чумы – уникальный бактериаль-
ный патоген. Среда его обитания – паразитарная
система грызун/пищуха–блоха. Теплокровные
млекопитающие являются хозяевами инфекции,
блохи переносят возбудителя между хозяевами. В
то же время по биохимическим, генетическим и
молекулярным признакам микроб чумы включен в
семейство Enterobacteriaceae, объединяющее бак-
териальных обитателей пищеварительного тракта

широкого круга животных, как позвоночных, так
и беспозвоночных. У кишечных инфекций пере-
дача возбудителя от одного хозяина к другому
осуществляется пищевым (алиментарным) спо-
собом. Микроб чумы – единственный вид в об-
ширном семействе кишечных микробов, переда-
ющийся через укусы блох. То есть в этом семей-
стве он уникален, что свидетельствует о каком-то
особом эволюционном пути.

Yersinia pestis: ДВА ОТКРЫТИЯ
В последние два десятка лет в связи с бурным

развитием молекулярно-генетических (МГ) тех-
нологий и их внедрением в эволюционную ин-
фектологию реконструкция истории Yersinia pestis
стала прерогативой МГ-подхода. Филогенетиче-
скую структуру выстраивают с помощью анализа
нуклеотидных признаков-маркеров на основе,
как правило, моделей нейтральной эволюции и с
применением статистических методов и компью-
терных технологий (Achtman et al., 1999, 2004).
Преобразование популяции (клона) предкового
кишечного микроба в популяцию микроба чумы
связывают с сальтационными генетическими про-
цессами: горизонтальным переносом плазмид ви-
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рулентности, генетических комплексов и отдель-
ных генов от других микроорганизмов или из
внешней среды, делециями и инактивациями ге-
нов, утративших функции в новой среде обитания,
в меньшей мере с генетическими рекомбинациями
(Achtman et al., 1999, 2004; Zhou et al., 2004).

Молекулярные технологии позволили сделать
два важных вклада в решение проблемы проис-
хождения и мировой экспансии микроба чумы.
Во-первых, вопреки положениям “классической”
теории природной очаговости чумы о древности
возбудителя (олигоцен–плиоцен), была доказана
его эволюционная молодость. МГ методами по-
казано, что дивергенция чумного микроба от
предковой формы произошла в эволюционном
масштабе времени недавно, не ранее 30 тыс. лет
назад (Achtman et al., 1999, 2004; Morelli et al.,
2010; Cui et al., 2013). Более того, МГ-методы поз-
волили оценить скорость эволюции отдельных
филогенетических ветвей и создать стройные фи-
логенетические деревья, ставшие современной
иллюстрацией истории происхождения и эволю-
ции чумного микроба (Cui et al., 2013; Demeure et al.,
2019; Pisarenko et al., 2021).

Во-вторых, выявлен прямой предок чумного
микроба, им оказался убиквитарный психрофиль-
ный псевдотуберкулезный микроб Yersinia pseudo-
tuberculosis 0:1b, а точнее возбудитель дальнево-
сточной скарлатиноподобной лихорадки (ДСЛ),
широко распространенный в холодных районах
северной и центральной Азии и на Дальнем Во-
стоке (Fukushima et al., 1998, 2001; Skurnik et al.,
2000). Это открытие позволило охарактеризовать
корень молодого филогенетического дерева Y. pestis:
стало ясно, что некая популяция (клон) возбуди-
теля ДСЛ, обитающая в холодных районах Азии,

в недалеком историческом прошлом попала в ка-
кие-то уникальные условия, в которых прошло ее
преобразование в популяцию микроба чумы.
Возникла необходимость выявить эту стартовую
анцестральную популяцию и условия, в которые
она попала.

МГ-НОМЕНКЛАТУРА
ВНУТРИВИДОВЫХ ФОРМ Yersinia pestis

Предложена специфическая номенклатура
внутривидовых форм микроба чумы, удобная для
конструирования МГ филогенетических схем, ко-
торая используется во многих лабораториях мира
(Achtman et al., 2004; Morelli et al., 2010; Cui et al.,
2013). Популяции/геноварианты/подвиды мик-
роба чумы, циркулирующие в природных очагах
имеют цифровые и буквенные обозначения, на-
пример 0.PE2 (как считают в МГ-подходе – это
один из более древних возбудителей, имеющий
пониженную вирулентность, циркулирующий в
популяциях обыкновенной полевки на Кавказе).
Первая цифра (0–4) обозначает филогенетиче-
скую ветвь, ветвь 0 наиболее древняя. Аббревиа-
тура не строго обозначает биохимические биова-
рианты Pestoides (PE), Antiqua (ANT), Mediaevalis
(MED), Intermedium (IN), Orientalis (ORI). Послед-
няя цифра иногда с добавлением буквы обозначает
конкретный природный очаг (1–10) (рис. 1).

К сожалению, МГ-подход не дает возможности
конкретизировать и подробно охарактеризовать ис-
ходную популяцию чумного микроба после ее ди-
вергенции от возбудителя ДСЛ и генеалогические
линии (интерноды) от анцестрального вида к ло-
кальным геновариантам/подвидам. В то же время
понятно, что видообразование – популяционно-

Рис. 1. Наиболее популярные филогенетические схемы Y. pestis, построенные анализом SNP маркеров по: Cui et al.,
2013 (а); по: Demeure et al., 2019 (б). Значки на концах филогенетических ветвей означают геноварианты (популяции,
подвиды) чумного микроба, циркулирующие в природных и антропогенных очагах мира. В корне филогенетического
дерева размещена статистически охарактеризованная абстрактная предковая форма чумного микроба MRCA (most re-
cent common ancestor). Деревья построены на основе модели дивергенции голофилетической (без параллелизмов)
группы.

(а) (б)

Branch 1

Branch 3

Branch 4

Branch 2

Branch 0 Branch 1

Branch 4
Branch 3
Branch 2

Branch 0

0.ANT10.ANT1d

*
*

*
**

*

*
*
*

*
*
*

*

*

*
*

0.ANT2

0.PE4A0.PE4B
0.PE4C

0.PE3
0.PE2

0.PE7

MRCA of Y. pestis sample

MRCA
Y. pseudotuberculosis

0.ANT3

1.ANT

1.IN1

1.IN2
1.IN3

2.ANT1

2.ANT3

2.ANT2

4.ANT

3.ANT2

3.ANT1
1.ORI1

1.ORI2

1.ORI3

2.MED3

2.MED2
N49

N07

N14

N36

N12
N11

2.MED1

0.ANT1
0.ANT4

0.ANT5
0.ANT2
0.ANT3

3.ANT1,2
4.ANT1

0.PE4c
0.PE5 (ssp. ulegeica)

asiatica—
Microtus)

1.ANT
1.IN1,2,3
1.ORI1
1.ORI2
1.ORI3

2.MED0,1,2,3–2.ANT1,2,3
Black Death (2nd Pandemic)

1st Pandemic
Justinian Plague

3rd Pandemic

pde32

: Acquisition

: Mutation

: Loss

352

754

1025
1959

2066

2075

*

0.PE4a
0.PE10
0.PE3

0.PE7
0.PE2a,b

Gok2
LNBA (Bronze Age)

RT5 (Bronze Age)

0.PE4b (ssp. central

(ssp. ginghaica)
(ssp. angalica)

(ssp. caucasico)
(ssp. tibetica)pFra/pMT1

pPla/pPCP1

pde32

ymt

ureD

rcsA

pla 1259T

pPlo/PCP1

2614

2239
=3700

@2662
5135

5303
572@

pde2

flhD

pde31



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2023

ПАРАЛЛЕЛИЗМЫ В ВИДООБРАЗОВАНИИ И ВНУТРИВИДОВОЙ... 117

генетический процесс: популяция предкового ви-
да порождает популяции нового производного
вида и интерноды должны представлять опреде-
ленный геновариант. Статистическая методоло-
гия (SNP-анализ) позволяет обозначить только
безликую экологически не характеризуемую аб-
страктную форму наиболее современного общего
предка MRCA (most recent common ancestor)
(Achtman et al., 1999, 2004). “Популяцию” этой
абстрактной формы принимают в качестве еди-
ного предка всего внутривидового разнообразия
чумного микроба, как голофилетическую группу,
адекватную МГ методологическим манипуляци-
ям. Но на краеугольные вопросы где, когда, ка-
ким образом и при каких обстоятельствах про-
изошло преобразование популяции возбудителя
ДСЛ в “статистическую” популяцию MRCA МГ-
подход ответа не дает. И, по-видимому, дать не
может, так как видообразование – это популяци-
онно-генетический адаптивный процесс, прерога-
тивой изучения которого обладает прежде всего
экология (в широком понимании).

ИСТОРИЧЕСКАЯ ИНТЕРПРЕТАЦИЯ МГ 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ СХЕМ

Как следует из МГ-логики, MRCA предпринял
двухэтапную мировую экспансию в популяциях
норовых грызунов (Rodentia) и пищух (Lagomor-
pha, Ochotona) (Achtman et al., 2004; Cui et al.,
2013; Demeure et al., 2019; Сунцов, 2021). Сначала
от MRCA отделилась филогенетическая ветвь/
кластер 0.PE, представленная биоваром Pestoides,
циркулирующим в популяциях сибирского туш-
канчика (Allactaga sibirica), нескольких видов по-
левок (Microtina) и монгольской пищухи (Ochotona
pallasi pricei) (рис. 1). Геноварианты/подвиды это-
го биовара обладают избирательной вирулентно-
стью и слабо или не патогенны для сурков, сусли-
ков, песчанок и человека. Ареал представителей
ветви/кластера 0.PE охватил, как полагают, об-
ширные пространства Азии от Маньчжурии и во-
сточного Тибета на востоке до Предкавказья и
Ближнего Востока на западе и от Забайкалья и се-
верного Прикаспия на севере до юга Индостана.

Через тысячи лет после формирования пер-
вичного ареала геновариантов 0.PE вторая волна
экспансии природных очагов чумы уже с высоко-
вирулентным возбудителем началась из тянь-
шаньских популяций алтайского сурка (Marmota
baibacina) накануне первой пандемии (чума “Юс-
тиниана” в Европе и Средиземноморье, 6–8 века)
и распространилась в пределах ареала “древней”
“полевково/пищуховой” чумы. Основателем высо-
ковирулентных геновариантов называют 0.PE5 –
самого молодого геноварианта среди представи-
телей биовара Pestoides, циркулирующего в гео-
графической популяции монгольской пищухи на
Монгольском и Гобийском Алтае. По молекуляр-

ной структуре (CRISPR) он наиболее близок к
высоковирулентным “сурочьим” геновариантам
ветви 0.ANT (рис. 1б) (Riehm et al., 2012; Demeure
et al., 2019). Природные события, которые обеспе-
чили дальний “транзит” микроба чумы с Монго-
ло-Гобийского Алтая из популяций монгольской
пищухи в популяции алтайского сурка на Тянь-
Шане и экологические процессы, которые приве-
ли к преобразованию геноварианта 0.PE5 в гено-
варианты линии 0.ANT в популяциях алтайского
сурка накануне 1-й пандемии, МГ-подход остав-
ляет без внимания. Двухэтапная экспансия и го-
стальная адаптация слабовирулентных и высоко-
вирулентных возбудителей, согласно МГ-подходу,
привела к внутривидовой диверсификации – воз-
никновению многочисленных геновариантов (по-
пуляций, подвидов), сформировавших в Евразии в
последние 1500–20 000 лет природные очаги раз-
личного ранга, от крупных полигостальных, за-
нимающих обширные пространства мегаочагов
до местных (элементарных) очагов, занимающих
локальные урочища и биотопы.

Приведенный сценарий исторических собы-
тий, постулируемых МГ-подходом, не находит
поддержки фактами и закономерностями, накоп-
ленными и установленными широким кругом реле-
вантных естественных наук. Двухэтапная недавняя
в историческом времени естественная экспансия
чумного микроба по принципу “дальних транзи-
тов” в границах одного и того же Евразийского
ареала с точки зрения биологической (эпизоото-
логической) логики представляется совершенно
невозможной: бесспорно, что эпизоотии в есте-
ственных условиях распространяются по принципу
“масляного пятна” за счет внутрипопуляционных,
внутривидовых и межвидовых паразитарных кон-
тактов животных через укусы блох.

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ИНТЕРПРЕТАЦИЯ 
ИСТОРИИ Yersinia pestis

Два выше указанных открытия МГ (эволюцион-
ная молодость вида Y. pestis и его происхождение от
возбудителя ДСЛ) позволили пересмотреть поло-
жения классической теории природной очаговости
чумы и создать новый более доверительный непро-
тиворечивый экологический (ЭКО) сценарий ви-
дообразования и мировой экспансии возбудителя
(Сунцов, Сунцова, 2000, 2006; Сунцов 2020). Со-
гласно ЭКО-сценарию, тритопное видообразова-
ние вида Y. pestis произошло (почти) одновременно
в трех географических популяциях монгольского
сурка (Marmota sibirica) под влиянием тривиаль-
ных физико-климатических факторов – нараста-
ния сухости и суровости климата в Центральной
Азии во второй половине кайнозоя. Аридность
климата вызвала формирование защитного пове-
дения монгольского сурка, приведшего к накопле-
нию псевдотуберкулезного микроба в его организ-
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ме во время зимней спячки без проникновения в
лимфо-миелоидный комплекс. Суровость клима-
та в сартанское время, 22000–15000 лет назад, вы-
звала переход личинок сурочьей блохи Oropsylla
silantiewi от детритофагии в подстиле гнезда к фа-
культативной гематофагии на теле спящих сурков
в холодное время года и, как следствие, зараже-
ние популяции монгольского сурка кишечной
псевдотуберкулезной инфекцией неадаптивным
механическим, травматическим (но не традици-
онным алиментарным!) способом. Таким обра-
зом, уникальный способ заражения монгольского
сурка возбудителем ДСЛ привел к появлению
уникального патогена.

ПАРАЛЛЕЛИЗМ ВИДООБРАЗОВАНИЯ 
Yersinia pestis

Параллелизмы в природе распространены
очень широко. Факт параллельного формирования
сходных признаков у близкородственных форм
известен еще со времен Дарвина (Медников, 1980).
Толчок в развитии этого научного направления
был сделан Н. Вавиловым (1935). Он установил
закономерность, согласно которой многие виды
характеризуются сходными и параллельными ря-
дами (сериями) наследственной изменчивости. В
проблеме видообразования и внутривидовой ди-
версификации микроба чумы понятие о паралле-
лизме формирования сходных признаков у род-
ственных форм/геновариантов специально не
разрабатывалось, хотя некоторые авторы указы-
вали на параллельное или конвергентное форми-
рование некоторых внутривидовых форм (гено-
вариантов, биоваров) (Achtman, 2004; Zhou et al.,
2004). Исследователи, занимающиеся МГ-рекон-
струкциями филогенеза микроба чумы, основыва-
ются на эволюционной модели, предписывающей
наличие единого корня и строгую дихотомию го-
лофилетических групп. При этом группы, предпо-
ложительно возникающие параллельно на основе
гомоплазии, из филогенетических построений ис-
ключают как не соответствующие требованиям
узкой монофилии – базовому требованию в МГ
филогенетической методологии (Achtman et al.,
2004). Только монофилетические в узком смысле,
т.е. голофилетические группы подлежат МГ-ана-
лизу для реконструкции филогенетического про-
цесса Y. pestis.

Как мы показали (Сунцов, 2020, 2021), тригге-
ром видообразования Y. pestis послужило наступ-
ление максимального сартанского похолодания в
Центральной Азии, которое одновременно охва-
тило ареал монгольского сурка, включающего
три географические популяции с обитающими в
них подвидами M. sibirica sibirica, M. sibirica caligino-
sus и M. sibirica ssp. В трех географических популя-
циях сложились равные условия для травматиче-
ского внедрения возбудителя ДСЛ в кровь спящих

сурков и запуска процесса адаптации возбудителя
к организму нового хозяина по принципу “кван-
тового” видообразования (Сунцов, 2018). Терри-
ториальная гетерогенность возбудителя ДСЛ,
циркулирующего в географических популяциях
монгольского сурка, и в некоторой степени раз-
личные биотические условия среды его обитания
привели, по нашему мнению, к (почти) одновре-
менному формированию трех различных генова-
риантов чумного микроба: 2.ANT3, 3.ANT2 и
4.ANT1 (рис. 2а) (Сунцов, 2020). В МГ-подходе
одновременное образование этих геновариантов
рассматривают как возникновение политомии
(N07, “Big Bang”) (рис. 1б), вызванной неизвест-
ными природными событиями накануне 2-й пан-
демии (“Черной смерти”, XIV–XVIII вв.).

ПАРАЛЛЕЛИЗМЫ ВНУТРИВИДОВОЙ 
ДИВЕРСИФИКАЦИИ Yersinia pestis

МГ филогенетический подход рассматривает
чумоподобных возбудителей биовара Pestoides
как наиболее древнюю группу, геноварианты ко-
торой возникли параллельно из абстрактной попу-
ляции MRCA (рис. 1) (Cui et al., 2013; Кисличкина
и др., 2019). MRCA после отделения от возбудителя
ДСЛ или на Кавказе (Pisarenko et al., 2021), или на
Цинхайском плато Тибета (Cui et al., 2013) широко
распространился в Евразии. Затем по неизвест-
ным причинам произошла инсуляризация древ-
него обширного ареала и образовалось локальные
природные очаги в популяциях сибирского туш-
канчика, полевок и монгольской пищухи. Эколо-
гическую характеристику этой ветви МГ-подход
не дает. Согласно ЭКО-сценарию, территориальная
экспансия трех исходных геновариантов 2.ANT3,
3.ANT2 и 4.ANT1 осуществлялась параллельными
самостоятельными маршрутами (Сунцов, 2020),
на которых происходила адаптация микроба к но-
вым хозяевам.

Обширный вытянутый с юго-востока на севе-
ро-запад ареал монгольской пищухи совмещается с
хангайской и хархира-монгун-тайгинской гео-
графическими популяциями монгольского сурка,
в которых циркулируют два разных геноварианта
микроба чумы: 3.ANT2 и 4.ANT1. В районах сов-
местного обитания сурка и пищухи “сурочьи” ге-
новарианты перешли в популяцию монгольской
пищухи и на дистальных концах ее ареала парал-
лельно возникли очаги чумы с разными генова-
риантами: 0.PE5u (Гобийский Алтай) и 0.PE4а
(Горный Алтай). В промежуточной зоне в Баян-
Ульгейском аймаке Монголии на Монгольском
Алтае от монгольской пищухи в местных очагах
чумы выделяют оба геноварианта/подвида мик-
роба (рис. 2б).

То же самое можно предположить относитель-
но геновариантов 0.PE4m, циркулирующего в по-
пуляциях полевки Брандта на Хэнтэе и во Внут-
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ренней Монголии (Китай), и нового, пока не опи-
санного геноварианта 0.PE4nov, обнаруженного в
популяциях полевки Брандта на Хангайском на-
горье (Монголия) (Куклева и др., 2015; Платонов
и др., 2015). Согласно экологической логике, ан-
цестральной формой 0.PE4m был геновариант
2.ANT3, а геноварианта 0.PEnov – 3.ANT2 (рис. 2в).
Реальность существования геноварианта 0.PE4nov
следует подтвердить МГ-методами.

Филогенетическая ветвь (кластер) 2.MED. В МГ-
подходе принято считать, что возбудитель чумы
биовара Mediaevalis формирует единую филогене-
тическую ветвь 2.MED, корневым более древним
геновариантом которой является 2.MED0, цирку-
лирующий в популяциях горного суслика (Sper-
mophilus musicus) на Кавказе (Носов и др., 2016;

Pisarenko et al., 2021). В процессе экспансии дале-
ко на восток геновариант 2.MED0 дивергировал с
образованием геновариантов 2.MED1, 2.MED2,
2.MED3 и 2.MED4, образовав, как полагают, голо-
филетическую группу 2.MED биовара Mediaevalis.

Согласно ЭКО-сценарию, биовар Mediaеvalis
и геноварианты группы 2.MED не составляют го-
лофилетическую группу, но возникли параллель-
ными путями из разных исходных “сурочьих” ге-
новариантов 2.ANT3 и 4.ANT1 (рис. 2г). На запад-
ном маршруте экспансии геноварианта 4.ANT1 в
популяциях большой песчанки (Rhombomys opi-
mus) в Джунгарии сформировался геновариант
2.MED1, а на восточном маршруте на Хэнтэе и во
Внутренней Монголии (Китай) в популяциях
монгольской песчанки (Meriones unguiculatus)

Рис. 2. Параллелизмы в видообразовании и внутривидовой диверсификации микроба Yersinia pestis. (а) – одновремен-
ное формирование трех геновариантов/популяций 2.ANT3, 3.ANT2 и 4.ANT1 чумного микроба в трех географических
популяциях монгольского сурка (Marmota sibirica sibirica, M. sibirica caliginosus и M. sibirica ssp.) из различных популяций
возбудителя ДСЛ, циркулирующих в популяцих сурка на Хэнтэе, Хангае и Хархира-Монгун-Тайгинском горном под-
нятии (по: Сунцов, 2020, 2021); (б) – проникновение “сурочьих” геновариантов микроба чумы 3.ANT2 и 4.ANT1
(здесь и далее показано стрелками) в географическую популяцию монгольской пищухи (Ochotona pallasi pricei) и па-
раллельное формирование очагов чумы с геновариантами 0.PE5u (улегейский подвид) и 0.PE4a (алтайский подвид); в
промежуточной зоне в Баян-Ульгийском аймаке Монголии подвиды циркулируют в условиях симпатрии; (в) – парал-
лельное проникновение сурочьих геновариантов микроба чумы 3.ANT2 и 2.ANT3 в различные части ареала полевки
Брандта (Lasiopodomys brandti) и формирование очагов чумы с геновариантами 0.PE4m (подвид microtus) во Внутрен-
ней Монголии (Китай) и 0.PE4nov (неописанный подвид) на Хангае (Монголия); (г) – параллельное проникновение
“сурочьих” геновариантов микроба чумы 2.ANT3 и 4.ANT1 в популяции монгольской (Meriones unguiculatus) и боль-
шой (Rhombomys opimus) песчанок с последующим формированием геновариантов 2.MED3 и 2.MED1 во Внутренней
Монголии и в Джунгарии, соответственно.
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сформировался геновариант 2.MED3 (Zhou et al.,
2004; Павлова и др., 2012; Zhang et al., 2018; Сун-
цов, 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

МГ-филогении Y. pestis выстраиваются на ос-
нове моделей нейтральной эволюции и статисти-
ческих методов анализа и не интерпретируются в
экологических терминах, тем самым выхолащи-
вается их эволюционный смысл. Статистическое
толкование молекулярной эволюции чумного мик-
роба представляется крайне редукционистским, не
отражающим естественные эволюционные собы-
тия, МГ-реконструкции филогенеза чумного мик-
роба противоречат очевидным экологическим
фактам. Создание полноценных нарративов исто-
рического развития возбудителя чумы в МГ-под-
ходе невозможно. Но хотя МГ филогенетическое
дерево отражает не реальную историю микроба, а
является упрощенным “маркерным” филогене-
тическим конструктом, в нем все-таки можно
усмотреть некоторые важные эволюционные со-
бытия. Например, МГ дендрограмма хотя и не
объясняет, но с очевидностью констатирует на-
личие политомии “Big Bang” и парафилетические
отношения в ветви/кластере 0.PE. Достижения
МГ-подхода, а именно два открытия – эволюци-
онной молодости возбудителя чумы и его проис-
хождение от возбудителя ДСЛ – позволили пере-
смотреть положения классической теории при-
родной очаговости чумы и по-новому взглянуть
на историю этого патогена. Понимание эволюци-
онной молодости микроба чумы нацелило на по-
иск экологических факторов, которые ожидаемо
сохранились и могут свидетельствовать о механиз-
мах и принципах видообразовательного процесса.
Такие факторы и принципы были обнаружены и
установлены экологическими исследованиями.
Экологические признаки оказались высокоин-
формативными для реконструкции истории чу-
мы. Как следствие, помимо доминирующего
МГ-подхода в филогенетике Y. pestis сформиро-
вался альтернативный ЭКО-подход, более на-
глядный и более доверительный. Сопоставление
экологических и молекулярных реконструкций
позволяет создать более совершенную эволюцион-
ную модель филогенеза микроба чумы, интегриру-
ющую МГ и ЭКО методологии филогенетических
построений. Можно надеяться, что создание и
принятие на вооружение новой интеграционной
эволюционной модели филогении чумного мик-
роба, учитывающей наличие многочисленных
параллелизмов, станет основой дальнейшего раз-
вития теории происхождения и мировой экспан-
сии не только возбудителя чумы, но и многих дру-
гих патогенов.
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Parallelism in Speciation and Intraspecific Diversification
of the Plague Microbe Yersinia pestis

V. V. Suntsov#

Severtsov Institute of Problems of Ecology and Evolution, Moscow, Russia
#e-mail: vvsuntsov@rambler.ru

Modern “molecular genetic (MG) phylogenies” of the plague microbe Yersinia pestis, built on models of neu-
tral evolution using statistical methods of phylogenetic analysis, contradict numerous obvious environmental
(ECO) patterns and are not consistent with the concept of adaptatiogenesis. The reason for the discrepancy
between MG and ECO phylogenies is seen in the underestimation by the MG approach of parallelisms in the
processes of speciation and intraspecific diversification of the plague microbe. ECO methods showed the par-
allel tritope (almost) simultaneous speciation of three primary genovariants (populations, subspecies) Y. pes-
tis 2.ANT3, 3.ANT2 and 4.ANT1 in three geographical populations of the Mongolian marmot (Marmota si-
birica), which in the MG approach is mistaken for polytomy (“Big Bang”), caused by unknown natural phe-
nomena on the eve of the first pandemic (Justinian’s plague, 6th-8th centuries AD). The discrepancy
between MG and ECO interpretations of the evolution of intraspecifically-derived phylogenetic sub-branch-
es 0.PE and 2.MED is also associated with parallel evolutionary processes in independent lines, based on
genovariants 2.ANT3, 3.ANT2 and 4.ANT1. Independence of these phylogenetic lines and associated with
them parallelisms of sub-branches 0.PE and 2.MED are not taken into account in the MG approach. The
prospect of creating a real phylogenetic tree for Y. pestis depends on a creative synthesis of the two approaches –
MG and ECO.

Keywords: Yersinia pestis, Yersinia pseudotuberculosis, Marmota sibirica, parallel evolution, genovariants
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В стекловидном теле глаза плодов человека присутствуют сывороточный альбумин (СА) и альфа-
фетопротеин (АФП), который в норме характерен для эмбрионов и плодов человека. Во втором
триместре оба белка находятся в стекловидном теле в концентрации, сравнимой с концентрацией в
сыворотке крови, после чего их содержание резко снижается. В настоящем аналитическом обзоре с
учетом биологических свойств СА и АФП обсуждается роль этих белков в процессах роста и диффе-
ренцировки структур развивающегося глаза.

Ключевые слова: глаз человека, пренатальное развитие, стекловидное тело, альбумин, альфа-фето-
протеин, белки-переносчики, антиоксиданты, нейропротекторы, онкотическое давление
DOI: 10.31857/S1026347022700093, EDN: HJSFZC

Важность стекловидного тела для нормально-
го функционирования глаза явилась поводом для
написания данного обзора.

Стекловидное тело, расположенное между
хрусталиком и сетчаткой, составляет ~4/5 от объ-
ема глаза. Оно представляет собой прозрачную,
бесцветную, высокогидратированную (прибли-
зительно 99% воды) гелеобразную структуру. В
норме у взрослых стекловидное тело полностью
лишено кровеносных сосудов. Единственными
клетками стекловидного тела являются гиалоци-
ты (Hogan et al., 1971; Balazs et al., 1980; Bishop,
2000; Bishop et al., 2002; Le Goff, Bishop, 2008).

Стекловидное тело играет важную роль в
структурной организации и функциональной ак-
тивности глаза: обеспечивает сохранение формы
и тонуса глазного яблока, амортизирует механи-
ческие удары, регулирует внутриглазное давле-
ние, поддерживает нормальный гомеостаз сетчат-
ки и хрусталика, и обладает антиангиогенными
свойствами (Hogan et al., 1971; Jacobson et al.,
1985; Lutty et al., 1993).

Основными компонентами стекловидного те-
ла являются коллаген II типа, гиалуроновая кис-
лота, гликозаминогликаны, протеогликаны, рас-
творимые белки, ферменты, аминокислоты, ци-
токины (Bishop et al., 2002; Le Goff, Bishop, 2008).
На протяжении всего онтогенеза стекловидное
тело претерпевает изменения состава и структу-

ры, связанные как с нормальным развитием до и
после рождения, так и с различными глазными и
системными заболеваниями. В связи с этим зна-
ние биохимических изменений в стекловидном
теле поможет обеспечить лучшее понимание па-
тофизиологических процессов, которые имеют
место при витреоретинопатиях, макулярных де-
генерациях, катарактах, глаукоме, ретинопатии
недоношенных, врожденных аномалиях глаза. Все
больше внимания уделяется исследованию про-
теома стекловидного тела, как в норме, так и при
различных заболеваниях и возрастных изменени-
ях глаз, что является важной задачей не только
для понимания природы и течения заболеваний
глаз, но и для разработки терапевтических подхо-
дов для их лечения (Yamane et al., 2003; Wu et al.,
2004; Grus et al., 2007 Angi et al., 2012; Murthy et al.,
2014; Yee et al., 2015; Mandal et al., 2015.

Несомненный интерес стекловидное тело пред-
ставляет в раннем пренатальном развитии челове-
ка, когда происходят значительные изменения на
морфологическом и биохимическом уровнях. Раз-
витие стекловидного тела глаза человека включает
ряд последовательных периодов. На протяжении
первого периода с конца 3-й–начала 4-й недели и
до конца 6-й недели формируется первичное
стекловидное тело. Характерным признаком это-
го периода является формирование в пределах
стекловидного тела гиалоидных сосудов, к кото-
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рым относятся главная гиалоидная артерия (arte-
ria hyaloidea), ее разветвления в полости первич-
ного стекловидного тела (vasa hyaloidea propria),
сосуды задней (tunica vasculosa lentis posterior) и пе-
редней (tunica vasculosa lentis anterior) сосудистой
сумки хрусталика. Эти сосуды необходимы для
дыхания, питания и созревания внутренних ча-
стей развивающегося глаза (хрусталика, сетчатки,
стекловидного тела). Выполнив свое назначение,
они постепенно подвергаются обратному разви-
тию. Второй период связан с развитием вторич-
ного (бессосудистого) стекловидного тела между
сетчаткой и первичным стекловидным телом и
осуществляется в период с конца 6-й недели (это
совпадает с закрытием глазной зародышевой ще-
ли) и до конца 12-й недели. После 10-й недели на-
чинаются процессы регрессии гиалоидных сосу-
дов, в результате чего к 28-й неделе формируется
прозрачная гелеобразная структура стекловидно-
го тела, практически лишенная кровеносных со-
судов (Mann, 1949; Sebag, 1989, 2005; Bremer, Ras-
quin, 1998; Bishop, 2000; Saint-Geniez, Amore, 2004;
Sebag, Yee, 2007).

С самых ранних стадий пренатального разви-
тия происходит ремоделирование матрикса стек-
ловидного тела. С возрастом эмбрионов и плодов
человека показана смена коллагенов: до 8-й неде-
ли в стекловидном теле определяется коллаген
типа III; начиная с 8-й недели и на всех последу-
ющих сроках у плодов и после рождения – колла-
ген типа II, который является основным на про-
тяжении всей жизни человека (Azuma et al., 1998).
Гиалуроновую кислоту авторы анализировали с
5-й недели эмбрионального развития и показали
ее присутствие в стекловидном теле (Azuma et al.,
1998). Гиалуроновая кислота является основным
составляющим компонентом гликозаминоглика-
нов, присутствующих в стекловидном теле на
протяжении жизни человека (Azuma et al., 1998;
Bremer, Rasquin, 1998). На стадиях с 6-й по 40-ю
неделю беременности у человека в стекловидном
теле развивающегося глаза транзиторно присут-
ствуют также сульфатированные гликозамино-
гликаны: с 6-й по 39-ю неделю хондроитин-6-
сульфатпротеогликан и с 12-й по 39-ю неделю
хондроитин-4-сульфатпротеогликан. Начиная с
40-й недели беременности и после рождения, по
крайней мере, до 2-х лет, они более не обнаружи-
ваются (Azuma et al., 1998).

Сравнительный анализ протеомного состава
стекловидного тела у плодов человека с 14-й по
20-ю недели гестации проводился с целью выяв-
ления изменения состава стекловидного тела в
связи с регрессией гиалоидных сосудов и разви-
тием вторичного стекловидного тела. В этот пе-
риод было идентифицировано 1217 белков, мно-
гие из которых играют важную роль в регрессии
гиалоидных сосудов и ремоделировании внекле-
точного матрикса. Это белки-регуляторы ангио-

генеза (PEDF, cofilin-1), белки клеточной адгезии
(cadherins, dystroglycan), белки-регуляторы апо-
птоза (cytochrome C) (Yee et al., 2015). В стекло-
видном теле у плодов человека также было обна-
ружено присутствие основных белков сыворотки
крови – сывороточного альбумина (СА) и альфа-
фетопротеина (АФП) (Панова, Татиколов, 2011;
Панова и др., 2010). Несмотря на то, что биологиче-
ские функции этих белков в организме достаточно
хорошо изучены (и продолжают изучаться), мало
известно о роли этих белков в пренатальном раз-
витии глаза человека. В настоящем обзоре мы ак-
центировали внимание на присутствие СА и АФП в
стекловидном теле глаза человека в пренатальном
развитии, их динамике в сравнении с сывороткой
крови, а также на их биологических функциях,
важных для развития глаза.

СЫВОРОТОЧНЫЙ АЛЬБУМИН
И АФП У ПЛОДОВ ЧЕЛОВЕКА

В то время как СА является главным компо-
нентом сыворотки крови, АФП в значимых коли-
чествах присутствует только в эмбриональном и
плодном развитии. У взрослого человека АФП в
сыворотке крови наблюдается лишь в следовых
количествах. Повышение концентрации АФП у
взрослого человека свидетельствует об онкологи-
ческом заболевании (Abelev, 1971; Tomasi, 1977;
Deutsch, 1991). В отличие от АФП, СА является
основным белком организма на протяжении все-
го онтогенеза человека (Adinolfi et al., 1975; Peters,
1996; Christiansen et al., 2000).

АФП синтезируется у эмбрионов и плодов че-
ловека клетками висцеральной эндодермы жел-
точного мешка и печени. После атрофии желточ-
ного мешка основным источником этого белка
является печень. Имеются также сведения о том,
что АФП на низком уровне в пренатальном раз-
витии человека синтезируется клетками желудоч-
но-кишечного тракта, поджелудочной железы,
мезонефроса (Gitlin et al., 1972; Ruoslahti, Seppala,
1979; Naval et al., 1992; Jones et al., 2001; Elmao-
uhoub et al., 2007; Trojan, Uriel, 1982). СА у человека
также начинает синтезироваться на ранних ста-
диях беременности в желточном мешке и зачатке
печени (Jauniaux et al., 1994). Во втором триместре
и далее на протяжении всей жизни человека СА
вырабатывается печенью (Naval et al., 1992).

Поступая в кровеносное русло плода, СА и
АФП переносятся к развивающимся органам и
тканям. Кроме того, АФП проникает через пла-
центу в циркуляторное русло матери, и уровень
АФП в сыворотке крови беременных женщин
служит для диагностики некоторых нарушений в
развитии плода. Повышенный уровень АФП в
материнской крови может свидетельствовать о
дефектах развития нервной трубки у плода, в то
время как пониженный уровень характерен для
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синдрома Дауна (Seller, 1990; Szajkowski et al., 2006).
АФП обладает иммуномодулирующими и имму-
норегуляторными свойствами и защищает разви-
вающийся плод от материнской иммунологиче-
ской атаки (Adinolfi et al., 1975; Tomasi, 1977).
Кроме сыворотки крови, присутствие АФП было
показано и в других биологических средах плодов
человека: цереброспинальной жидкости (Smith
et al., 1971; Jamieson, Shaw, 1975; Christiansen et al.,
2000), желчи, меконии (Smith et al., 1971), амнио-
тической жидкости (Wathen et al., 1993; Adinolfi et al.,
1975), стекловидном теле (Панова и др., 2010; Па-
нова, Татиколов, 2011). В стекловидном теле в пре-
натальном развитии человека было также показано
присутствие СА (Panova et al., 2007; Панова, Тати-
колов, 2011; Панова и др., 2016).

ИЗМЕНЕНИЯ КОНЦЕНТРАЦИИ СА И АФП 
В СЫВОРОТКЕ КРОВИ И СТЕКЛОВИДНОМ 

ТЕЛЕ ГЛАЗА ЧЕЛОВЕКА В РАННЕМ 
ПРЕНАТАЛЬНОМ РАЗВИТИИ

Динамика концентрации СА и АФП в сыво-
ротке крови плодов человека, адаптированная по
данным из разных источников литературы, пред-
ставлена на рис. 1 (Nayak, Mital, 1977; Yachnn,
1978; Kim, Yang, 1987; Seller, 1990; Christiansen et al.,
2000; Coakley et al., 2005). До 19-й недели прена-
тального развития концентрации СА и АФП (рис. 1,
1, 2) в сыворотке крови плодов человека находят-
ся приблизительно на одинаковом уровне, а затем
концентрация АФП начинает снижаться (рис. 1,
2), а СА повышаться (рис. 1, 1). Оба белка в сыво-
ротке крови к рождению достигают уровня кон-
центраций близких к концентрациям взрослого
человека.

В стекловидном теле концентрации СА (рис. 2, 1)
и АФП (рис. 2, 2) уменьшаются с возрастом плода

(Панова и др., 2007, 2010, 2016, 2018; Панова, Та-
тиколов, 2011). Сравнение показало, что уровень
концентрации СА и АФП в стекловидном теле
приблизительно до 23–24-й недели соответствует
уровню концентрации этих белков в сыворотке
крови (рис. 3а, 3б), и затем концентрация обоих
белков снижается. Снижение концентрации СА в
стекловидном теле происходит на фоне повышения
его концентрации в сыворотке крови, а АФП – на
фоне снижения концентрации этого белка в сы-
воротке крови (рис. 3а, 3б).

В сетчатке и хрусталике, между которыми рас-
положено стекловидное тело, также было показано
присутствие СА и АФП, концентрация которых
ниже по сравнению со стекловидным телом, что
отражено на рисунке (рис. 4а, 4б). Результаты
ПЦР-анализа показали, что мРНК к СА и АФП,
детектируемые в печени, в сетчатке и хрусталике
не обнаруживаются (Панова и др., 2016, 2018). Это
указывает на то, что СА и АФП в процессе развития
не синтезируются клетками сетчатки и хрусталика,
а захватываются ими, что согласуется с данными,
полученными на экспериментальных животных
(мышах, цыплятах, обезьянах) (Schacher, Torand-
Allerand, 1982; Uriel et al., 1983; Hajeri-Germond et al.,
1991).

Два основных белка, циркулирующие в крови
плодов человека – СА и АФП, присутствуют в
стекловидном теле, сетчатке и хрусталике. Важ-
ность этих белков для развития глаза вытекает из
их биологических свойств, чему посвящен следу-
ющий раздел.

Рис. 1. Значения концентраций СА (1) и АФП (2) в сыворотке крови плодов человека, взятые из работ разных авторов
(Nayak, Mital, 1977; Yachnin, 1978; Kim, Yang, 1987; Seller, 1990; Christiansen et al., 2000; Coakley et al., 2005).
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ФУНКЦИИ СА И АФП, ВАЖНЫЕ ДЛЯ 
РАННЕГО ПРЕНАТАЛЬНОГО РАЗВИТИЯ 

ГЛАЗА ЧЕЛОВЕКА

СА и АФП имеют сходную структуру и ряд
сходных функций: они создают онкотическое
давление циркулирующей плазмы крови (Peters,
1996; Sitar, 2013), являются основными белками-
переносчиками в организме (Berde et al., 1979; van
Houwelingen et al., 1993; Peters, 1996; Copado et al.,
1999; Haggarty, 2002; Fanali et al., 2012) и обладают
антиоксидантными свойствами (Roche et al., 2008;
Taverna et al., 2013; Sitar, 2013; Choi et al., 2014).

Онкотическое давление. СА и АФП – главные
белки, определяющие онкотическое давление и
объем плазмы циркулирующей крови и жидких
сред организма развивающегося плода (Peters,
1996; Hankins, 2006; Sitar, 2013). СА и АФП обла-
дают свойством связывать воду и таким образом
вносят вклад в онкотическое и соответственно
комплексное коллоидно-осмотическое давление
в стекловидном теле, по аналогии с сывороткой
крови (Cagianut, Wunderly, 1953).

Для эмбриологов, изучавших ранние стадии
развития глаза, стекловидное тело представляло
интерес, главным образом, в качестве источника
зародышевого внутриглазного давления – мощ-
ного эпигенетического фактора, определяющего
общий рост глаза и нормальный морфогенез всех
его частей. В отсутствие необходимого натяжения
оболочек развивающегося глаза (при экспери-
ментальном снятии внутриглазного давления или
при незакрытии глазной зародышевой щели) сет-
чатка отслаивается и ложится в виде складок, на-
рушается развитие структур переднего комплекса
глаза (Mann, 1949; Coulombre, 1956, 1957; Coulom-
bre, Herrmann, 1965; Строева, 1971; Stroeva, Panova,
1983).

Высокая концентрация СА и АФП в стекло-
видном теле в раннем пренатальном развитии
глаза человека вносит свой вклад в создание внут-
риглазного давления, коррелирует с увеличением
объема стекловидного тела (Beeb et al., 1986; Панова
и др., 2007) и развитием структур глаза (Mann, 1949;
Coulombre, 1956; 1957; Coulombre, Herrmann,
1965; Stroeva, Panova, 1983).

СА и АФП – белки-переносчики. СА и АФП яв-
ляются главными белками-переносчиками в ор-
ганизме (Berde et al., 1979; Peyrol et al., 1977; van
Houwelingen et al., 1993; Peters, 1996; Copado et al.,
1999; Haggarty, 2002). Они связывают и транспор-
тируют множество молекул, таких как билиру-
бин, жирные кислоты, каротиноиды, гормоны,
аминокислоты, тяжелые металлы, лекарства и т.д.
к органам-мишеням. Cпоcобноcть связывать
токcичеcкие метаболиты указывает на важноcть
этих белков для cоxpанения оpганов и тканей разви-
вающегося плода. Доставка необходимых веществ к
органам и тканям, осуществление депонирования
многочисленных эндогенных и экзогенных компо-
нентов в системе циркуляции крови и в тканях,
стабилизация рН плазмы крови определяют важ-
ность СА и АФП для нормального развития и го-
меостаза развивающегося организма (Hsia et al.,
1980; Peters, 1996; Mizejewski, 2001, 2004; Fanali
et al., 2012).

Оба белка обладают высоким сродством к по-
линенасыщенным жирным кислотам (ПНЖК). Так
как клетки эмбрионов и плодов человека не спо-
собны синтезировать ПНЖК, основной функцией
СА и АФП в этот период является транспорти-
ровка ПНЖК через плаценту от матери к плоду
(Peyrol et al., 1977; Berde et al., 1979; Hsia et al.,
1980; van Houwelingen et al., 1993). Эти белки до-
ставляют ПНЖК в ткани-мишени плода и, соот-
ветственно, в развивающийся глаз, что необходимо

Рис. 2. Концентрации СА (1) и АФП (2) в стекловидном теле глаза плодов человека с 14 по 31 неделю (из: Панова и др.,
2007, 2010; Панова, Татиколов, 2011).
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для построения клеточных мембран, роста ней-
ронов и аксонов в сетчатке, а также волокон хру-
сталика (Anel et al., 1989; van Houwelingen et al.,
1993; Copado et al., 1999; Haggarty, 2002). Следует
учесть, что важнейшим свойством АФП является
его высокое сродство к ПНЖК (гораздо выше, чем
у СА) (Lazarevich, 2000).

На клеточных мембранах эмбриональных тканей
были обнаружены рецепторы к АФП, которые
участвуют в транспорте ПНЖК внутрь клеток.
Развивающиеся сетчатка и мозг млекопитающих
и птиц показывают строгую иммунопозитивную
реакцию на АФП, и эти ткани являются структу-
рами с высоким содержанием ПНЖК (Tinoco et al.,
1976; Uriel et al., 1983). Таким образом, обнару-
женная высокая концентрация АФП в стекловид-
ном теле, сетчатке и хрусталике у плодов человека
во втором триместре согласуется с представлением
об участии АФП в дифференцировке нейронов сет-

чатки, формировании наружных сегментов фото-
рецепторов и волокон хрусталика.

Не менее важным является способность СА и
АФП участвовать в транспортировке каротинои-
дов и билирубина. Было показано, что в опреде-
ленные возрастные периоды пренатального раз-
вития стекловидное тело плодов человека имеет
желтоватый цвет (Яковлева и др., 2007). Предпо-
ложение, что эта желтизна могла бы быть обу-
словлена присутствием пигментов желтого цвета,
проверялась на присутствие каротиноидов и би-
лирубина.

В отличие от взрослого человека, где в стекло-
видном теле каротиноиды полностью отсутствуют,
в стекловидном теле у плодов человека с примене-
нием методов спектроскопии, ВЭЖХ и масс-спек-
трометрии был обнаружен лютеин, с максимальной
концентрацией на 16–17-й неделях (Яковлева и др.,
2007; Панова и др., 2007; Panova et al., 2017). Но
уже после 30-й недели, как и у взрослого человека,

Рис. 3. Сравнение концентраций СА (а) и АФП (б) в стекловидном теле глаза (1) с концентрациями в сыворотке крови
(2) плодов человека (из: Панова и др., 2007, 2010; Панова, Татиколов, 2011; см. рис. 1).
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лютеин в стекловидном теле не обнаруживался.
Таким образом, у человека в пренатальном разви-
тии лютеин входит в состав стекловидного тела в
качестве транзиторной молекулы (Панова и др.,
2007). Согласно данным Боне, на 17–20-й неде-
лях каротиноиды были обнаружены в сетчатке в
области формирующейся макулы (Bone et al., 1988),
и этот период совпадает с периодом максималь-
ной концентрации лютеина в стекловидном теле
(Яковлева и др., 2007; Панова и др., 2007). Таким
образом, стекловидное тело может быть дополни-
тельным источником лютеина, необходимого для
раннего морфогенеза макулы.

Известно, что каротиноиды в организме у че-
ловека не синтезируются, а поступают с пищей, и
плоды получают их через плаценту от матери
(Weale, 2007). Показано, что каротиноиды связы-
ваются с СА плода и переносятся к тканям-мише-
ням в виде водорастворимого комплекса “альбу-
мин-каротиноиды” (Sabah et al., 2005; Bhosale,

Bernstein, 2007). АФП также является белком-пе-
реносчиком для каротиноидов (Peters, 1996).

В стекловидном теле у плодов человека наряду
с СА и АФП показано присутствие билирубина
(Панова и др., 2020). Как известно, свободный
билирубин токсичен и в сыворотке крови плода
циркулирует в связанном с СА и АФП состоянии
(Aoyagi et al., 1979; Hirano et al., 1984; Vítek, Ostrow,
2009). Концентрация билирубина с 17-й по 19-ю
неделю гестации составила в среднем 8.67 мкмоль/л,
а с 20-й по 31-ю неделю снизилась в 6.3 раза и в
среднем составила 1.37 мкмоль/л. (Панова и др.,
2020).

На грызунах была показана способность АФП
связывать и транспортировать эстрогены (Uriel et al.,
1973; Moldogazieva et al., 2017). У человека показа-
на связь эстрогенов с СА и бета-глобулином (Adi-
nolfi et al., 1975).

Антиоксидантные свойства. Одним из механиз-
мов для корректировки развития глаза является

Рис. 4. Сравнение концентраций СА (а) и АФП (б) в стекловидном теле (1), хрусталике (2) и сетчатке (3) глаза плодов
человека (из: Панова и др., 2007, 2010, 2016, 2018; Панова, Татиколов, 2011).
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система антиоксидантной защиты. Дисбаланс
между продукцией и деградацией свободных ра-
дикалов приводит к окислительному стрессу, при
этом сверхэкспрессия свободных радикалов яв-
ляется повреждающим фактором для клеток,
приводящим к нарушению процессов пролифе-
рации, повреждению липидов, белков, нуклеино-
вых кислот и т.д. (Sies et al., 2017). Важнейшим
свойством СА и АФП является их антиоксидант-
ная активность (Roche et al., 2008; Taverna et al.,
2013; Sitar, 2013; Choi et al., 2014).

Непрямая антиоксидантная активность СА
связана с его способностью связываться с высокой
степенью аффинности с молекулой билирубина
вблизи Lys240 (Jacobsen, 1978). Было показано,
что альбумин, связанный с билирубином, действует
как ингибитор перекисного окисления белков и
липидов (Stocker et al., 1987; Neuzil, Stocker, 1993).

В стекловидном теле СА и АФП и связанный с
ними лютеин, обладая антиоксидантными свой-
ствами, эффективно обеспечивают защиту сетчатки
(особенно это важно для развивающейся макулы)
и хрусталика, а также самого стекловидного тела,
от окислительного стресса (Панова и др., 2007;
Яковлева и др., 2007; Панова, Татиколов, 2011).

В экспериментах было показано, что в период
фетального развития АФП демонстрирует синер-
гетическую антиоксидантную активность в при-
сутствии эстрадиола (Choi et al., 2014).

Раннее пренатальное развитие глаза характе-
ризуется такими важными событиями как проли-
ферация и дифференцировка клеток сетчатки,
апоптоз ганглиозных клеток сетчатки, процесс
регрессии гиалоидных сосудов, а также формиро-
вание сосудов сетчатки, пролиферация клеток
хрусталика и формирование волокон хрусталика.
Все эти процессы, как правило, сопровождаются
образованием свободных радикалов, активных
форм кислорода, что может создавать угрозу пе-
рекисного окисления липидов. Присутствие СА,
АФП и других антиоксидантов, обладающих
свойствами тушителей свободных радикалов, за-
щищает от угрозы перекисного окисления липи-
дов в этих тканях.

ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ЗНАЧИМОСТЬ
СА И АФП В РАННЕМ РАЗВИТИИ 
НЕЙРОНОВ МОЗГА И СЕТЧАТКИ

Обнаружение АФП в цереброспинальной жид-
кости (Jamieson, Shaw, 1975), стекловидном теле,
сетчатке и хрусталике (Панова и др., 2011, 2018) и
наличие специфических рецепторов в нейронах
спинного и головного мозга, показанное на эмбри-
онах некоторых позвоночных животных (Vidal,
1983; Uriel et al., 1983), свидетельствует о важной
роли АФП в развитии центральной нервной си-
стемы и сетчатки. Применение иммуноперокси-

дазного мечения с антителами против АФП пока-
зало его присутствие в нейронах различных отде-
лов развивающегося мозга у эмбрионов мышей,
крыс и кур и локализация этого белка во внутрен-
нем ядерном (нейробластическом) слое сетчатки
9-недельного плода обезьяны-бабуина (Uriel et al.,
1983). В условиях культивирования нейронов сет-
чатки эмбрионов кур, путем добавления АФП в
среду культивирования, было показано, что диф-
ференцирующиеся нейроны и ганглиозные клетки
захватывают АФП (Hajeri-Germond et al., 1991).
Эти данные на животных позволили заключить,
что внутриклеточное присутствие АФП является
следствием его захвата нейронами, а не внутри-
клеточного синтеза (Uriel et al., 1983; Hajeri-Ger-
mond et al., 1991). Так, на развивающемся мозге
мышей было показано, что mRNA к АФП и СА не
детектируется в нейронах мозга, что исключает
синтез этих белков нейронами мозга (Schacher,
Torand-Allerand, 1982). У плодов человека в сет-
чатке и хрусталике присутствуют и СА, и АФП,
но mRNA к этим белкам не детектировалось, в то
время как в клетках печени (контроль) присут-
ствовали mRNA к СА и АФП (Панова и др., 2016;
2018). Наличие СА и АФП в клетках центральной
нервной системы и во внутреннем нейробласти-
ческом слое сетчатки у позвоночных животных
объясняют их участием в дифференцировке ней-
ронов (Schacher, Torand-Allerand, 1982; Uriel et al.,
1983). Присутствие СА и АФП в стекловидном теле,
которое тесно граничит с внутренней поверхно-
стью сетчатки на всем ее протяжении, вероятно,
необходимо для дифференцировки ганглиозных
клеток.

СА отводится роль биологически активной
молекулы, участвующей в регуляции пролифера-
ции клеток развивающейся сетчатки (Yang et al.,
2009). СА оказывает нейропротекторное действие
на клетки нейронов и глии (Prajapati et al., 2011).
На крысах было показано, что СА и АФП контро-
лируют развитие эмбрионального мозга через ре-
гуляцию синтеза олеиновой кислоты астроцитами.
Оба белка участвуют в росте аксонов, миграции
нейронов и астроцитов, участвуют в построении
синапсов, при этом АФП модулирует действие
СА (García-García et al., 2015).

Имеются данные, свидетельствующие о нали-
чии ряда общих свойств у АФП и полипептидных
факторов роста. Показано, что АФП способен
модулировать активность ростовых факторов, и
этот эффект может осуществляться путем воздей-
ствия на различные этапы каскадного механизма
передачи сигналов путем связывания факторов
роста с мембранными рецепторами (Mizejewski,
2001; Moldogazieva et al., 2017). На мышах и крысах
показано, что АФП с высокой степенью аффинно-
сти связывается с эстрогенами и, таким образом,
участвует в регуляции половой дифференциров-
ки мозга (Uriel et al., 1972; Aussel et al., 1973). Спо-
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собность АФП связывать эстрогены позволяет
предположить, что он также защищает развиваю-
щийся мозг от влияния материнских эстрогенов
(Moldogazieva et al., 2017). Вместе с тем, эстрогены
необходимы для запуска программы морфогенеза
тканей в критические периоды развития. Они ре-
гулируют экспрессию тканевых факторов роста и
их рецепторов, что необходимо для коммуника-
ции между специализированными клетками раз-
вивающихся тканей (van der Burg et al., 1999;
Bondesson et al., 2015).

Таким образом, во втором триместре гестации
происходят наиболее важные ростовые и диффе-
ренцировочные процессы в развитии структур
глаза человека. Максимальная концентрация СА
и АФП в этот период развития свидетельствует о
важном участии этих белков в процессах роста и
дифференцировки развивающихся тканей глаза,
оказании нейропротекторного действия на раз-
вивающиеся клетки нейронов и глии и одновре-
менно в их антиоксидантной защите.

Проанализированная в данном обзоре дина-
мика СА и АФП в циркуляторном русле и тканях
глаза плодов человека в свете многообразия их
функций определяет важную роль этих белков
для развивающихся тканей глаза в пренатальном
развитии человека. Кроме того, их способность
связывать различные молекулы с последующей
транспортировкой может послужить основой но-
вой стратегии адресной доставки необходимых
лекарственных препаратов для фетальной глаз-
ной терапии.
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Role of Albumin and Alpha-Fetoprotein in Prenatal Ontogenesis of the Human Eye
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The vitreous body of the eye of human fetuses contains serum albumin (SA) and alpha-fetoprotein (AFP),
which is normally characteristic of human embryos and fetuses. In the second trimester, both proteins are
found in the vitreous at a concentration comparable to that in blood serum, after which their content decreas-
es sharply. In this analytical review, taking into account the biological properties of SA and AFP, the role of
these proteins in the processes of growth and differentiation of the structures of the developing eye is dis-
cussed.

Keywords: human eye, prenatal development, vitreous body, albumin, alpha-fetoprotein, carrier proteins, an-
tioxidants, neuroprotectors, oncotic pressure
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АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ Salmo salar, В УСЛОВИЯХ АКВАКУЛЬТУРЫ 

В ЮЖНОМ РЕГИОНЕ РФ ПРИ РАЗНЫХ РЕЖИМАХ 
ОСВЕЩЕНИЯ И КОРМЛЕНИЯ
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Проведено сравнительное исследование липидного и жирнокислотного состава у сеголеток атлантиче-
ского лосося, выращиваемых при естественном и непрерывном освещении в товарной аквакультуре в
летне-осенний период в Северной Осетии-Алании. В изменениях основных показателей липидного об-
мена у сеголеток лосося от сентября к ноябрю обнаружена устойчивая тенденция, направленная на под-
готовку молоди к смолтификации. Установлено изменение ключевых жирнокислотных показателей:
увеличение содержания ПНЖК за счет (n-3) ПНЖК, а в них ЖК “морского” типа – 22:6(n-3), высокие
значения соотношений (n-3)/(n-6)ПНЖК, 18:3(n-3)/18:2(n-6)б 22:6(n-3)/18:3(n-3). Показано, что сти-
мулирующий подготовку к смолтификации сеголеток атлантического лосося, выращиваемых в
условиях аквакультуры эффект совокупного и устойчивого действия фотопериода и кормления до-
стигается при их сочетании в круглосуточном режиме в летне-осенний период.

Ключевые слова: липиды, фотопериод, атлантический лосось, товарное лососеводство
DOI: 10.31857/S1026347022700081, EDN: HAUNDM

Жизненный цикл атлантического лосося, Salmo
salar, включает “морской” и “речной” периоды:
взрослая особь нагуливается в море, а на нерест
мигрирует в реки, поднимаясь также в их прито-
ки. Один из важных этапов развития лососевых,
связанных с подготовкой молоди к морской среде
обитания – смолтификация, которая сопровож-
дается сложными физиолого-биохимическими,
морфологическими и поведенческими измене-
ниями (Казаков, Веселов, 1998; Павлов и др.,
2001; McCormick, 1993, 1995; Olsvi et al., 2005; Ste-
fansson et al., 2008; Björnsson et al., 2011; Strand et al.,
2018). Несмотря на многочисленные исследова-
ния смолтификации, ряд важных аспектов этого
процесса у молоди атлантического лосося, свя-
занных с выяснением метаболических изменений
физиолого-биохимических процессов, их адап-
тивного значения и видоспецифичности, остаются
недостаточно раскрытыми. Было показано, что
наряду с температурой и трофикой важным эко-
логическим фактором, влияющим на трансфор-
мацию пестряток атлантического лосося в смолтов,
является фотопериод (в частности, увеличение
длины светового дня весной) (Duston, Saunders,

1992; Thrush et al., 1994; Duncan et al., 1998). Уста-
новлено, что применение различных режимов ре-
гулирования естественного фотопериода может
оказывать влияние не только на перестройку фи-
зиологии при смолтификации, но и на рост молоди
атлантического лосося (Björnsson et al., 1989, 2011;
Handeland, Stefansson, 2001; Chi et al., 2019), а так-
же других лососевых рыб при искусственном вы-
ращивании (Mason et al., 1992). В условиях аква-
культуры это позволяет раньше переносить рыб в
соленую воду, что снижает финансовые затраты и
ресурсное обеспечение содержания молоди в
пресной воде.

К настоящему времени имеется немало работ
о влиянии спектрального состава и интенсивно-
сти света, смены световых режимов на процессы
роста и развития разных видов рыб от личинки до
половозрелой особи (Fjelldal et al., 2011; Good et al.,
2016; Wei et al., 2019). Положительное действие
переменного фотопериода (искусственное и есте-
ственное освещение) – высокая скорость роста и
выживаемость – обсуждаются в работах, прове-
денных на молоди форели, белого толстолобика,
карпа (Власов и др., 2013). Различные аспекты
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влияния световых режимов на рост и развитие ло-
сосевых, в частности, на формирование и рост
скелетных мышц, в условиях Европейского Севе-
ра, проанализированы в одном из наших обзоров
(Шульгина и др., 2021).

Известно, что миграционное поведение молоди
лососевых рыб обусловлено различными механиз-
мами, в том числе биохимическими, и важную роль
в обеспечении структурного и энергетического го-
меостаза организма выполняют липиды, измене-
ние содержания которых можно рассматривать в
качестве одного из биохимических индикаторов
подготовки к миграции. Одними из наиболее мета-
болически активных компонентов липидов являют-
ся жирные кислоты (ЖК), которые относительно
быстро включаются в адаптивные (или преадап-
тивные) реакции организма в ответ на изменение
условий среды (Sheridan, 1989; Tocher et al., 2000;
Hochachka, Somero, 2002; Tocher, 2002 Arts et al.,
2009; Kamalam et al., 2013). Следует отметить, что
работ (Saunders, Henderson, 1988; Wedemeyer et al.,
1980; Sheridan, 1989; Rowe et al., 1991; Duston,
Saunders, 1995), посвященных влиянию измене-
ния продолжительности светового дня на липид-
ный и жирнокислотный состав тканей и органов,
метаболизм липидов у молоди атлантического
лосося в условиях аквакультуры, крайне мало. Ра-
нее, в наших исследованиях (Немова и др., 2019,
2020; Nemova et al., 2020) на молоди атлантиче-
ского лосося, выращиваемой в условиях север-
ных широт (Выгский рыбоводный завод, бассейн
Белого моря), была показана индикаторная роль
изменений липидного статуса (отдельных липид-
ных классов, ЖК и их соотношений) у молоди,
рост и развитие которой проходили в бассейнах с
подключением дополнительного (искусственного)
освещения. Причем, наиболее заметный и досто-
верно значимый эффект был показан для молоди
лосося, выращиваемой в бассейнах с непрерывным
световым режимом (24LD) в летне-осенний сезон.
Впервые были получены данные, указывающие на
регуляцию процессов биосинтеза полиненасы-
щенных жирных кислот в части синтеза и расходо-
вания физиологически значимых и эссенциаль-
ных кислот в ряду “20:5(n-3), эйкозапентаеновая
кислота → 22:5n-3, докозапентаеновая”, корре-
лирующие с сочетанным действием постоянного
освещения и составом корма. При анализе пока-
зателей липидного метаболизма молоди лосося
был обнаружен сдвиг в сторону преобладания
энергетических липидов и их активного участия в
метаболических процессах, направленных на
поддержание более высоких темпов роста рыб.

В настоящей работе исследовано влияние по-
стоянного искусственного освещения (24LD) в
стандартной технологии выращивания молоди
атлантического лосося в условиях, характерных
для южного региона (Северная Осетия-Алания),
где температура подземных вод, питающих бас-

сейны, меняется в зависимости от времени года в
диапазоне от 8 до 18°С без выраженного зимнего
периода, что позволяет рыбе питаться и расти
круглый год. Обсуждаются первые результаты
сравнительного исследования липидного и жир-
нокислотного состава у сеголеток атлантического
лосося, выращиваемых при естественном и не-
прерывном освещении в товарной аквакультуре в
летне-осенний период. В эксперименте по изуче-
нию влияния факторов среды на рост и развитие
молоди лосося наряду с фотопериодом был ис-
следован эффект суточного режима кормления.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследование влияния фотопериода на рост и

развитие сеголеток (0+) атлантического лосося
(выклев 10 марта–15 марта 2022 г.) проводили на
предприятии ООО “Остров аквакультура” (Респуб-
лика Северная Осетия-Алания). В августе сеголеток
(средней массой 2.3 г) пересадили в выростные лот-
ки размером 4 × 1.2 м, объемом 2.5–2.7 м3, в коли-
честве 4900 особей/лоток. Для стимуляции эндоген-
ных механизмов, влияющих на ростовые процессы,
во все бассейны с сеголетками (после перехода на
экзогенное питание) было установлено непре-
рывное освещение (24LD). Кормление проводи-
ли в круглосуточном режиме каждые два часа.
Данные условия круглосуточного освещения и
кормления рассматривали в качестве контроля.

С начала сентября сеголеток, разделили на три
группы по 2 лотка (при средней массе рыб 2.9 г в
каждом лотке) и стали содержать в следующих
(экспериментальных) условиях: группа № 1 (кон-
троль) – режим освещения постоянный (24LD),
кормление круглосуточное (КК); группа № 2
(опыт № 1) – естественное освещение (ЕстLD),
кормление проводится в светлое время суток (с
06:00 до 18:00 в сентябре, с 08:00 до 18:00 в октяб-
ре, с 08:00 до 17:00 в ноябре), через каждые два ча-
са (КД); группа № 3 (опыт № 2) – режим освеще-
ния постоянный (24LD), кормление проводится
только в светлое время суток как у рыб из группы
№ 2 (КД). Взвешивание рыб проводили на пред-
приятии 2 раза в месяц при трех повторных взве-
шиваниях по 50–100 особей вместе.

Лотки с круглосуточным освещением были
оборудованы светодиодными осветителями LED
(36W, 6500K), размещенными перпендикулярно
над лотками в три линии с расстоянием ~1 м
(включали с наступлением темноты). Лотки с
естественным освещением накрывали щитками с
непрозрачной пленкой после наступления тем-
ноты. Освещение над поверхностью воды при
освещении лампами в темное время суток составило
450–650 lx (для контроля и опыта № 2). Условия
летнего освещения: 8000 lx – в сентябре и октябре,
5500 lx – в ноябре, в пасмурную погоду – 500 lx.
Профилактические меры и уход за бассейнами
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проводились согласно возрастным потребностям
рыб и их состояния.

Использовали коммерческий корм марки:
Scretting Nutra HP” (Италия) c 6 по 29 сентября и
“BioMar Inicio+901” (Дания) с 23 сентября по
15 ноября (фракция 1 и 1.5 в зависимости от веса
рыб), оба корма схожи по составу и пищевой цен-
ности; расчет корма проводили согласно нормам
возрастной группы и с учетом биомассы.

Вода в лотки поступала в объеме 2.7–3 л/с на
лоток со скважины, обеспечивая постоянную
температуру – 12.5°С. Содержание кислорода в
лотках 10.3–10.5 мг утром с постепенным сниже-
нием до 8.5–8.2 мг вечером (замеры проводились
утром в 07:00 и вечером в 19:00). Отход за весь пе-
риод исследования составил 24, 33 и 19% особей в
контроле (24LD, КК), опыте № 1 (ЕстLD, КД) и
опыте № 2 (24LD, КД) соответственно.

Для исследования отбирали сеголеток лосося 6
сентября (стартовая дата забора материала), 6 ок-
тября и 9 ноября; из каждой группы было взято до
15 особей из лотка.

Экстракцию липидов из отобранных образцов
(сеголеток целиком) молоди лосося проводили
по методу Фолча (Folch et al., 1957) и Кейтс (1975).
Затем липиды концентрировали с помощью ро-
торно-вакуумной установки Hei-VAP Adavantage
HL/G3 (“Heidolph”, Германия). Выделенные сум-
марные липиды и обезжиренный остаток (включа-
ющий белки, углеводы, нуклеиновые кислоты,
аминокислоты и микроэлементы) сушили до по-
стоянной массы. Содержание общих липидов в
образцах представлено в виде % сухого вещества.
Массовую долю жира (ГОСТ 7636–85) сеголетков

рассчитывали по формуле: 

где m – масса исследуемого образца (г), m1 – масса
колбы с липидом (г), m2 – масса пустой колбы (г).

Качественное и количественное определение
отдельных липидных классов осуществляли при
помощи метода высокоэффективной тонкослой-
ной хроматографии (ВЭТСХ). Фракционирование
общих липидов (ОЛ) проводили на пластинках на
стеклянной основе – HPTLC Silicagel 60 F254 Pre-
mium Purity (“Merck”, Германия). Нанесение
экстракта липидов осуществлял b c помощью полу-
автоматического аппликатора Linomat 5 (“Camag”,
Швейцария) микрошприцом на 100 мкл штрихо-
вым методом. В качестве элюента, а также раство-
ра для насыщения хроматографической камеры
ADC2 (CAMAG, Швейцария), использовали си-
стему растворителей гексан-диэтиловый эфир-
уксусная кислота (32 : 8 : 0.8 по объему) (Olsen,
Henderson, 1989). Насыщение хроматографиче-
ской камеры проводили в течение 20 мин с одно-
временным контролем влажности (10 мин), после
чего проводили насыщение пластины (20 мин).
Дистанция подвижной фазы составляла 80 мм (Rf

( )1 2 100
,

m m
X

m
− ×=

конечная = 80 мм), сушка пластины осуществля-
ли в течение 5 мин. Проявление липидных пятен
проводили в растворе медного купороса (CuSO4)
с ортофосфорной кислотой (H3PO4) и нагревани-
ем пластины до 160°С в течение 15 мин (Hellwig,
2008). Качественное и количественное определе-
ние липидных компонентов было выполнено в
камере денситометра TLC Scanner 4 (“Camag”,
Швейцария) на дейтериевой лампе при длине
волны 350 нм в режиме адсорбции (Hellwig, 2008).
Идентификацию липидных классов проводили
по референтным стандартам соответствующих
компонентов (“Sigma-Aldrich”, США) с учетом со-
ответствия значений Rf. В составе общих липидов
анализировали: общие фосфолипиды (ФЛ), триа-
цилглицерины (ТАГ), диацилглицерины (ДАГ),
моноацилглицерины (МАГ), холестерин (ХС),
эфиры холестерина (ЭХС), свободные жирные
кислоты (СЖК), воска.

Жирнокислотный состав ОЛ оценивали инди-
видуально (у каждой особи) по содержанию от-
дельных жирных кислот и их соотношений. Для
анализа жирнокислотного состава ОЛ проводили
метанолиз ЖК общих липидов. Разделение метило-
вых эфиров ЖК выполняли на газовом хроматогра-
фе “Кристалл 5000.2” (ЗАО “Хроматэк”, Россия) с
капиллярными колонками Zebron ZB-FFAP
(“Phenomenex”, США), используя в качестве
внутреннего стандарта бегеновую кислоту (22:0)
(“Sigma Aldrich”, США). Хроматограммы обраба-
тывали с помощью компьютерной программы
“Хроматэк Аналитик” (ЗАО “Хpоматэк”). В каче-
стве стандартов метиловых эфиров ЖК использо-
вали наборы Supelco 37 Component FAME Mix,
Bacterial acid methyl ester (BAME) mix, PUFA No. 1
(ЭSupelco”, США).

Исследования были выполнены на базе лабора-
тории экологической биохимии и с использовани-
ем оборудования Центра коллективного пользо-
вания ФИЦ “Карельский научный центр РАН”.

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием языка программирования
“R” (v. 3.6.1.) в среде разработки “RStudio” с при-
менением дополнительных пакетов: “readxl”
(v. 1.3.1), “tidyverse” (v. 1.3.0), “pheatmap” (v. 1.0.12),
“cowplot” (v. 1.1.1). Для оценки зависимости со-
держания ОЛ от массы тела и зависимость массо-
вой доли жира (ГОСТ 7636–85) от массы тела в
сезонной динамике использовали модель линей-
ной регрессии с группировкой по типу экспери-
ментального освещения (Кабаков, 2016; Брюс,
Брюс, 2020. Для описания количественного со-
держания индивидуальных липидных классов и
суммарных семейств жирных кислот были рассчи-
таны параметры описательной статистики (среднее
арифметическое и ошибка среднего арифметиче-
ского) с группировкой по месяцам и типу экспе-
риментального освещения. Полученные резуль-
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таты были визуализированы в виде гистограмм.
Для описания количественного состава жирных
кислот ОЛ были рассчитаны средние значения
для каждой группы и представлены в формате
тепловой карты. Насыщенность цвета (от синего
до красного) на данном графике указывает на из-
менение количества (% суммы ЖК) отдельной
ЖК в группе. Индекс качества липидов тела (f lesh
lipid quality, FLQ) представлен в формате диа-
грамм размаха.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
За весь период исследования средний прирост

массы на группу составил 14.1 ± 0.1, 12.2 ± 0.2,
13.1 ± 0.2 г у рыб из контроля и опытных вариантов,
соответственно. При этом количество использо-
ванного корма составило 61.87, 60.62 и 67.73 кг (в
среднем на группу) для контроля (24LD, КК), опы-
та № 1 (ЕстLD, КД) и опыта № 2 (24LD, КД).

У сеголеток из трех исследованных вариантов
(контроль, опыт № 1 и опыт № 2) за период с сен-
тября по ноябрь содержание ОЛ было в пределах
23.3–32% сухого вещества (массовая доля жира
составляла 6.6–8.5% сырой массы). Показана об-
щая сезонная динамика снижения ОЛ у рыб во
всех вариантах. При этом содержание ОЛ у сего-
леток в сентябре и октябре во всех исследованных
вариантах не различалось, но было достоверно
ниже у рыб в ноябре: 31, 31 и 23.8% сухого веще-
ства – у рыб из контрольной группы, 30, 30 и 23% –
у рыб из опыта № 1 и 32, 30 и 26% – у рыб из опыта
№ 2.

Липидный профиль сеголеток лосося во всех
исследованных вариантах в период эксперимента
с сентября по ноябрь характеризовался домини-
рованием энергетических липидов в форме ТАГ –
от 15.3 до 18.7% сухого вещества, затем следовали
структурные липиды в форме ФЛ – от 1.7 до 3.5%
и ХС – от 2.2 до 3.7%, универсальные СЖК были
в пределах от 1.4 до 2.1%, ЭХС – от 0.6% до 1.3% и
воска – от 0.6 до 1.3%, сигнальные ДАГ составля-
ли от 0.7 до 1.12% сухого вещества и МАГ – от 0.2
до 0.3% сухого вещества (рис. 1).

Отметим, что достоверных различий в содер-
жании исследованных липидных классов у рыб
всех вариантов эксперимента – контроль и опыт –
в сентябре не обнаружено.

Показано достоверное снижение содержания
восков, ДАГ, СЖК, ХС, ФЛ у сеголеток в контро-
ле и двух опытных вариантах в ноябре по сравне-
нию с таковым в сентябре и октябре. Несмотря на
то, что содержание ТАГ снижаются у сеголеток в
трех вариантах с сентября по ноябрь, эти измене-
ния незначительны и не являются достоверными.
Содержание МАГ у молоди лосося во всех вари-
антах эксперимента в ноябре достоверно ниже по
сравнению с таковым у сеголеток в сентябре. Зна-

чение соотношения ХС/ФЛ у сеголеток достовер-
но выше в ноябре при содержании в контроле и
опыте № 1 (недостоверное повышение соотно-
шения для рыб опыта № 2) по сравнению с тако-
вым в сентябре и октябре: 1.2 и 1.3 – в контроле и
опыте № 1 в ноябре vs 1.1 и 1.1 – в сентябре, 1.0 и
1.1 – в октябре. Значение соотношения домини-
рующих энергетических липидов к структурным –
ТАГ/ФЛ – у рыб из контроля и двух опытных ва-
риантов были достоверно выше такового у сеголеток
в сентябре и октябре (8.4 – в контроле, 8.6 – опыт
№ 1, 8.7 – опыт № 2 в ноябре vs 5.4, 5.6, 4.8 и 5.3,
5.6, 6.0 – в сентябре и октябре соответственно).

В жирнокислотном профиле ОЛ рыб экспери-
мента доминировали мононенасыщенные ЖК
(МНЖК), при этом в ноябре их содержание было
наибольшим и практически равным у рыб в кон-
трольном и опытных вариантах (43% от суммы
ЖК – контроль и 44% – оба опытных варианта)
(рисунок 2). Отметим, что содержание МНЖК у
рыб в сентябре составило 36% как в контрольном,
так и опытных вариантах, в октябре их содержа-
ние повысилось: 37% – контроль, 40 и 41.2% –
опыт № 1 и опыт № 2, при этом у рыб в контроле
достоверно ниже, чем в обоих опытных вариантах
(в октябре). Установлено достоверное повыше-
ние содержания МНЖК у сеголеток в трех иссле-
дованных вариантах (контроль, опыт № 1 и опыт
№ 2) с сентября по ноябрь (рис. 2).

Среди МНЖК основную долю составляла оле-
иновая кислота, 18:1(n-9), содержание которой у
рыб контрольного варианта не различалось в сен-
тябре и октябре – 19.3 и 19.8% от суммы ЖК, од-
нако достоверно повышалось до 22.6% в ноябре.
У сеголеток опытных вариантов эксперимента
обнаружено достоверное ежемесячное повыше-
ние содержания этой кислоты (19.6 и 19.2% от
суммы ЖК у рыб в опыте № 1 и опыте № 2 в сен-
тябре, 23.2 и 22.6% в октябре, 22.8 и 23.5% в нояб-
ре) (рис. 3).

Значимое количественное содержание у ис-
следуемых сеголеток в ходе эксперимента установ-
лено для пальмитоолеиновой кислоты, 16:1(n-7),
(от 4.2 до 5% с от суммы ЖК), 18:1(n-7) – от 2.8 до
3.3%, а также для ЖК, имеющих пищевое проис-
хождение (поступающих с кормом), “морских”
МНЖК, цитолеиновой кислоты, 22:1(n-11), и эй-
козеновой кислоты, 20:1(n-9). Содержание обеих
кислот было в пределах от 3 до 5.4% и оно отлича-
лось достоверным трендом к повышению их %-го
количества у сеголеток из всех эксперименталь-
ных вариантов в ноябре по сравнению с таковым
в сентябре и октябре (достоверные отличия в эти
месяцы не установлены). Содержание других
кислот МНЖК ряда составляло ниже 1% (рис. 3).

Содержание насыщенных жирных кислот
(НЖК) у сеголеток в период эксперимента (сен-
тябрь–ноябрь) было в пределах 24.4–35.5% от
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суммы ЖК с доминированием пальмитиновой
кислоты, 16:0, (в пределах 15.2–17.1% суммы ЖК).
При этом отмечено значимое снижение количе-
ства НЖК у сеголеток в ходе эксперимента во всех
исследованных вариантах с сентября по ноябрь
(рис. 2). В ноябре у сеголеток в контрольном и
опытном вариантах содержание 16:0 ЖК досто-
верно ниже, чем таковое в начале эксперимента,
в сентябре. Отметим, что только для рыб опытных
вариантов показано увеличение 16:0 в октябре по
сравнению с таковым в сентябре, для рыб кон-
трольного варианта количество этой кислоты в
данные месяцы не изменялось. Остальные НЖК
характеризовались следующим содержанием и
динамикой у сеголеток: стеариновая кислота,

18:0, составляла от 3.3 до 5.4%, арахиновая кисло-
та, 20:0, в пределах от 1.2 до 10.2%, лигноцерино-
вая кислота, 24:0, – от 1.2 до 0.3%, для всех ЖК
установлено последовательное сезонное сниже-
ние содержания у рыб всех вариантов экспери-
мента.

Суммарные ПНЖК у сеголеток в начале экс-
перимента, в сентябре, составляли 29% в кон-
трольном варианте, 28.6 и 26.7% – в опытных ва-
риантах, в октябре их количество достоверно не
изменилось – 28.5%, но достоверно повысилось в
двух опытных вариантах – 32.5 и 31.3% соответ-
ственно, в ноябре содержание ПНЖК достоверно
возросло у рыб во всех вариантах эксперимента –
32.6% (контроль), 30.7 и 31% (опыт № 1 и опыт

Рис. 1. Динамика липидных классов (% сухого вещества) у сеголеток атлантического лосося в контрольном и опытных
вариантах в период с сентября по ноябрь. ФЛ – общие фосфолипиды, ТАГ – триацилглицерины, ДАГ – диацилгли-
церины, МАГ – моноацилглицерины, ХС – холестерин, ЭХС – эфиры холестерина, СЖК – свободные жирные кис-
лоты.
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№ 2) (рис. 2). Тренд к повышению содержания
суммарных ПНЖК обеспечивается за счет доми-
нирующего семейства n-3ПНЖК, которое у сего-
леток было в пределах 20–24% суммы ЖК. Среди
n-3ПНЖК преобладали докозагексаеновая кис-
лота, 22:6(n-3), и эйкозапентаеновая кислота,
20:5(п-3) – от 12.1 до 14.1 и от 3.8 до 4.5% соответ-
ственно. Отмечено, что у сеголеток всех исследо-
ванных вариантов происходило повышение со-
держания 22:6(п-3) уже в октябре по сравнению с
сентябрем, затем в ноябре количество этой кисло-
ты продолжает увеличиваться у рыб контрольно-
го варианта, а у сеголеток опытных вариантов не-
значительно (достоверно только для рыб из опыта
№ 1) снижается по сравнению с октябрем. Отме-
тим, что еще одна минорная ЖК, преимуще-

ственно “морского” пищевого происхождения –
стеаридоновая ЖК, 18:4(n-3), обнаруживала
тренд к увеличению содержания у сеголеток всех
исследованных вариантов в сезонном аспекте
(рис. 3).

Другое семейство ПНЖК – n-6ПНЖК в коли-
чественном содержании значительно уступало
n-3ПНЖК и характеризовалось слабым трендом
к накоплению у сеголеток контрольных и опыт-
ных вариантов в период с сентября по ноябрь:
7.5% – в сентябре, 7.7% – в октябре, 8.8% – в но-
ябре (достоверно выше по сравнению двумя
предыдущими месяцами) у рыб в контроле; 7.7%
и 6.7% – в сентябре, 8.4 и 8.1% – в октябре (досто-
верно выше по сравнению с сентябрем), 8.4 и
9% – в ноябре (достоверно выше по сравнению с ок-

Рис. 2. Динамика основных классов жирных кислот (% суммы ЖК) у сеголеток атлантического лосося в контрольном
и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь. НЖК – насыщенные жирные кислоты, МНЖК – мононенасы-
щенные жирные кислоты, ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты, в которых (n-3) ПНЖК – полиненасы-
щенные жирные кислоты (n-3) семейства, (n-6) ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты (n-6) семейства.
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тябрем для опыта № 2) у сеголеток в опыте № 1 и
опыте № 2. При этом аккумуляция n-6ПНЖК про-
исходила за счет исходной ЖК этого семейства –
линолевой кислоты, 18:2(n-6), в то время как со-
держание потенциального продукта биосинтеза
из 18:2(n-6) – арахидоновой кислоты, 20:4(n-6), в
организме рыб не изменялось во всех вариантах
эксперимента в исследуемый период и по количе-
ству не достигало даже 1% (рис. 3).

В ходе эксперимента изменялись значения со-
отношений ключевых метаболических индексов:
16:0/18:1(n-9) – показывает эффективность обме-
на липидов, позволяет оценивать эффективность
биосинтеза МНЖК из НЖК, 20:4(n-6)/18:2(n-6) –
обозначает соотношение продукта биосинтеза из
предшественника в ходе последовательных реак-
ций n-6ПНЖК или эффективность конвертации
“18:2(n-6) → 20:4n-6)”, 22:6(n-3)/18:3(n-3) – по-
казывает соотношение продукта биосинтеза из
предшественника в ходе последовательных реак-
ций n-3ПНЖК или эффективность конвертации
“18:3 (n-3) → 22: (n-3)” (рис. 4).

Так, соотношение 16:0/18:1(n-9), (n-3)/(n-
6)ПНЖК, 20:5(n-3)/18:3(n-3), 20:4(n-6)/18:2(n-6)

снижалось у рыб всех экспериментальных вари-
антов к ноябрю, а индексы 18:3(n-3)/18:2(n-6),
22:6(n-3)/20:5(n-3) у сеголеток повышалось.

Индекс качества липидов тела (f lesh lipid qual-
ity, FLQ) у сеголеток контрольного варианта был
достоверно выше по сравнению с таковым в сен-
тябре и октябре (в эти месяцы отличия недосто-
верны) (рис. 5), в том числе по сравнению с тако-
вым у рыб опытных вариантов.

Напротив, индекс качества липидов тела у се-
голеток опытных вариантов резко увеличивается
в октябре по сравнению с сентябрем, а затем сни-
жается в ноябре, но остается выше, чем в сентяб-
ре (все изменения достоверны). Значения индекса
у рыб опытных вариантов в ноябре соотносится с
таковым у сеголеток из контрольного варианта в
октябре (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Показатели липидного обмена наряду с други-

ми биохимическими характеристиками являются
устойчивыми и генетически детерминированны-
ми совокупными индикаторами перехода к смол-

Рис. 3. Тепловая карта содержания и динамики отдельных жирных кислот (% суммы ЖК) у сеголеток атлантического
лосося в контрольном и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь.
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тификации у атлантического лосося в естествен-
ных условиях и аквакультуре (Немова и др., 2020,
2021; Нефедова и др., 2020). Именно манипуляции с
фотопериодом позволяют стимулировать транс-
формацию “сеголеток-смолт” и добиться сокраще-
ния периода выращивания молоди в пресной во-
де, получить смолтов в возрасте 0+, т.н. “смолты
0+”. Известно, что в естественных условиях
смолтификация наступает у молоди лосося в воз-
расте 1+ и 2+, а в условиях Европейского Севера
этот переход может откладываться вплоть до 4+ и
5+ возраста (Павлов и др., 2008; Нефедова и др.,
2018; Пеккоева и др., 2018). Кроме того, коорди-
нирование сроков смолтификации и получение вне
сезонных смолтов, представляет существенный ин-
терес для лососеводства в части увеличения объе-

мов производства. Атлантический лосось благо-
даря органолептическим, качественным и полез-
ным для здоровья человека свойствам является
одной из самых востребованных и популярных
объектов аквакультуры. Обеспечение внутреннего
рынка качественной, разнообразной и безопас-
ной рыбной продукцией лососевых видов рыб яв-
ляется одним из приоритетов Стратегии развития
рыбохозяйственного комплекса Российской Фе-
дерации до 2030 г.”, где отдельно представлен
комплексный проект “Лососеводство” (Страте-
гия развития рыбохозяйственного …, 2019).

В нашем исследовании показана подготовка
молоди к смолтификации в норме и в условиях
постоянного освещения и разного суточного
кормления, выявлена специфика липидного ста-

Рис. 4. Динамика ключевых метаболических индексов у сеголеток атлантического лосося в контрольном и опытных
вариантах в период с сентября по ноябрь.
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туса, связанная с формированием пре-смолтов от
сентября к ноябрю при выращивании во всех ва-
риантах эксперимента (контроль и опыт). Инди-
катором липидного статутса является снижение
количества общих липидов у рыб в ноябре. Из-
вестно (Sheridan, 1989), что в процессе смолтифи-
кации у лососевых рыб происходит снижение за-
пасов липидов преимущественно за счет ТАГ,
при этом повышается активность липаз, что при-
водит к усилению липолиза и снижению скорости
липогенеза. Мы обнаружили недостоверное сни-
жение ТАГ у рыб во всех исследованных вариантах
в период с сентября по ноябрь. Однако значение со-
отношения энергетических липидов к структур-
ным – ТАГ/ФЛ, которое является наиболее пока-
зательным в отношении направления и активности
процессов энергетического и пластического об-
менов, достоверно ниже у сеголеток контрольного
варианта (24LD, КК), что указывает на усиление
энергетического обмена и на участие именно за-
пасных липидов в поддержании энергетических
потребностей организма в этот период, в том числе
на прирост массы. Кроме того, количественные
изменения (снижение) значения основных струк-
турных липидов – ХС и ФЛ, а также их соотноше-
ния установлены для сеголеток из контрольного и

опытного (№ 1) вариантов. Эти изменения связаны
с модификацией биомембран, вызванной усилени-
ем активности физиологических функций организ-
ма (роста, активности движения, развития плавни-
ков, подготовки к изменению окраски) и рас-
сматривается как индикатор смолтификации, что
было показано нами ранее при изучении транс-
формации “парр-смолт” у атлантического лосося
в естественной среде обитания (Немова и др.,
2020).

Отмечено, что в сентябре и октябре достоверных
отличий в содержании ОЛ и основных липидных
классов (кроме МАГ) у рыб из всех исследованных
вариантов не обнаружено. Схожий результат был
получен нами и ранее (Немова и др., 2020, 2021) при
исследовании влияния круглосуточного освеще-
ния на рост и смолтификацию сеголеток атланти-
ческого лосося, выращиваемого в северном реги-
оне РФ в условиях Выгского рыбзавода (Белое
море). Можно предположить, что в первый месяц
развития у молоди лосося возникает короткий
период “напряженности” организма, некая уни-
версальная реакция (преадаптация) молоди на
амплитуду и продолжительность действия иссле-
дуемых факторов среды (освещение и кормление),
их соответствие физиологическому оптимуму ор-

Рис. 5. Сезонное изменение индекса качества липидов тела (FLQ) у сеголеток атлантического лосося в контрольном
и опытных вариантах в период с сентября по ноябрь.
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ганизма, не зависящие от условий эксперимента.
К октябрю наблюдается недостоверное снижение
липидных классов во всех исследованных вари-
антах за исключением содержания ТАГ и МАГ у
сеголеток опыта № 2, последнее указывает на мо-
билизацию энергетических липидов для обеспе-
чения ряда метаболических процессов, участвую-
щих в подготовке организма к смолтификации
(Sheridan, 1989; Немова и др., 2020, 2021). Недо-
стоверное снижение ОЛ и основных липидных
классов с сентября по октябрь у молоди атланти-
ческого лосося во всех исследованных вариантах
указывает на компенсаторные вариации липидов,
лежащих в пределах толерантности возрастной
группы, и отсутствие стрессового состояния у рыб,
на уровне липидного обмена, в ответ на действие
экспериментальных вариантов действия факто-
ров среды.

Жирные кислоты сравнительно быстро могут
включаться в адаптивные реакции организма в
ответ на изменение условий среды, участвуя в
энергетических и физиологических процессах
клетки, в регуляции биохимических реакций. Со-
держание и состав именно ПНЖК и МНЖК в ли-
пидах рыб в значительной степени определяется
рационом и режимом питания, а также способно-
стью самого организма модифицировать их приме-
нительно к условиям роста и развития, влиянию
внешних факторов. У подавляющего большинства
рыб, как и у других живых организмов, ритмы пи-
тания и физиологической активности, в основном,
определяются циклом освещения (Björnsson et al.,
2011.

Ранее (Мурзина, 2019; Нефедова и др., 2018,
2020; Немова и др., 2019; Воронин и др., 2021;
Nemova et al., 2020) была показана значимость ко-
личественных и качественных вариаций ЖК и их
соотношений у молоди атлантического лосося в
качестве биохимических индикаторов степени
готовности молоди лосося к смолтификации в
аквакультуре в сроки сопоставимые с природны-
ми популяциями. Изменение жирнокислотного
спектра рыб в сторону увеличения содержания
ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК, а в них преимуще-
ственно ЖК “морского” типа – 22:6(n-3), высо-
кие значение соотношений (n-3)/(n-6)ПНЖК,
18:3(n-3)/18:2 (n-6)22:6 (n-3)/18:3(n-3), снижение
НЖК на фоне повышения общей ненасыщенности
липидов за счет МНЖК и ПНЖК, рост индекса
16:0/18:1(n-9), характеризующего интенсивность
метаболизма, являются самыми значимыми сово-
купными характеристиками подготовки к смолти-
фикации. Следует отметить, что в данном исследо-
вании только для сеголеток, содержащихся в усло-
виях 24LD, КК показаны четкие и устойчивые
тренды к “подготовке” липидного метаболизма и
его модификации с “пресноводного” типа на “мор-
ской”, за исключением индекса 16:0/18:1(n-9) и
снижения МНЖК (как правило, за счет) в период

с сентября по ноябрь. Отсутствие снижения дан-
ных показателей, скорее всего, связано с тем, что
в ноябре мы наблюдаем именно подготовитель-
ный, но четко выраженный, этап перестройки
метаболизма сеголеток лосося к смене места обита-
ния: к переходу с пресноводного на морской образ
жизни, что обеспечивает полноценную адапта-
цию рыб к новым условиям. Отметим, что каче-
ственный и количественный состав (n-3) и (n-6)
атлантического лосося отличается от другого вида
лососевых – кумжи (S. trutta): у лосося ЖК-про-
филь выражен в сторону (n-3) ПНЖК метаболи-
ческого пути, что демонстрирует видоспецифич-
ность липидного метаболизма ПНЖК у разных
видов лососевых (Мурзина, 2019). Кроме того, из-
вестные метаболические различия смолтов лосо-
ся и кумжи объясняют тот факт, что после ската в
море лосось сразу идет в море, т.е. рыбы подго-
товлены к освоению новой среды, а кумжа про-
должает какое-то время находится в эстуариях
рек – медленнее адаптируясь к новой среде. Эти
важные метаболические, физиологические и по-
веденческие характеристики вида следует учиты-
вать в биотехнике выращивания лососевых рыб, в
том числе при варьировании и манипуляциях с
ключевыми факторами среды, такими как темпе-
ратура, фотопериод и трофика. Обратим внима-
ние, что индекс “качества липидов” (FLQ), в ос-
нову которого заложено содержание физиологи-
чески значимых и эссенциальных ЖК – 20:5(n-3)
и 22:6(п-3), у сеголеток, выращенных в условиях
24LD, КК, повышается и его наибольшее значе-
ние наблюдается в ноябре, что определяет каче-
ство рыбной продукции. Повышение содержания
эссенциальной 22:6(n-3) ЖК в организме у сеголе-
ток, содержащихся в условиях 24LD, КК, связано
не только с ее поступлением с кормом, о чем свиде-
тельствует и накопление других “морских” ЖК пи-
щевого происхождения – 20:1(n-9) и 22:1(n-11). Эти
жирные кислоты входят в состав высококаче-
ственных кормов, при производстве которых ис-
пользуется первосортное морское сырье. Известно,
что только отдельные виды морского зоопланкто-
на синтезируют эти физиологически значимые и
незаменимые для организма рыб ЖК (Graeve et al.,
1994). Второй причиной увеличения количества
22:6(n-3) ЖК у сеголеток является стимулирова-
ние фотопериодом активности системы фермен-
тов элонгации/десатурации при конвертации (n-3)
ПНЖК в цепи “18:3(n-3) → 20:5(n-3) → 22:5(n-3) →
→ 22:6(n-3)”, в частности по пути “20:5(n-3) →
→ 22:5(n-3)→22:6(n-3)”: содержание 20:5(n-3) ЖК
снижено по сравнению с 22:6(n-3), количество
промежуточной в синтезе 22:5(n-3)ЖК достигает
1.5% (при сниженных или ответствующих реак-
циях конвертации ее количество ниже 0.5%).
Схожий результат показан для сеголеток, содер-
жащихся в условиях опыта № 1, Ест.LD, КД. Из-
вестно, что у сеголеток атлантического лосося
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способность к конвертации (n-3) ПНЖК, актив-
ность фермента дельта-десатуразы, особенно вы-
ражена и может управляться такими факторами
как фотопериод. Обратим внимание, что у сего-
леток, содержащихся при условиях 24LD, КК и
24LD, КД, по всей видимости, заблокирован ме-
таболический путь синтеза (n-6)ПНЖК, на что
указывает повышение количества 18:2 (n-6), ос-
новополагающей (n-6)ПНЖК, которая поступает
с кормом, и константное содержание 20:4(n-6),
конечного продукта биосинтеза (конвертации)
(n-6) ПНЖК, на всем протяжении эксперимента.

Известно, что эссенциальные ПНЖК – 20:4(n-6),
20:5(n-3), 22:6(n-3) являются основоположника-
ми крупных семейств биологически активных ве-
ществ или медиаторов липидной природы, таких
как простагландины, тромбоксаны, лейкотриены
(из 20:4(n-6)); резолвины Е серии (из 20:5(n-3)) и
протектины, резолвины D серии, марезин (из
22:6 (n-3)), которые вызывают различные физио-
логические эффекты в организме и регулируют
множество процессов, таких, например, как мы-
шечный рост, реакции иммунитета, нейромедиа-
торную и гормональную функции. Известно, что
в условиях аквакультуры, регуляция скорости ро-
ста радужной форели осуществляется за счет обо-
гащения корма и/или подбора нужного рациона с
22:6(n-3) ЖК. Рост рыб, получавших 22:6(n-3)
или 20:5(n-3) ЖК был интенсивнее, чем рост рыб,
получавших такое же кол-во 18:3(n-3) ЖК. Таким
образом, биологическая ценность 22:6(n-3) и
20:5(n-3) ЖК выше, чем 18:3(n-3) ЖК, что и сти-
мулирует рост рыб (Takeuchi, Watanabe, 1977;
Coutteau et al., 1997). Для роста и развития радуж-
ной форели достаточно присутствия в рационе
одной из эссенциальных кислот – 18:3(n-3) или ее
производных – 22:6(n-3) или 20:5(n-3) (Watanabe
et al., 1975; Yu et al., 1979). Отсутствие этих ЖК в
кормовом рационе рыб неизбежно приводит к за-
медлению их роста и низкой эффективности ис-
пользования поступающей пищи. Показано, что
пищевые (n-3)ПНЖК стимулируют рост и выжива-
емость молоди атлантического лосося (Ruyter et al.,
2000), а также участвуют в надлежащем целост-
ном морфологическом развитии тканей и реали-
зации их функциональных характеристик (Bou
et al., 2017). Так, нормальная структура тканей ки-
шечника формируется и поддерживается при до-
статочном поступлении 22:6(n-3), а содержание
22:6(n-3) и 20:5(n-3) в количестве 2% снижает
симптомы дефицита таковых, улучшая состояние
рыб (Bou et al., 2017). Более того, благоприятный
эффект на ростовые процессы оказывают также
невысокие дозы 22:6(n-3) или 20:5(n-3) в корме,
при этом соответствующая доза 18:3(n-3) ЖК де-
монстрирует отсутствие действия.

Следует отметить, что у сеголеток из опыта
№ 1 и опыта № 2 обнаружено достоверное и резкое
повышение некоторых индикаторов смолтифика-

ции – содержания ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК,
снижение МНЖК и НЖК в октябре по сравне-
нию с сентябрем, но затем к ноябрю эти показатели
(ПНЖК) заметно и достоверно снижаются (кроме
НЖК) по сравнению с рыбами контрольной груп-
пы. Вероятно, известный аддитивный, но сепарат-
ный механизм действия кормления (поступления и
эффективности усвоения пищи) и стимуляции фо-
топериодом для стимулирования трансформации
молоди лосося в смолтов (Striberny et al., 2021) у
сеголеток при заданных нами условиях в опыте
(ЕстLD, КД и 24LD, КД) имеет неустойчивый
эффект по сравнению с рыбами из контрольного
варианта (24LD, КК).

Мы обнаружили значительное количество
пальмитолеиновой ЖК, 16:1(n-7), содержание ко-
торой увеличивалось у сеголеток всех исследован-
ных вариантов в октябре по сравнению с таковым
в сентябре, затем снижалось в ноябре; изменения
количества этой ЖК незначительные, но досто-
верно значимые. Известно, что 16:1(n-7) является
основным компонентом липокина, гормона ли-
пидной природы, продуцируемого адипоцитами
(жировой тканью), который повышает чувстви-
тельность клеток к инсулину (особенно в мышцах)
и замедляет аккумуляцию липидов в печени, кроме
того, это вещество участвует в серии синхронных
процессов, подавляющих воспаление. Более того,
16:1(n-7) ЖК является необходимым (безуслов-
ным) участником в модификациях Wnt белков,
сигнальных белков, которые участвуют в процессах
метаболизма глицеролипидов (Resh, 2016, 2021;
Mann, Fuller, 2022). Известно, что Wnt белки –
это центральные медиаторы процессов эмбрио-
нального развития, роста и развития тканей у рыб
(Lu et al., 2011; Sutton et al., 2021), а также развития
костной ткани и формирования костного остова
(Chen et al., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты исследования специфики липид-

ного и жирнокислотного статуса молоди лосося,
развивающейся в аквакультуре в условиях круг-
лосуточного освещения и кормления (с учетом
возраста и биомассы особей в садках), связанной
с формированием пре-смолтов от сентября к но-
ябрю (летне-осенний период), свидетельствуют о
подготовке молоди к смолтификации. Показано,
что в первый месяц (сентябрь) эксперимента у
молоди лосося не выявлены существенные изме-
нения показателей липидного обмена, которые,
по-видимому, соответствуют физиологическому
оптимуму организма на данном этапе развития.
При этом можно полагать, что обнаруженное не-
достоверное снижение ОЛ и основных липидных
классов с сентября по октябрь у молоди атланти-
ческого лосося во всех исследованных вариантах
указывает на компенсаторные вариации липидов,
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лежащих в пределах толерантности возрастной
группы, и отсутствие стрессового состояния у рыб,
на уровне липидного обмена, в ответ на действие
экспериментальных вариантов действия факто-
ров среды. Жирнокислотный спектр по мере ро-
ста и развития рыб характеризуется изменением
ключевых ЖК-факторов: увеличением содержа-
ния ПНЖК за счет (n-3)ПНЖК, а в них ЖК “мор-
ского” типа – 22:6(n-3), высокими значениями со-
отношений (n-3) (n-6)ПНЖК, 18:3(n-3)/18:2(n-6)
22:6(n-3)/18:3(n-3). Снижение НЖК на фоне по-
вышения общей ненасыщенности липидов за счет
МНЖК и ПНЖК показано только для сеголеток,
содержащихся в условиях 24LD, КК в период с сен-
тября по ноябрь. Повышение количества ключевой
эссенциальной ПНЖК – 22:6(n-3) ЖК у сеголеток,
содержащихся при данном режиме, связано не
только с аккумуляцией за счет питания, но и явля-
ется результатом стимулирования фотопериодом
активности системы ферментов элонгации/деса-
турации при конвертации (n-3) ПНЖК на что
указывают повышенные количества промежуточ-
ной в этом синтезе 22:5(n-3) ЖК. Такой же ре-
зультат показан для сеголеток, содержащихся в
условиях опыта № 1. Индекс “качеств а липидов”
(FLQ), в основу которого заложено содержание
физиологически значимых и эссенциальных ЖК –
20:5(n-3) и 22:6(n-3), у сеголеток, выращенных в
условиях 24LD, КК, повышается (в наибольшей
степени к ноябрю), что определяет качество рыб-
ной продукции.

Результаты проведенного эксперимента поз-
воляют сделать заключение, что стимулирующий
подготовку к смолтификации сеголеток атланти-
ческого лосося, выращиваемых в условиях аква-
культуры, эффект совокупного и устойчивого дей-
ствия фотопериода и кормления достигается при
их сочетании в круглосуточном режиме в летне-
осенний период.

Таким образом, изучение биохимических ме-
ханизмов влияния дополнительного искусствен-
ного освещения на процессы роста и раннего раз-
вития лососевых рыб в аквакультуре необходимо для
выявления закономерностей замедленного или
ускоренного роста, а также наступления периода
смолтификации, что представляет несомненный
интерес не только для решения общих вопросов
биологии индивидуального развития организмов,
но и для выявления особенностей биохимических
адаптаций развития лососевых рыб в разных геогра-
фических и климатических регионах РФ.
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Parameters of Lipid Metabolism in Underyearlings of Atlantic Salmon Salmo salar 
Reared under Different Regimes of Photoperiod and Feeding Modes in Aquaculture

in the Sourthern Region of Russia
S. A. Murzina1, #, D. S. Provotorov1, V. P. Voronin1, M. V. Kuznetsova1,

A. E. Kuritsyn1, and N. N. Nemova1

1 Institute of Biology of the Karelian Research Centre of the RAS, Pushkinskaya st., 11, Petrozavodsk, 185910 Russia
#e-mail: murzina.svetlana@gmail.com

A comparative study of the lipid and fatty acid composition of Atlantic salmon underyearlings reared under
natural and continuous light in commercial aquaculture in the summer-autumn period in North Ossetia-Al-
ania was carried out. A stable change in the main indicators of lipid metabolism in salmon underyearlings
from September to November was found, aimed at preparing juveniles for smoltification. A change in key fatty
acid indicators was detected: an increase in the content of PUFAs due to (n-3) PUFAs, and the “marine”
type of PUFA – 22:6 (n-3), high values of the ratios (n-3)(n-6) PUFA, 18:3(n-3)/18:2 (n-6), 22:6(n-3)/
18:3(n-3). It has been shown the stimulating effect of the combined and stable action of the continuous pho-
toperiod and feeding in the summer-autumn period on the preparation for smoltification of Atlantic salmon
fingerlings grown under aquaculture conditions.

Keywords: lipids, photoperiod, Atlantic salmon, commercial aquaculture
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Изучены особенности проявления гидролитической активности галоалкалотолерантных бактерий
Pseudomonas peli 3-Т, Microbacterium kitamiense 16-ДБ и Bacillus aequororis 5-ДБ, выделенных из грунта
территории содового шламохранилища и содового осадка действующего шламонакопителя АО
“Березниковский содовый завод” (Пермский край, Россия). Показано, что максимальные активно-
сти внеклеточных липаз и амилаз трех исследованных бактерий проявлялись при рН 11 и высокой
концентрации хлорида натрия (50–200 г/л). Культивирование P. peli 3-Т на минеральной среде с
0.5%-ным глицерином (источник углерода) и 0.03%-ной мочевины (источник азота) позволяет по-
лучить биомассу (6.9 г/л) и активность внеклеточной (1.26 Ед/л) и ассоциированной с клетками ли-
пазы (3.02 Ед/мг сухих клеток) с высоким экономическим коэффициентом потребления субстрата
(138%). Показана эффективность иммобилизации клеток P. peli 3-Т и B. aequororis 5-ДБ для исполь-
зования в биотрансформации липидов и крахмала. Клетки P. peli 3-Т, иммобилизованные адсорб-
цией на каолине и включением в структуру гелей альгината бария и агарозы, сохраняли от 40.4 до
63.8% от активности липазы клеток в суспензии. Иммобилизованные адсорбцией на каолине клет-
ки B. aequororis 5-ДБ сохраняли 42.5% липазной и 90.7% амилазной активности по сравнению с ис-
ходными. При этом активности исследованных ферментов P. peli 3-Т и B. aequororis 5-ДБ сохраня-
лись в течение 6-ти последовательных реакций. Амилазная активность иммобилизованных клеток
M. kitamiense 16-ДБ при адсорбции на каолине и хитозане снижалась до 2.7–3.5% от исходной и пол-
ностью ингибировалась при иммобилизации включением в гели альгината бария или агарозы.

Ключевые слова: амилаза, липаза, культивирование, иммобилизация бактериальных клеток, галото-
лерантные бактерии, алкалотолерантные бактерии
DOI: 10.31857/S1026347022700068, EDN: HANYNK

Одними из востребованных ферментов для
пищевой, химической, фармацевтической, цел-
люлозно-бумажной промышленности и кормо-
производства являются липазы (триацил-глице-
ролацилгидролазы, E.C.3.1.1.3), катализирующие
расщепление сложноэфирной связи в триглице-
ридах, а также способные осуществлять реакцию
переэтерификации – обмена структурных эле-
ментов в молекулах сложных эфиров (Безбородов,
Загустина, 2014). Липазы разных организмов (жи-
вотные, растения, микроорганизмы: микромицеты,
бактерии) активны при разном диапазоне рН, тем-
пературы и минерализации среды. Липазы микро-

организмов, устойчивые в щелочной среде, могут
быть перспективны для производства моющих
средств, органического синтеза, пищевой и фарма-
цевтической промышленности (Fujinami, Fujisawa,
2010; Sarethy et al., 2011). Ферменты, стабильные в
среде с высоким содержанием соли, обычно актив-
ны также в органических и водно-органических
смесях (Kumar et al., 2012; DasSarma, DasSarma,
2015), поэтому устойчивые к высокой минерализа-
ции среды липазы могут применяться для переэте-
рификации жирных кислот в биотехнологическом
производстве биодизельного топлива, протекаю-
щем в присутствии органических растворителей.

УДК 579.66
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Высокая специфичность липаз позволяет свести
к минимуму негативные побочные реакции, свя-
занные с образованием солей жирных кислот, по
сравнению с аналогичным процессом промыш-
ленного органического синтеза (Bajaj et al., 2010).

Использование липаз в качестве биокатализа-
торов в промышленных масштабах имеет свои
недостатки: их выделение и очистка экономиче-
ски затратны, а фермент в растворе не может быть
использован многократно (Lόpez-Fernández et al.,
2021). Липазы, ассоциированные с клетками, бо-
лее стабильны. Увеличить стабильность такого
фермента, а также обеспечить его многократное
применение можно иммобилизацией (ограничени-
ем подвижности) целых клеток продуцирующих его
микроорганизмов (Zaitsev et al., 2019). Микробные
клетки в иммобилизованном состоянии защищены
от неблагоприятных воздействий внешней среды, в
результате чего они могут эффективно трансфор-
мировать субстрат в течение более длительного
времени и при более высокой концентрации, а
также в более широком диапазоне рН, относи-
тельно свободных клеток (Eş et al., 2015), поэтому
использование иммобилизованных микробных
клеток в биотехнологических процессах повыша-
ет их эффективность (Максимов и др., 2007).

Амилазы (КФ 3.2.1.1) – ферменты класса гидро-
лаз, катализирующие гидролиз крахмала с образо-
ванием декстринов или глюкоолигосахаридов. Они
составляют около 25% ферментов, получаемых в
производственных масштабах, используются пре-
имущественно в пищевой промышленности (в
хлебопечении, для осветления фруктовых соков),
обработке бумаги и текстиля. Амилазы галоалкало-
фильных микроорганизмов сохраняют активность
в диапазоне рН 8–11, перспективны для примене-
ния в производстве моющих средств, способны
повысить эффективность процессов разжижения
крахмала при промышленном использовании
(Sarethy et al., 2011).

В экстремальных условиях среды природного
или антропогенного происхождения могут разви-
ваться микроорганизмы с уникальными свойства-
ми (Gupta et al., 2014). В щелочной и высокоминера-
лизованной средах микроорганизмы продуцируют
внеклеточные ферменты (Fujinami, Fujisawa, 2010;
Sarethy et al., 2011), которые представляют инте-
рес для биотехнологического применения в усло-
виях высокого рН и низкой активности воды.

В связи с вышеизложенным, поиск новых про-
дуцентов амилаз и липаз среди микроорганизмов,
обитающих в щелочных высокоминерализованных
биотопах, представляется перспективным для
производства моющих средств, кормов для сель-
скохозяйственных животных, в переработке от-
ходов.

Цель работы сфокусирована на изучении усло-
вий культивирования и иммобилизации клеток

галоалкалотолерантных штаммов Pseudomonas peli
3-Т – продуцента липазы, Microbacterium kita-
miense 16-ДБ – продуцента амилазы и Bacillus ae-
quororis 5-ДБ – продуцента липазы и амилазы,
выделенных из грунта содового производства и
содового осадка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Бактериальные штаммы, условия культивирова-

ния и ростовые характеристики. Из грунта восста-
навливающихся после эксплуатации территорий
содового шламохранилища АО “Березниковский
содовый завод” (г. Березники, Пермский край,
Россия) были ранее выделены микроорганизмы
P. peli 3-Т (GenBank MT860703) – продуцент ли-
пазы, B. aequororis 5-ДБ (GenBank MT875306) –
продуцент липазы и амилазы. Из содового осадка
был выделен M. kitamiense 16-ДБ (GenBank
MT872083) – продуцент амилазы (Шилова и др.,
2021).

Культуры исследуемых микроорганизмов вы-
ращивали на минеральной среде Пфеннига (г/л):
KH2PO4, 0.3; MgCl2, 0.3, СаСl2, 0.03; дрожжевой
экстракт, 0.5; раствор микроэлементов по Лип-
перту–Витману (1 мл). Источники азота (N): мо-
чевина, хлорид аммония или нитрат аммония,
0.03%. Для проявления липазной активности
этих бактерий использовали источники углерода
(C): глицерин (чда, Россия), твин-20 (“Ferak”,
Германия), твин-80 (“Ferak”, Германия), оливко-
вое масло (“Global Village”, Испания) или под-
солнечное масло (“Altero”, Россия), 1%. Для про-
явления амилазной активности использовали ис-
точник C: крахмал растворимый (ЗАО “ННПЦ
ГИП”, Россия), 1%.

Все культуры выращивали в конических кол-
бах (250 мл), в которые вносили 100 мл среды,
инокулировали суспензией микроорганизмов
(0.5 мл, ОП540 = 1.0) и инкубировали на роторной
качалке (115 об./мин, 25°С, 8 сут.) Бактериальный
рост оценивали по изменению ОП540 среды на
фотоэлектроколориметре КФК-3, ширина кюве-
ты 1 см (Россия). Полученную суспензию клеток
центрифугировали (14 000 g, 10 мин), осадок вы-
сушивали (50°С, 48 ч) и взвешивали. Затем строили
калибровочную кривую зависимости ОП540 сус-
пензии от веса клеток (г/л).

Удельную скорость роста (μ, ч–1) рассчитыва-
ли по формуле:

(1)
где ОП0 – оптическая плотность при λ 540 нм в
момент времени t0; ΔОП – изменение оптической
плотности культуральной среды при λ 540 нм за
время Δt, ч.

Сухую биомассу клеток (X) определяли по раз-
ности ее максимальной и начальной величин

( )01 ОП ОП ,tμ = Δ Δ
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(2)
где X0 – биомасса в начальное время, Xmax – мак-
симальная биомасса по окончании культивиро-
вания.

Экономический коэффициент потребления
субстрата (Y, %) определяли по формуле:

(3)
где X – биомасса после инкубирования, г/л; С –
масса потребленного субстрата, г/л.

Определение активности липазы бактериальных
штаммов. Липазную активность бактерий опреде-
ляли биохимической реакцией с р-нитрофенил-
лауратом, который под действием липазы рас-

щеплялся с образованием окрашенного продукта
р-нитрофенола (Bulow, Mosbach, 1987).

Суспензию клеток (4 мл) центрифугировали
(4500 g, 20 мин), отделяли супернатант, осадок 2–
3 раза промывали фосфатным буфером (4 мл, рН 8)
и ресуспендировали в 4 мл этого же буфера. Затем
вносили 50 мкл р-нитрофениллаурата (10 мМ) и
инкубировали 1 ч при 25°С. Активность липазы
определяли по приросту оптической плотности
при λ 405 нм (спектрофотометр Ultraspec 3000
“GE Healthcare”, США).

Удельную активность липазы (Е) рассчитыва-
ли по формуле:

(4)

где ОП405 – оптическая плотность при λ 405; 106 –
коэффициент пересчета моль в мкмоль; 18.3 × 103 –
коэффициент молярной экстинкции р-нитрофе-
нола, л ⋅ см–1 ⋅ моль–1; l – толщина кюветы, см; t –
время инкубации пробы, мин.

Удельную липазную активность выражали в
мкмоль продукта реакции, образующегося в ми-
нуту (Ед) на литр среды культивирования (Ед/л)
или на мг сухих клеток (Ед/мг).

Определение активности амилазы бактериаль-
ных штаммов. Активность амилазы оценивали с
помощью коммерческого набора реактивов Аль-
фа-Амилаза-Ольвекс ООО “Ольвекс Диагности-
кум” (Россия). Реакция основана на гидролизе
синтетического субстрата этилиден-р-нитрофе-
нилмальтогептазиды с образованием нитрофенил-
мальтозидов, которые подвергаются дальнейшему
расщеплению альфа-глюкозидазой до глюкозы и
окрашенного продукта р-нитрофенола. Суспен-
зию клеток бактерий разделяли на осадок и су-
пернатант. Осадок промывали фосфатным буфе-
ром (4 мл, рН 8) 2–3 раза и ресуспендировали в 4 мл
того же буфера. Реакцию проводили в плоскодон-
ном 96-луночном полистироловом планшете. К
100 мкл образца добавляли 100 мкл реагента ком-
мерческого набора, содержащего HEPES (4-(2-
гидроксиэтил)-1-пиперазинэтансульфоновая
кислота) – буферную основу, pH 8, раствор хло-
ристого магния и натрия, α-глюкозидазу, холат
натрия, азид натрия и субстрат 4,6-этилиден(G7)-
p-нитрофенил-(G1)-α, D-мальтогептозид. Ак-
тивность фермента определяли по изменению
оптической плотности среды при λ 405 нм, изме-
ряемой на планшетном ридере Infinite M1000
“Tecan” (Швейцария) пятикратно с интервалом в
1 мин. Активность амилазы рассчитывали по
формуле (4).

Влияние рН и концентрации хлорида натрия на
липазную и амилазную активность бактерий. Куль-
туру P. peli 3-Т выращивали на среде с 1%-ным
твином-80, M. kitamiense 16-ДБ – с 1%-ным крах-
малом растворимым, Bacillus aequororis 5-ДБ – с
1%-ным крахмалом растворимым для индукции
амилазной активности или 1%-ным твином-80 –
липазной активности. Исследовали влияние раз-
ных концентраций NaCl (0.5, 5, 50, 100, 200 г/л) и
рН (6, 8, 9, 11) на рост P. peli 3-Т, M. kitamiense
16-ДБ и B. aequororis 5-ДБ. После культивирова-
ния биомассу бактерий отделяли от культураль-
ной среды центрифугированием (20 мин, 4500 g) и
определяли внеклеточную и ассоциированную с
клетками липазную и амилазную активность.

Иммобилизация бактериальных клеток методом
адсорбции на неорганическом (каолин) и органиче-
ском (хитозан) носителях. Суспензию клеток P. pe-
li 3-Т, M. kitamiense 16-ДБ и B. aequororis 5-ДБ цен-
трифугировали (4500 g, 20 мин), надосадочную
жидкость удаляли, осадок ресуспендировали в
фосфатном буфере (рН 8), центрифугировали по-
вторно при указанном режиме и осадок промыва-
ли. Затем определяли ОП540 суспензии клеток на
фотоэлектроколориметре КФК-3 (Россия).

Суспензию клеток в фосфатном буфере сме-
шивали с каолином (“Merck”, Германия) в соот-
ношении 10 мл суспензии/0.5 г каолина и инку-
бировали 60 мин на шейкере (115 об./мин, 25°С).
Затем эту суспензию фильтровали через бумаж-
ный фильтр “красная лента” (ООО “Мелиор XXI”,
Россия) и определили ОП540 фильтрата. Осадок на
фильтре промывали буферным раствором и опре-
деляли ОП540 промывного раствора.

Массу адгезированных (иммобилизованных) на
каолине клеток (Мкл, мг) определяли по формуле:

(5)

max 0– , г л,X X X=

100,Y X C= ×

6 3 –1 –1
405Е ОП 10 18.3 10 , мкмоль м л( ) ( ин ),lt= × ×

( )кл исх фильтр смыв исхМ ОП ОП ОП ОП ,CV= − −
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где C – концентрация клеток в суспензии до адге-
зии, мг/мл, V – объем суспензии, из которой адге-
зировали клетки, мл; ОПисх – оптическая плотность
суспензии клеток до адгезии; ОПфильтр – оптиче-
ская плотность фильтрата; ОПсмыв – оптическая
плотность промывного раствора.

Величину адсорбции А (мг сухих кл./г носите-
ля) определили по формуле:

(6)
где m – масса носителя, мг.

Для иммобилизации клеток на хитозане (“Sig-
ma”, Япония) получали гранулы: готовили 2%-ный
раствор хитозана в 2%-ной уксусной кислоте и
накапывали с помощью шприца объемом 5 мл в 1 М
раствор KOH, инкубировали при комнатной тем-
пературе в течение 4 ч, в результате получали
отвердевшие гранулы геля хитозана. Полученные
гранулы промывали 0.01 М калий-фосфатным
буфером, рН 7.2 ± 0.2 до нейтральной реакции
промывного раствора и затем активировали ин-
кубацией с равным объемом 2.5%-ного глутаро-
вого альдегида 12 ч. Трижды промывали гранулы
фосфатным буфером, объем которого в 2 раза
превышал таковой альдегида. Затем к гранулам
неактивированного и активированного глутаро-
вым альдегидом хитозана добавляли суспензию
клеток, и помещали на 4 ч в холодильник. Массу
адгезированных клеток на хитозане определяли,
как описано выше.

Иммобилизация бактериальных клеток P. peli 3-Т
и M. kitamiense 16-ДБ методом включения в струк-
туру геля альгината и агарозы. Суспензию бакте-
рий смешивали со стерильным раствором 2%-но-
го альгината натрия (“Fluka”, Швейцария), отно-
шение 1 : 2), а затем полученную смесь набирали
в шприц и выдавливали в охлажденный 0.1 М рас-
твор хлорида бария. Полученные таким способом

клА М 1000 ,m= ×

гранулы альгината бария диаметром 2 мм, содер-
жащие клетки бактерий, ресуспендировали в све-
жем растворе BaCl2, выдерживали 24 ч при 4–6°С
и отмывали дистиллированной водой.

Суспензию бактериальных клеток в 0.01 М ка-
лий-фосфатным буфере (рН 7.2 ± 0.2) смешивали
с 4%-ным раствором агарозы (“Хеликон”, Рос-
сия) в соотношении 1 : 3 (при 40–45°С). Получен-
ную смесь разливали в чашки Петри (слой 2 мм) и
после ее застывания нарезали скальпелем на
квадраты (2 × 2 мм).

У полученных таким образом иммобилизован-
ных в альгинате и агарозе клеток определяли фер-
ментативную активность.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Определение характеристики роста галоалкало-

толерантных штаммов. Рост P. peli 3-Т, M. kita-
miense 16-ДБ и B. aequororis 5-ДБ оценивали на
среде с различными источниками C (табл. 1). По-
казано, что M. kitamiense 16-ДБ способен расти на
всех 11-ти источниках C, P. peli 3-Т – на глюкозе,
инозите, манните, сахарозе, сорбите, сукцинате,
цитрате, а B. aequororis 5-ДБ – только на инозите,
мальтозе и сукцинате.

Динамика роста P. peli 3-Т на среде с различ-
ными источниками C (глицерин, твин-20, под-
солнечное и оливковое масло) и N (мочевина,
хлорид и нитрат аммония) показана на рис. 1. Эти
соединения C способны индуцировать липазную
активность.

Установлено, что глицерин является лучшим
источником C для накопления биомассы P. peli 3-Т
(ОП540 = 1.6 ± 0.4). Эти псевдомонады утилизиро-
вали также твин-20, подсолнечное и оливковое
масло (в сочетании с источниками N), однако с
внесением мочевины рост был наибольшим, а
время адаптации к этим источникам C практиче-
ски не выявлено. Следует отметить, что рост этой
культуры на растительных маслах характеризо-
вался агрегацией ее клеток, что приводило, в
свою очередь, к снижению оптической плотности
жидкой среды. Кроме того, на среде с раститель-
ными маслами отмечен меньший выход ее био-
массы, что связано, очевидно, с их гидрофобно-
стью и меньшей доступностью растительных ма-
сел для клеток.

Определено накопление биомассы P. peli 3-Т,
активность внеклеточной и ассоциированной с
клетками липазы, эффективность использования
субстрата и удельная скорость роста в логариф-
мической фазе (табл. 2). Удельная скорость роста
P. peli 3-Т была наибольшей в среде с глицерином
(1%) и нитратом аммония (0.03%), однако этот
источник N ингибировал активность внеклеточ-
ной липазы и в дальнейших экспериментах не ис-
пользовался.

Таблица 1. Рост (+) бактериальных штаммов на среде
Пфеннига с разными источниками углерода

Углерод, 
0.1% P. peli 3-Т M. kitamiense 

16-ДБ
B. aequororis 

5-ДБ

Глюкоза + + –
Дульцит – + –
Инозит + + +
Ксилоза – + –
Лактоза – + –
Мальтоза – + +
Маннит + + –
Сахароза + + –
Сорбит + + –
Сукцинат + + +
Цитрат + + –
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Наибольший выход биомассы P. peli 3-Т (9.1–
10.5 г/л) был получен на среде с глицерином (1%),
большой – с глицерином (0.5%). Также высокие
значения этого показателя наблюдались при ро-
сте на твине-20 и подсолнечном масле (с мочеви-
ной). Следовательно, наиболее эффективно ис-
пользуемым углеродным субстратом для P. peli
3-Т оказался глицерин (0.5–1%), кроме того, этот
вариант эксперимента характеризовался и высоким
экономическим коэффициентом потребления.

Установлено, что внесение мочевины (источ-
ник N) и глицерина (источник C) в питательную
среду способствует увеличению липазной актив-
ности P. peli 3-Т. Активность липазы в надосадоч-
ной жидкости среды с глицерином (0.5%) и моче-
виной достигала 1.26 Ед/л, а с другими источни-
ками C и N – не превышала 0.6 Ед/л. Внесение
твин-20 в среду не вызывало увеличения внекле-
точной липазной активности P. peli 3-Т.

Ассоциированная с клетками липазная актив-
ность P. peli 3-Т при росте с мочевиной и глицери-
ном (0.5 и 1%) достигала 3.02 и 1.81 Ед/мг соответ-
ственно, с другими источниками C и N не превы-
шала 1.26 Ед/мг. Растительные масла не
способствовали увеличению активности ассоци-
ированной с клетками липазы для этого штамма.

Таким образом установлено, что мочевина и
глицерин как источники N и С способствуют уве-
личению как внеклеточной, так и ассоциирован-
ной с клетками липазной активности P. peli 3-Т.
Активность липазы, ассоциированной с его клет-
ками, с твин-20 достигает 0.5–0.8 Ед/мг. В то же
время растительные масла в присутствии мочеви-
ны индуцировали только внеклеточную липазу, а
твин-20 – преимущественно ассоциированную с
клетками. Такой факт можно объяснить гидро-
фобностью растительных масел: их липиды не
способны проникать через клеточные мембраны
(они являются субстратом только для внеклеточ-
ных липаз). Однако твин-20, как амфифильный
субстрат, способен проникать в периплазматиче-
ское пространство клеток и, тем самым, стано-
вится доступным для ассоциированных с клетка-
ми липаз.

Полученные результаты свидетельствуют об ин-
дуцибельном характере экспрессии липазы у P. peli
3-Т, что соотносится с данными литературы для
других микроорганизмов (Zhang et al., 2003; Gr-
bavčić et al., 2007; Шеламова, Тырсин, 2012).

В итоге, для получения наибольшей биомассы
культуры P. peli 3-Т, обладающей липазной актив-
ностью, предложена среда Пфеннига с добавле-

Рис. 1. Рост P. peli 3-Т на среде с разными источниками углерода: 1 – глицерином, 2 – твин-20, 3 – подсолнечным мас-
лом, 4 – оливковым маслом и азота: а – мочевиной, б – нитратом аммония, в – хлоридом аммония. ОП540 – оптиче-
ская плотность при λ 540 нм.
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нием глицерина (источник С, 0.5%) и мочевины
(источник N, 0.3 г/л).

Влияние рН и концентрации хлорида натрия в
среде культивирования на липазную и амилазную
активность P. peli 3-Т, M. kitamiense 16-ДБ и B. ae-
quororis 5-ДБ. Поскольку изучаемые штаммы бак-
терий были изолированы из щелочной среды с
высокой концентрацией хлорида натрия, то мы
изучили их гидролитическую активность в зави-
симости от этих факторов. Наибольшая актив-
ность внеклеточной липазы P. peli 3-Т оказалась
при рН 11 и 100 г/л NaCl, а наименьшая – при рН 6.
Наибольшая активность ассоциированной с
клетками липазы выявлена при рН 8 и 0.5–100 г/л

NaCl (рис. 2). Высокий уровень внеклеточной ли-
пазной активности P. peli 3-Т проявлялся в иссле-
дованном диапазоне рН (8–11). Изменение кон-
центрации NaCl (от 0.5 до 200 г/л) влияло незна-
чительно на активность внеклеточной липазы
при изученном диапазоне рН.

Следует отметить, что активность ассоцииро-
ванной с клетками липазы, была высокой и при
рН 6.0, что свидетельствует о сохранности этого
фермента в периплазматическом пространстве. При
рН 11 и высокой концентрации NaCl (50–200 г/л)
активность ассоциированной с клетками липазы
достигала 1.0–1.4 Ед/мг сух. веса клеток, а с 0.5 и
5 г/л NaCl – не превышала 0.3 Ед/мг.

Таблица 2. Биомасса P. peli 3-Т в среде Пфеннига с разными источниками C и N, липазная активность (ЛА),
удельная скорость роста в логарифмической фазе (μ) и экономический коэффициент потребления субстрата (Y)

Примечание. * Активность внеклеточной липазы, ** Активность липазы, ассоциированной с клеточной поверхностью.

C, % N, 0.03% Биомасса сухая, г /л ЛА, *Ед/л 
(**Ед/мг) μ, ч–1 Y, %

Глицерин, 1 (NH2)2CO 9.3 0.6 (1.81) 0.03 93

NH4Cl 9.1 0 (1.26) 0.04 91

NH4NO3 10.5 0.001 (1.13) 0.41 105

Глицерин, 0.5 (NH2)2CO 6.9 1.26 (3.02) 0.08 138

Твин-20, 1 (NH2)2CO 6.4 0.06 (0.5) 0.04 64

NH4Cl 6.1 0.1 (0.6) 0.04 61

NH4NO3 6.3 0.0009 (0.8) 0.04 63

Подсолнечное 
масло, 1

(NH2)2CO 8.9 0.6 (0.003) 0.1 89

NH4Cl 4.1 0 (0.007) 0.04 41

NH4NO3 2.5 0.13 (0.09) 0.005 25

Оливковое масло, 1 (NH2)2CO 1.1 0.23 (0.2) 0.0003 10

NH4Cl 2.8 0.14 (0.004) 0.06 28

NH4NO3 2.2 0.01 (0.004) 0.02 22

Рис. 2. Влияние рН и концентрации NaCl (1 – 0,5, 2 – 5, 3 – 50, 4 – 100, 5 – 200 г/л) на липазную активность P. peli 3-Т:
(а) – внеклеточная, (б) –ассоциированная с клеточной поверхностью.
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Установлено, что у M. kitamiense 16-ДБ актив-
ность внеклеточной амилазы практически не из-
менялась при варьировании концентрации хлори-
да натрия от 0.5 до 200 г/л и рН от 7 до 11, а макси-
мум ее активности наблюдался при рН 11 и 100 г/л
соли. При этом ассоциированная с клетками ами-
лазная активность этого штамма была макси-
мальна при рН 10 и 0.5 г/л NaCl (рис. 3).

Штамм B. aequororis 5-ДБ, как упомянуто вы-
ше, обладает амилазной и липазной активностью.
Показано, что B. aequororis 5-ДБ характеризуется
высокой активностью этих внеклеточных фер-
ментов в щелочном диапазоне рН (максимум при
рН 11). В среде с рН 11 активность ферментов бы-
ла выше с большим содержанием соли (50 г/л),
(рис. 4). При этом ассоциированная с клетками
липазная активность этого штамма была наи-
большей при рН 10 и 0.5 г/л NaCl, а ассоцииро-
ванная с клетками амилазная активность – при
рН 9 и 0.5 г/л соли.

Показано, что наибольшая активность внекле-
точных липаз и амилаз трех исследованных бак-
терий, выявлена при рН 11 и высокой концентра-
ции NaCl (50–200 г/л). Очевидно, что высокое
значение рН и содержание NaCl в среде для роста
алкалофильных и алкалотолерантных прокариотов
является благоприятным. Известно, что высокая
концентрация катионов Na обеспечивает поддер-
жание электрохимического градиента протонов в
сильнощелочной среде за счет работы антипорте-
ра Na+/H+ (Krulwich et al., 2011). Это энергетически
выгодное состояние клетки может обеспечить уси-
ление метаболических процессов, в том числе и
экспрессии генов гидролитических ферментов.

Иммобилизация клеток P. peli 3-Т, M. kitamiense
16-ДБ и B. aequororis 5-ДБ методом адсорбции. В
биотехнологии часто возникает необходимость в
иммобилизации клеток микроорганизмов. Из-
вестно, что иммобилизация клеток дает возмож-

ность многократного использования такого био-
катализатора и осуществления непрерывных про-
цессов. Адсорбция и адгезия микробных клеток
на разных носителях обычно предпочтительны,
поскольку не вызывают ингибирования их фер-
ментативной активности или массообмена. Так,
если липаза или амилаза ассоциированы с кле-
точной поверхностью или находятся в периплаз-
матическом пространстве клетки, целесообразно
иммобилизовать микробные клетки. Большин-
ство проведенных ранее исследований по данно-
му направлению посвящено иммобилизации кле-
ток грибов с липазной активностью на гранулах
полиуретана, полистирола, губчатых материалах
естественного и искусственного происхождения
(Oda et al., 2005; Hama et al., 2007; Tamalampudi et al.,
2008; Koda et al., 2010; Arumugam, Ponnusami,
2014; Ferrarezi et al., 2014; Surendhiran et al., 2014;
Amoah et al., 2016; Guldhe et al., 2016; Rakchai et al.,

Рис. 3. Влияние рН и концентрации NaCl (1 – 0.5, 2 – 5, 3 – 50, 4 – 100, 5 – 200 г/л) на амилазную активность M. kita-
miense 16-ДБ (а) – внеклеточная, (б) –ассоциированная с клеточной поверхностью.
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Рис. 4. Липазная (1, 2) и амилазная (3, 4) активность
(% от таковой при рН 7 и 0.5 г/л NaCl) в супернатанте
культуры Bacillus aequororis 5-ДБ при различных рН и
концентрациях NaCl: 0.5 (1, 3) и 50 г/л (2, 4).
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2016). Культуру продуцента, как правило, выра-
щивают вместе с материалом носителя, в резуль-
тате чего происходит самоиммобилизация – про-
растание гиф гриба в пористом материале. Такие
биокатализаторы использовали в основном в
процессах получения биодизельного топлива. В
ряде работ показано, что иммобилизованные
клетки продуцировали липазу во внешнюю среду
(Taskin et al., 2016). Есть и примеры иммобилиза-
ции клеток бактерий Bacillus subtilis (Oliveira et al.,
2019) и Ralstonia pickettii в геле агара, альгината и
полиакриламида (Hemachander et al., 2001).

В настоящем исследовании проводили иммоби-
лизацию P. peli 3-Т и M. kitamiense 16-ДБ методами
адсорбции на каолине и определяли ассоциирован-
ную с клетками ферментативную активность. Уста-
новлено, что при адсорбции P. peli 3-Т на каолине
сохранялось 40.4% исходной липазной активно-
сти (табл. 3). Адсорбированные на каолине клет-
ки B. aequororis 5-ДБ сохраняли 42.5% липазной и
90.7% амилазной активности. При этом наблюда-
лась значительная стабилизация активности этих
ферментов. Кроме того, активность сохранялась
для 6-ти повторных реакций трансформации суб-
страта (не менее 74% от исходной).

При адсорбции M. kitamiense 16-ДБ на каолине
амилазная активность значительно снижалась и
составляла лишь 2.8%. Такое снижение наблюда-

ли при адсорбции клеток этой бактерии на акти-
вированном и неактивированном хитозане (2.8 и
3.5% соответственно). Амилаза актинобактерии
M. kitamiense 16-ДБ локализована не внутри кле-
ток и не в периплазматическом пространстве, как
у грамотрицательных бактерий, а ассоциирована
с поверхностью, а также не защищена полисаха-
ридной капсулой, как у бацилл, поэтому наблю-
даемое снижение активности иммобилизованных
клеток может быть обусловлено контактом с мел-
кодисперсным носителем (табл. 3).

Иммобилизация клеток P. peli 3-Т и M. kita-
miense 16-ДБ методом включения в структуру гелей
альгината бария и агарозы. При включении клеток
P. peli 3-Т в структуру геля альгината бария и ага-
розы наблюдался высокий уровень сохранения
активности липазы: 47.9 и 63.8% соответственно
(табл. 3). Клетки в структуре альгината бария со-
храняли ферментативную активность на протя-
жении ряда циклов использования, так за 6 цик-
лов сохранялось 65.2% активности от таковой
первого цикла. Стабильность полученного нами
биокатализатора при повторных циклах транс-
формации субстрата была выше таковой, извест-
ной в литературе: клетки Ralstonia pickettii с липаз-
ной активностью использовали только 3 раза с
потерей 10% активности в каждом цикле (Hema-
chander et al., 2001).

Таблица 3. Характеристика иммобилизованных клеток P. peli 3-Т, M. kitamiense 16-ДБ и B. aequororis 5-ДБ на раз-
ных носителях

Носитель/способ иммобилизации Масса адсорбированных 
клеток, мг/г

Активность, 
Ед/мг

Активность после 
иммобилизации, %

P. peli 3-Т (исходная суспензия 2.17 г/л)
Липазная активность (0.930 ± 0.251 Ед/мг)

Каолин/адсорбция 42.6 ± 5.2 0.376 ± 0.058 40.4

Альгинат бария/включение в гель – 0.446 ± 0.072 47.9

Агароза / включение в гель – 0.590 ± 0.300 63.8

M. kitamiense 16-ДБ (исходная суспензия 3.23 г/л)
Амилазная активность (3.445 ± 0.713 Ед/мг)

Каолин/адсорбция 57.84 ± 2.98 0.096 ± 0.023 2.8

Неактивированный хитозан/адсорбция 7.97 ± 1.97 0.098 ± 0.015 2.8

Активированный хитозан/ковалентная сшивка 6.23 ± 1.11 0.122 ± 0.072 3.5

B. aequororis 5-ДБ (исходная суспензия 1.95 г/л)
Липазная активность (20.765 ± 1.232 Ед/мг)

Каолин/адсорбция 46.71 ± 3.45 8.819 ± 0.189 42.5

Амилазная активность (12.386 ± 0.272 Ед/мг)

Каолин/адсорбция 46.71 ± 3.45 11.233 ± 0.19 90.7
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Крахмал является высокомолекулярным по-
лимерным субстратом, который не проникает в
клетки, поэтому амилазы гидролизуют его во вне-
клеточной среде. Много исследований посвяще-
но иммобилизации выделенных амилаз (Akkaya
et al., 2012; Mageswari et al., 2012; Verma, Raghav,
2021). В научной литературе есть также сведения
об иммобилизации клеток дрожжей для получе-
ния амилазы в процессе их культивирования.
Так, клетки Saccharomycopsis fibuligera A11-c были
включены в структуру геля поливинилового
спирта (Gen et al., 2014), а клетки Saccharomyces
cerevisiae иммобилизованы на бактериальной
целлюлозе (Khanpanuek et al., 2022). У культуры
M. kitamiense 16-ДБ большая часть амилазной ак-
тивности ассоциирована с клетками, поэтому в
нашей работе были иммобилизованы бактери-
альные клетки с активностью амилазы.

Показано, что иммобилизация M. kitamiense
16-ДБ в структуре гелей агарозы и альгината ба-
рия приводит к полному ингибированию амилаз-
ной активности. Ингибирование ферментатив-
ной активности амилазы может быть связано с
диффузионными затруднениями при конверсии
сложного полимерного субстрата иммобилизо-
ванными клетками.

Из полученных данных можно заключить, что
иммобилизованные клетки P. peli 3-Т и B. aequoro-
ris 5-ДБ сохраняют значительную часть липазной
и/или амилазной активности и могут эффектив-
но использоваться для гидролиза соответствую-
щих субстратов.

* * *

Таким образом, была изучена активность вне-
клеточных гидролаз (липаза, амилаза) трех алка-
лотолерантных штаммов (P. peli 3-Т, B. aequororis
5-ДБ, M. kitamiense 16-ДБ) в условиях повышен-
ного значения рН и содержания хлорида натрия.
Наибольшая активность липазы (P. peli 3-Т и
B. aequororis 5-ДБ) и амилазы (M. kitamiense 16-ДБ
и B. aequororis 5-ДБ) выявлена при сочетании вы-
сокого значения рН (11) и содержания NaCl (50–
200 г/л) в среде. Показано, что клетки P. peli 3-Т,
иммобилизованные на каолине, в геле альгината
бария и агарозы, сохраняли 40–64% исходной ак-
тивности липазы; B. aequororis 5-ДБ (каолин) –
42% липазы и 91% амилазы; M. kitamiense 16-ДБ
(каолин, хитозан) – 3–4% амилазы. Галоалкалото-
лерантные бактерии, выделенные из высокомине-
рализованной щелочной среды антропогенного
происхождения (содового шламохранилища), мо-
гут быть перспективными продуцентами фермен-
тов для производства моющих средств, перера-
ботки биогенного сырья, отходов пищевой про-
мышленности и сельского хозяйства.

Финансирование. Исследование выполнено при
финансовой поддержке Правительства Пермско-
го края в рамках научного проекта № С-26/507,
идентификация штаммов выполнена в рамках те-
мы “Поиск и селекция новых перспективных
микроорганизмов для целей биотехнологии. Созда-
ние иммунохимических диагностических систем”,
номер государственной регистрации НИОКТР
122010800029-1.
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Physiological and Biochemical Characteristics, and Biotechnological Potential
of Hydrolitic Haloalkalitolerant Bacteria of Soda Sludge Storage

Yu. G. Maksimova1, 2, #, A. V. Shilova1, V. V. Egorova1, V. A. Shchetko3, and A. Yu. Maksimov1, 2

1 Institute of Ecology and Genetics of Microorganisms of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences,
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2 Perm State University, Bukirev str., 15, Perm, 614990 Russia
3 Institute of Microbiology of the National Academy of Sciences, Kuprevich str., 2, Minsk, 220141 Belarus
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Peculiarities of manifestation of hydrolytic activity of haloalkalitolerant bacteria Pseudomonas peli 3-T, Mi-
crobacterium kitamiense 16-DB, and Bacillus aequororis 5-DB, isolated from the soil of the territory of the so-
da sludge storage and the soda sludge of the functioning sludge reservoir of Berezniki Soda Plant (Perm Territory,
Russia) were studied. It was shown that the maximum activity of extracellular lipases and amylases of the three
studied bacteria were manifested at pH 11 and a high concentration of sodium chloride (50–200 g/L). Cultivation
of P. peli 3-T on a mineral medium with 0.5% glycerol (source of carbon) and 0.03% urea (source of nitrogen)
makes it possible to obtain biomass (6.9 g/L) and activity of extracellular lipase (1.26 U/L) and lipase associ-
ated with cells (3.02 U/mg dry cells) with a high economic ratio of substrate consumption (138%). The effi-
ciency of immobilization of P. peli 3-T and B. aequororis 5-DB cells for use in lipid and starch biotransforma-
tion was shown. P. peli 3-T cells immobilized by adsorption on kaolin and incorporated into the structure of
barium alginate and agarose gels retained from 40.4 to 63.8% of the cell lipase activity in suspension. B. aequororis
5-DB cells immobilized by adsorption on kaolin retained 42.5% of lipase and 90.7% of amylase activity as
compared to the initial ones. At the same time, the activities of the P. peli 3-T and B. aequororis 5-DB enzymes
were preserved during 6 consecutive reactions. The amylase activity of immobilized M. kitamiense 16-DB
cells by adsorption on kaolin and chitosan decreased to 2.7–3.5% of the initial value and was completely in-
hibited upon immobilization by cell’s entrapment into barium alginate gels or agarose gels.

Keywords: amylase, lipase, cultivation, immobilization of bacterial cells, halotolerant bacteria, alkalitolerant
bacteria
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Водные макрофиты бассейна р. Кава представлены 4 видами макроводорослей и 51 видом и 4 гибри-
дами сосудистых растений. Флора Магаданской обл. дополнена 3 видами и 3 гибридами: Aegagropi-
lopsis moravica, Equisetum arvense × E. scirpoides, Elatine aff. triandra vel americana, Potamogeton × vepsicus,
Sparganium chlorocarpum и S. chlorocarpum × S. gramineum. Почти все виды водных сосудистых расте-
ний, охраняемых в Магаданской обл. (10 из 11), сконцентрированы и обильны в бассейне Кавы,
3 “краснокнижных” вида в Хабаровском крае обнаружены также в ее бассейне и с высоким обили-
ем. По флористическому разнообразию водные объекты группируются по сходству экологических
условий, а не по их географическому расположению. Практически все разнообразие водных макро-
фитов сосредоточено в озерах. Наибольшим богатством и концентрацией редких таксонов здесь
выделяется озерно-речная система р. Чукча, которая сильнее изолирована от холодных морских
ветров. Богатая водная флора и растительность в бассейне Кавы сформировалась и поддерживается
благодаря особым благоприятным микроклиматическим условиям закрытой долины крупной реки,
существованию многочисленных водных объектов разного возраста и генезиса с широким варьиро-
ванием гидрологических и гидрохимических параметров, возможности перемещения зачатков вод-
ных растений по развитой озерно-речной сети. Уникальная озерно-речная система Кавы требует
повышенного внимания и охраны.

Ключевые слова: биоразнообразие, гибриды, новые таксоны, редкие виды, реки и озера
DOI: 10.31857/S1026347022700032, EDN: HADBJC

Река Кава (в нижнем течении после слияния с
р. Челомджа называется р. Тауй) – одна из круп-
ных рек бассейна Охотского моря (рис. 1). На
большем своем протяжении русло и долина реки
расположены параллельно морскому побережью
на северо-востоке Хабаровского края и юго-запа-
де Магаданской обл., представляя собой есте-
ственный экологический коридор в этой части
Охотии. Обширная озерно-речная система р. Ка-
ва – место транзитных остановок мигрирующих
вдоль восточно-палеарктической трассы водо-
плавающих птиц, а также гнездования множества
видов, в том числе редких (Андреев, 2001, 2013).
Поэтому в бассейне Кавы в Хабаровском крае
расположен природный заказник краевого значе-
ния “Кава”, площадью 6077 км2, а в Магаданской
обл. левобережье реки входит в состав Кава-Че-
ломджинского участка государственного заповед-
ника “Магаданский”, площадью 6244 км2, а значи-
тельная часть правобережья, включая озерно-

речную систему р. Чукча, в областной комплексный
заказник “Кавинская долина”, площадью 2553
км2. Кроме того, вся эта территория включена в
перечень особо ценных водно-болотных угодий
России и имеет международный статус (Андреев,
2001).

Флора долины р. Кава (Тауй) в пределах Мага-
данской обл. впервые была изучена А.П. Хохряко-
вым (1987), опубликовавшим сведения о находках
35 новых и редких в регионе видов, из которых
значимая часть (23) – это водные и прибрежно-
водные растения, а чуть меньше половины из них
(14) – новые находки видов, которые ранее были не-
известны для Прибрежно-Охотского флористиче-
ского района. Позднее эти результаты были учтены в
очерке по флоре и растительности заповедника
(Беркутенко и др., 1989). Начиная с 2002 г., полевые
исследования флоры и растительности в бассейне
Кавы периодически проводились О.А. Мочало-
вой. Особое внимание было уделено изучению
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водных сосудистых растений междуречья рек
Халкинджа и Невта в 2003 г., правым притокам
р. Челомджа, расположенных в левобережной ча-
сти водосбора р. Кава, и р. Чукча в 2016 г. Частич-
но эти данные были использованы при составле-
нии конспекта флоры заповедника (Мочалова
и др., 2011), также были опубликованы основные
флористические находки сосудистых р. Чукча (Мо-
чалова, Бобров, 2017) и харовых водорослей иссле-
дованного бассейна (Chemeris et al., 2020). Получен-
ные предварительные сведения показали, что вод-
ная флора (макроводоросли и сосудистые
растения) бассейна Кавы отличается высоким
разнообразием и уникальностью.

Обычно виды южного распространения могут
продвигаться по долинам рек, текущих в меридио-
нальном направлении, далеко на север (Кожевни-
ков, 1996; Фащевский, 2007; Бобров, Мочалова,
2017; Chemeris et al., 2020), но поскольку р. Кава
протекает в широтном направлении с запада на
восток, актуально изучение разнообразия водных
макрофитов, закономерностей их распростране-
ния и особенностей условий обитания в ее доли-
не, а также причин неожиданно высокого разно-
образия и его специфики.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Целенаправленное изучение водных макро-

фитов (макроводоросли и сосудистые растения) в
бассейне Кавы было проведено летом 2017 г.
О.А. Мочаловой в оз. Сборное и участках долины
реки, расположенных ниже по течению (Хаба-
ровский край), а в 2018 и 2021 гг. А.А. Бобровым и
О.А. Мочаловой в среднем и нижнем течении р. Ка-
ва и по ее левому притоку р. Чукча (Магаданской
обл.). Водные макрофиты собирались в руслах, в
протоках, в основных озерах пойменно-долинно-
го комплекса.

Кроме того, были учтены неопубликованные
данные О.А. Мочаловой за предшествующие го-
ды (с 2003 до 2016 г.) и материалы гербарных кол-
лекций MAG и IBIW. Идентификация некоторых
сложных таксонов проведена не только по мор-
фологическим и анатомическим признакам, но и
с использованием молекулярных маркеров (по
аналогии: Boedecker et al., 2010; Bobrov et al., 2018).
Семейства сосудистых растений расположены по
системе, ранее использованной нами (Бобров,
Мочалова, 2017; Бобров и др., 2021б), подчиненных
таксонов – по алфавиту. Типы ареалов (широтные
и долготные группы) ориентированы на работы
Юрцева с соавт. (Юрцев и др., 2010). Виды, объем
которых в настоящий момент для авторов до конца
не понятен, приняты в широком смысле с вклю-

Рис. 1. Район исследований. Водные объекты: 1 – р. Кава, 2 – оз. Сборное, 3 – оз. Лебяжье, 4 – оз. Нам, 5 – малые
озера левобережья р. Кава, 6 – оз. Островки, 7 – р. Чукча, 8 – оз. Чукча, 9 – оз. Малая Чукча, 10 – оз. Безымянка, 11 –
оз. Затон, 12 – малые озера по р. Чукча, 13 – оз. Кутана. Полигоны очерчивают системы малых озер 5 и 12.
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чением географических и экологических рас
(табл. S1).

Исследованные водные объекта в анализе рас-
сматриваются отдельно, за исключением 2 групп
мелких озер размером менее 0.01 км2, располо-
женных рядом друг с другом в одном ландшафте
(рис. 1, табл. S1). Данные о распространении и
встречаемости видов для конкретных водоемов
или их групп приводятся на основании оригиналь-
ных и опубликованных данных. Встречаемость вида
(таксона) оценивали по 3-балльной шкале: редко
(1) – таксон обнаружен на 1–3 (<30%) участках
или группах водных объектов; изредка (2) – на 4–
8 (30–60%) группах; часто (3) – отмечен более чем
на 9 (>60%) группах. В водных объектах с помо-
щью портативного многопараметрового анализа-
тора Hanna HI 98129 измеряли основные характе-
ристики водной среды (температура, общая мине-
рализация, pH) (табл. S1), визуально оценивали
режим обводнения, грунты, характер нарушений.
Статистическая обработка данных (кластерный ана-
лиз) была проведена в программе Statistica 7.0. Гер-
барные материалы хранятся в гербариях IBIW и
MAG, часть дублетов передана в MW.

Природные условия. Река Кава имеет длину
378 км, протекает по озерно-аллювиальной Ка-
винской равнине средне-четвертичного возраста.
Она расположена на Кавинско-Тауйской неотек-
тонической впадине, заполненной слабо фильтру-
ющимися песчано-галечниковыми отложениями
мощностью до 1000 м, вследствие чего сильно за-
болочена (Север Дальнего Востока, 1970).

Кавинская равнина простирается с запада на
восток на 120 км и на 40–60 км с юга на север. В
центральной части этой впадины располагается
обширная аллювиальная терраса с глубокой термо-
карстовой переработкой, наиболее выраженная на
левобережье р. Кава. В нее врезаны термокарстовые
западины с системой мелководных, разнообразных
по форме и размерам озер, а основная поверхность
расчленена на пологие, плоские увалы высотой
10–15 м. В моренных флювиогляциальных ком-
плексах, распространенных на правобережье р. Ка-
ва в бассейнах рек Кавинка и Чукча, выражены
моренные гряды высотой 50–70 м, сложенные ва-
лунниками с супесями и суглинками, перекрытыми
современными торфяно-суглинистыми отложе-
ниями. Здесь обильны преимущественно подпор-
ные озера, заполняющие впадины различной глу-
бины (Егорова, 2015). С севера, востока и запада
равнина обрамлена горными массивами высотой
600–1200 м. На юге участок отделен от акватории
Охотского моря горами Чуткавар – узким кряжем
с отметками 900–1000 м. В юго-восточной части
эти горы понижаются, уступая пространство низ-
кому безлесному перешейку шириной ~10 км, кото-
рый соединяет Кавинскую долину с побережьем за-
лива Шельтинга (Андреев, 2001). Несмотря на до-

статочно южное расположение (59° с.ш.), здесь
господствует субарктический морской климат – зи-
ма долгая, весна растянутая, лето умеренно холод-
ное, так как отчетливо проявляется охлаждающее
влияние моря (Север Дальнего Востока, 1970; Аг-
роэкологический атлас, 2008). Однако невысокий
горный хребет, отделяющий долину от побережья,
оказывает заметное отепляющее воздействие на
климат долины (Хохряков, 1987). Специфика райо-
на исследования – в повсеместном распростране-
нии многолетних мерзлотных пород и термокар-
стовых проявлений, в том числе и в долине Кавы
(Кулаков, 1973; Егорова, 2015), что определяет ха-
рактер и особенности гидрографической сети –
преобладание и широкое распространение тер-
мокарстовых озер.

Река Кава на большей части своего течения
имеет равнинный характер и сильно меандрирует, и
только в самых верховьях, на небольшом участке,
где она прорезает Хеинджанский хребет, – гор-
ный. Годовой ход уровня воды характеризуется
высокими весенними паводками и внезапными
летне-осенними подъемами уровня воды. Зимой
сохраняются многочисленные полыньи. Галеч-
ные аллювиальные косы и острова, типичные для
рек региона, распространены на ограниченных
участках верхнего и среднего течения. В нижнем
и на большей части среднего течения основные
грунты песчаные, песчано-илистые, приречные
террасы сложены также песком, многочисленны
периодически обсыхающие пляжи и косы. Из-за
отсутствия аллювиальной галечной островной
поймы, характерной для рек Северной Охотии,
пойменные тополево-чозениево-ивовые леса пред-
ставлены только в верхнем течении. Вместо них
вдоль русла реки узкой полосой (от 10 до 100 м)
тянутся лиственнично-березовые и лиственнич-
ные леса, которые сменяются при удалении от русла
обширными заболоченными закустаренными осо-
ково-вейниковыми кочкарниками со спиреей
(Хохряков, 1987; Андреев, 2001).

В долине Кавы множество озер разного воз-
раста и происхождения. Особенно многочислен-
ны они в нижнем и среднем течении, где река
дренирует древнюю средне-четвертичную водно-
ледниковую равнину. Большинство озер по раз-
мерной классификации (Мякишева, 2009) – это
озерки (площадь 0.001–0.01 км2) и малые озера
(1–10 км2) (табл. S1). В Хабаровском крае долин-
ные озера относятся к малым, в том числе и самое
крупное из них оз. Сборное. В южной части Ка-
винской равнины в 20 км от моря расположено
среднее оз. Чукча – один из самых крупных до-
линных водоемов Магаданской обл. Заметными
размерами также выделяются озера Лебяжье, Ма-
лая Чукча, Безымянка, Нам и некоторые др.
(табл. S1).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Разнообразие водных растений. В бассейне

р. Кава обнаружено 4 вида зеленых нитчатых и
харовых макроводорослей из 2 родов и 2 семейств
и 51 вид и 4 гибрида водных сосудистых растений
из 31 рода и 25 семейств (табл. S1). Такое разнооб-
разие водных сосудистых одно из самых высоких
в Магаданской обл. – примерно 2/3 всех водных
региона, и уступает лишь более протяженной до-
лине Колымы (~1000 км), где найдено 59 видов и
3 гибрида (Бобров, Мочалова, 2017).

Наибольшее число таксонов отмечено в се-
мействах Potamogetonaceae (8 видов и 2 гибрида),
Ranunculaceae (5 видов), Poaceae (4 вида), Typha-
ceae (3 вида и 1 гибрид). Большинство родов пред-
ставлены 1–2 таксонами (табл. S1), исключение
составляют среди харовых Nitella (3 вида), среди
сосудистых Potamogeton (8 видов и 2 гибрида), Ra-
nunculus (4 вида), Sparganium (3 вида и 1 гибрид),
Eleocharis, Myriophyllum и Utricularia (по 3 вида).
Гибриды составляют 7.3% от общего разнообра-
зия сосудистых, что чуть ниже показателя для до-
лины р. Колыма – 9.2% (Бобров, Мочалова, 2017)
и восточной Чукотки – 9.1% (Бобров и др., 2021б).

В экологическом спектре все макроводоросли –
гидрофиты. Среди сосудистых растений преобла-
дают облигатно-водные растения (гидрофиты,
гигрогидрофиты, гидрогигрофиты) – 48 таксонов
(87%), остальные 7 (13%) представлены растениями
избыточно увлажненных береговых местообитаний
(гигрофиты). Среди собственно водных растений
наиболее разнообразны гидрофиты (растения, по-
стоянно погруженные в воду) – 29 таксонов
(53%), более чем в 2 раза меньше группа гидрогиг-
рофитов (растений прибрежной зоны) – 13 таксо-
нов (23%) и всего 6 таксонами (11%) представле-
ны гигрогидрофиты (воздушно-водные растения,
побеги которых частично погружены в воду). Та-
кой спектр в целом характерен для региональных
водных флор, формирующихся в водных объек-
тах со слабо выраженным переходом между вод-
ными и береговыми экотопами, что ограничивает
участие гигрофитов, а также в условиях активного
ветро-волнового воздействия и резкого перемен-
ного уровня воды, позволяя занимать растениям
глубоководные экотопы или затишные прибреж-
ные (Бобров, Мочалова, 2017; Бобров и др., 2021б).

Соотношение географических элементов так-
же достаточно традиционно для региона (Бобров,
Мочалова, 2017; Бобров и др., 2021б). Макроводо-
росли – широко распространенные виды (плю-
ризональные, плюрирегиональные). У сосудистых
растений среди широтных групп преобладают плю-
ризональные (19, или 35%) и арктобореальные
(17, или 31%) виды, меньший вклад вносят аркти-
ческие (4) и бореальные (11). В долготной группе
наиболее значимы голарктические элементы (31,
или 56%), менее евразиатские (7) и плюрирегио-

нальные (6), среди последних 4 биполярных, реги-
ональную специфику подчеркивают виды восточ-
ноазиатского (3), азиатско-североамериканского
(2), азиатского (1), восточноазиатско-тихоокеан-
ского (1) распространения. Кроме того, отмечены
4 безареальных гибрида.

По встречаемости все найденные макроводо-
росли (4 вида) редки. Среди сосудистых встреча-
ются редко 13 таксонов (24%), изредка – 22 (40%),
часто – 20 (36%). Характер встречаемости среди
последних близок с водными флорами Колымы
(Бобров, Мочалова, 2017) и восточной Чукотки
(Бобров и др., 2021б).

По типам водных объектов наибольшее разно-
образие водных макрофитов представлено в озе-
рах – 57 таксонов (4 таксона макроводорослей и
53 сосудистых) (~97% от общего разнообразия),
тогда как в реках зарегистрировано всего 29 (27 и 2)
(53%). Разнообразие отдельных водных объектов
заметно варьирует: максимальное число видов и
гибридов сосредоточено в малых озерах по р.
Чукча (46: 1 вид макроводорослей и 45 таксонов
сосудистых) и левобережью р. Кава (40: только
сосудистые), а наименьшее – в русле р. Чукча (12:
1 вид макроводорослей и 11 таксонов сосудистых).

Уникальна озерно-речная система р. Чукча (пра-
вый приток первого порядка р. Кава), включаю-
щая собственно реку, озера Чукча, Малая Чукча,
Безымянка, Затон и другие многочисленные ма-
лые озера в долине реки, связанные с рекой про-
токами (рис. S1). Она, при своей небольшой про-
тяженности (~20 км без учета меандров, но более
40 км с их учетом) и занимаемой площади (~20%
от всего исследованного участка), представляет
собой настоящую “горячая точку” разнообразия
водных макрофитов, так как здесь сосредоточено
57 таксонов (4 вида макроводорослей и 53 таксона
сосудистых), это почти 97% таксонов, отмеченных
для всего исследованного участка долины р. Кава
(табл. S1), протяженностью более 170 км и пло-
щадью более 700 км2. При этом основной вклад в
разнообразие (46 таксонов, или 81%) приходится
на малые долинные озера по р. Чукча (водные
объекты 12).

Ряд таксонов избирательны по отношению к
определенному типу местообитаний. Исключитель-
но в русловых экотопах р. Кава найдены 2 рдеста:
Potamogeton maackianus и P. × vepsicus. Только в до-
линных озерах, большинство из которых малые,
отмечены 28 таксонов (2 макроводорослей, 26 со-
судистых), среди них Aegagropilopsis moravica, Ni-
tella opaca, Elatine orthosperma, Isoёtes asiatica,
Myriophyllum ussuriense, Nuphar pumila, Nymphaea
tetragona, Subularia aquatica и др. Остальные 29 ви-
дов (2 и 27) встречаются вне зависимости от типа
местообитаний.

Пространственное распределение разнообразия
макрофитов. В результате кластерного анализа
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флористического разнообразия (сходство по ме-
тоду ближнего соседа) водных объектов (рис. 2)
выделились кластеры речных и озерных место-
обитаний: хорошо обособлены флоры русел рек
Кава и Чукча (С_1, С_7) и озерные флоры (С_2–
С_6, С_8, С_9–С_13). Среди озер наибольшей
оригинальностью видового состава выделяется
Малая Чукча (С_9) и Чукча (С_8), где обитают не
встреченные в других озерах макроводоросли.
Интересно, что озера распределились по двум
кластерам, в которые вошли водоемы, достаточно
удаленные друг от друга географически и относя-
щиеся к разным размерным классам. Так, в од-
ном кластере находится и оз. Сборное (С_2), име-
ющее самое южное расположение, и заметно
меньшие по размеру озера бассейна р. Чукча:
Безымянка (С_10) и Затон (С_11), находящиеся
более чем в 40 и 50 км к северо-востоку от него.
Ожидаемо в одной группе оказались малые озера,
расположенные в левобережной части долины
р. Кава (С_5) и малые озера долины р. Чукча
(С_12), которые выделяются самыми высокими
показателями видового разнообразия, однако здесь
же находится и оз. Островки (С_6), самое богатое по
числу видов озеро. Другая группа включает оз. Ле-
бяжье (С_3), оз. Нам (С_4) в долине р. Кава и
маленькое проточное оз. Кутана (С_13) в системе
одноименного притока р. Челомджа, располо-
женного за невысокой грядой к северу от основ-

ной части Кавинской равнины. Это относительно
крупные термокарстовые озера, причем Лебяжье
и Кутана имеют сходные значения pH, но замет-
но отличаются размерами (табл. S1) и удалены
друг от друга примерно на 60 км, а близкие по раз-
меру Лебяжье и Нам располагаются в 20 км друг
от друга, но в последнем более низкий pH воды.

Таким образом, кластеризации флористиче-
ского разнообразия водных объектов показала
сходство водотоков и водоемов по экологическим
условиям, а не по их географическому расположе-
нию, которое очевидно нивелируется микроклима-
тическими особенностями долины. В целом, высо-
кое флористическое разнообразие водных объектов
долины р. Кава сформировалось и поддерживается
благодаря особым благоприятным микроклимати-
ческим условиям закрытой долины крупной реки,
существованию многочисленных водоемов разно-
го возраста и генезиса с широким варьированием
гидрологических и гидрохимических параметров,
возможности перемещения зачатков водных рас-
тений по развитой озерно-речной сети (табл. S1).

Новые таксоны и трактовки. Aegagropilopsis
moravica – Магаданская обл., Ольский р-н, 78 км
к з.-ю.-з. от пос. Талон, оз. Малая Чукча, мелко-
водье, 59.544762° с.ш., 147.329580° в.д., 23.07.2018,
АБ, ОМ. Молекулярный анализ (Boedeker и др.,
неопубл.) образцов шаровидной кладофоры из

Рис. 2. Дендрограмма взаимных связей флористического разнообразия водных объектов бассейна р. Кава, построена
методом одиночной связи (ближайшего соседа), Евклидово расстояние на основе матрицы видового состава. Водные
объекты (С_1–С_13): 1 – р. Кава, 2 – оз. Сборное, 3 – оз. Лебяжье, 4 – оз. Нам, 5 – малые озера левобережья р. Кава,
6 – оз. Островки, 7 – р. Чукча, 8 – оз. Чукча, 9 – оз. Малая Чукча, 10 – оз. Безымянка, 11 – оз. Затон, 12 – малые озера
по р. Чукча, 13 – оз. Кутана.
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бассейна Кавы, отнесенной ранее по морфологи-
ческим признакам к Aegagropila linnaei Kütz.
(Красная книга, 2019a), показал их принадлеж-
ность к другому редкому таксону, ранее не из-
вестному в регионе. Этот вид на оз. Малая Чукча
в массе произрастает в виде довольно крупных
шаров и хлопьев, а также прикрепленных ко дну
дерновинок (рис. S2). Остальные сборы шаровид-
ных кладофор в Магаданской обл. (Мочалова и
др., 2014; Красная книга, 2019a) достоверно при-
надлежат Aegagropila linnaei. Aegagropilopsis moravi-
ca также заслуживает включения в новое издание
региональной Красной книги.

Equisetum arvense × E. scirpoides – Магаданская
обл., Ольский р-н, 76 км к з.-ю.-з. от пос. Талон,
оз. Чукча, юго-восточный берег, 22.07.2018,
59.512166° с.ш., 147.393275° в.д., АБ, ОМ. Небольшой
и сильно разветвленный хвощ с тонкими полегаю-
щими побегами, сочетающий признаки родитель-
ских видов. Побеги до 20–30 см дл., до 0.9–1.1 мм
шир., с 5–6 отчетливыми ребрами, к верхушке 3–
4 ребрами (промежуточные признаки), без цен-
тральной полости (признак E. scirpoides), но с
большими периферическими 4–6 полостями, за-
нимающими 2/3 диаметра стебля (признак E. scir-
poides, но с влиянием E. arvense); боковые веточки
неразветвленные, отходят в нижних 2/3 длины
стебля, на поперечном срезе с 3–4 отчетливыми
ребрами, без центральной полости (признаки
E. arvense); на основном побеге первые членики
боковых веточек в 2–3 раза длиннее прилегаю-
щей коронки листочков (признак E. arvense); чис-
ло зубцов в коронке листочков на основном побеге
5–6 (промежуточный признак), они треугольные,
острые, черноватые или черные со слабо заметной
светлой каймой (промежуточный признак), на
веточках зубцов 3–4, они вытянутые, острые или
притупленные, зеленые, чернеющие или черные,
без каймы (промежуточный признак) (рис. S3).
Рос по берегу озера на сыром песке, в местооби-
тании характерном для E. arvense, E. scirpoides
присутствовал рядом по сырым местам берегово-
го вала. Таксон ранее не известен.

Elatine aff. triandra vel americana – Магаданская
обл., Ольский р-н, 78 км к з.-ю.-з. от пос. Талон,
оз. Малая Чукча, мелководье, 59.544762° с.ш.,
147.329580° в.д., 23.07.2018, АБ, ОМ; там же, 67 км
к з.-ю.-з. от пос. Талон, левый берег р. Чукча,
оз. Затон, мелководье, 59.604233° с.ш., 147.493971° в.д.,
24.07.2018 (и 12.09.2021), АБ, ОМ; там же, 68 км к
з.-ю.-з. от пос. Талон, левый берег р. Чукча, озеро
к ю. от оз. Затон, мелководье, 59.595006° с.ш.,
147.488554° в.д., 25.07.2018 (и 12.09.2021), АБ, ОМ.
При тщательном морфологическом и молекуляр-
ном изучении сборов Elatine в системе Кавы обна-
ружено 2 вида этого рода (рис. S4). В дополнение к
ранее приведенному E. orthosperma (Мочалова, Боб-
ров, 2017; Красная книга, 2019a) с характерными 4
лепестками и 8 тычинками, удлиненными семе-

нами со сглаженной скульптурой найден вид с 3
лепестками и тычинками, укороченными семена-
ми с более рельефной скульптурой, который мо-
жет быть отнесен к группе E. triandra. В озере к
югу от оз. Затон растет только последний вид, а
вот в озерах Малая Чукча и Затон оба вида вместе.
Обнаруженный вид в достаточном обилии произ-
растает на мелководьях, по урезу воды, на обсы-
хающих местах, на илисто-песчаных грунтах. По
морфологическим признакам кавинские расте-
ния соответствуют и E. triandra, и E. americana
(Цвелев, 1987), имея промежуточные размерные
признаки. В тоже время наши молекулярные дан-
ные (Иванова и др., неопубл.) свидетельствуют об
его аллополиплоидной природе, но с несколько
иной комбинацией исходных видов, чем у E. ameri-
cana (Razifard et al., 2017). Ранее в Магаданской обл.
ни E. triandra, ни E. americana не указывались,
первый известен в Приамурье и Приморье, вто-
рой – по 2 сборам с восточного побережья Кам-
чатки (Цвелев, 1987; Якубов, Чернягина, 2004).
Очевидно, что трехтычинковые виды Elatine на
российском Дальнем Востоке требуют внима-
тельного изучения.

Potamogeton × vepsicus (P. natans × P. praelongus) –
Магаданская обл., Ольский р-н, 68 км к з. от пос.
Талон, р. Кава, стремнина, 59.707665° с.ш.,
147.455545° в.д., 25.07.2018, АБ, ОМ; там же, 34 км к
з. от пос. Талон, р. Кава, стремнина, 59.786452° с.ш.,
148.040851° в.д., 11.09.2021, АБ, ОМ. Молекуляр-
ные и морфологические данные позволили иден-
тифицировать этот рдест как гибрид P. natans и
P. praelongus (Бобров и др., неопубл.). До сих пор
этот гибрид в Магаданской обл. известен не был,
хотя недавно был обнаружен на Дальнем Востоке
(Курилы), в дополнение к немногочисленным
местонахождениям в Европе (Volkova et al., 2020).
Однако кавинский гибрид отличается от всех ра-
нее известных клонов менее развитыми плаваю-
щими листьями, большим числом погруженных
лентовидных листьев и более выраженными беле-
сыми прилистниками – признаками, уклоняющи-
мися к P. praelongus (рис. S5). Молекулярные дан-
ные также показывают, что у кавинского гибрида в
качестве материнского вида выступает P. praelongus
(идентичные хлоропластные маркеры), а у всех
остальных ранее известных клонов – P. natans. Ги-
брид в массе произрастает по руслу р. Кава от р.
Икримун в Хабаровском крае (59.641389° с.ш.,
147.131111° в.д.) до устья р. Омылен в Магаданской
обл. (59.770278° с.ш., 148.180556° в.д.), на участках
с относительно быстрым течением (стремнинах),
на глубинах 1–2 м и песчаных грунтах. Местами
формирует мощные русловые заросли до 100–
200 м длины, 20–30 м ширины и почти 100% про-
ективным покрытием. Это таксон многократно
собирался и ранее, начиная с указания А. П. Хох-
рякова (1987: 40) “P. digynus Wall. ex Hook. f. (или
очень на него похожий) с длинными (20 см и бо-



166

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2023

БОБРОВ и др.

лее) черешками плавающих и погруженных ли-
стьев, отличающийся от обычного P. tenuifolius
овально-ромбическими резко переходящими в
черешок пластинками”. Позже эти растения от-
носились к морфологически сходному гибриду
P. × sparganiifolius Laest. ex Fries (P. gramineus × P. na-
tans) (Мочалова, 2008; Флора, 2010).

Sparganium chlorocarpum (S. rothertii Tzvel., S. an-
gustifolium auct. non Michx. p.p., S. emersum auct. non
Rehm. p.p. ) – Магаданская обл., Ольский р-н,
69 км к з.-ю.-з. от пос. Талон, устье р. Чукча, мелко-
водье, 59.657450° с.ш., 147.453351° в.д., 21.07.2018,
АБ, ОМ; и др. Поскольку этот вид сочетает мор-
фологические признаки S. angustifolium и S. emer-
sum, занимая как бы промежуточное положение,
то его ранее относили к одному из них (Мочалова,
2009; Флора, 2010). Однако, кроме морфологиче-
ских признаков, этот вид надежно отличается и
по молекулярным данным (Бобров и др., 2021а) и
заслуживает признания как самостоятельный. Он
был описан Цвелевым (1984) как S. rothertii из бас-
сейна Амура. Но ранее такие же растения были
описаны в Северной Америке из штата Айова как
S. chlorocarpum (Rydberg, 1909: 8, тип NY!). Самый
обычный вид ежеголовника в системе Кавы и по-
хоже в целом вдоль Охотского побережья Мага-
данской обл. Растет по берегам озер, озерков, в
руслах рек, в последних образует подводную фор-
му с лентовидными листьями, которая в обилии
представлена на участках с заметным течением
(рис. S6).

S. chlorocarpum × S. gramineum – Магаданская
обл., Ольский р-н, 75 км к з.-ю.-з. от пос. Талон,
оз. Чукча, северный берег, мелководье,
59.552097° с.ш., 147.383605° в.д., 22.07.2018, АБ, ОМ;
там же, 79 км к з.-ю.-з. от пос. Талон, оз. Безы-
мянка, мелководье, 59.501034° с.ш., 147.347472° в.д.,
22.07.2018, АБ, ОМ; там же, 77 км к з.-ю.-з. от
пос. Талон, оз. Чукча, южный берег, у впадения
р. Кременец, 59.510312° с.ш., 147.378426° в.д.,
22.07.2018, АБ, ОМ; там же, 77 км к з.-ю.-з. от пос.
Талон, расширение протоки из оз. Малая Чукча,
северо-восточный берег, 59.545610° с.ш.,
147.353929° в.д., 23.07.2018, АБ, ОМ; 78 км к з.-ю.-з.
от пос. Талон, оз. Малая Чукча, мелководье,
59.544762° с.ш., 147.329580° в.д., 23.07.2018, АБ,
ОМ. Гибридные растения с длинными узкими
лентовидными листьями, но слабо трехгранными
в сечении с уплощенным нижним углом, с разветв-
ленными соцветиями с небольшим числом сбли-
женных мужских головок и пазушных женских го-
ловок. Молекулярные данные также отчетливо по-
казывают гибридное происхождение этих растений
(Бобров и др., неопубл.), где материнским видом
выступает S. gramineum. Во всех озерах представлен
этот гибрид, вместо ожидаемого озерного
S. gramineum, он образует обширные заросли по-
чти по всему периметру вдоль берега на глубинах
до 1–1.5 м и илисто-песчаных грунтах (рис. S7).

Редкие и охраняемые виды. Из 11 видов водных
сосудистых растений, включенных в Красную
книгу Магаданской обл. (2019a), 10 встречается в
бассейне Кавы, причем большинство видов пред-
ставлены многочисленными и достаточно обиль-
ными популяциями. В Хабаровском крае только
3 вида из региональной Красной книги (2019б)
обнаружены в бассейне Кавы, которые также до-
статочно обильны в местонахождениях.

В бассейне Кавы сосредоточено более половины
местонахождений Calla palustris в Магаданской обл.,
за пределами исследованного бассейна в области
известно только 6 его точек. Кроме того, в бассейне
Кавы этот вид нередок и в Хабаровском крае
(Красная книга, 2019б). Встречается с невысоким
обилием в старично-термокарстовых и термока-
стовых озерах.

Ceratophyllum demersum в бассейне Кавы был
нами найден в оз. Малая Чукча (Магаданская обл.,
Ольский р-н, 78 км к з.-ю.-з. от пос. Талон,
оз. Малая Чукча, мелководье, 59.544762° с.ш.,
147.329580° в.д., 23.07.2018, АБ, ОМ) в дополне-
ние к ранее известному единственному сбору Хо-
хрякова из озерка в 18 км выше устья р. Омылен
(Хохряков, 1985, 1987). В Магаданской обл. встре-
чается еще только в 2 точках по Колыме (Красная
книга, 2019a). Произрастает в оз. Малая Чукча на
глубине до 1 м и торфянисто-песчаном грунте.

Elatine orthosperma в бассейне Кавы встречен в
пяти озерах: Магаданская обл., Ольский р-н, ле-
вый берег р. Кава, оз. Лебяжье, около вытекаю-
щего ручья, 59°39'37.23" с.ш., 147°13'18.97" в.д.,
02.07.2017, ОМ; там же, 75 км к з.-ю.-з. от пос. Та-
лон, оз. Чукча, северный берег, мелководье,
59.552097° с.ш., 147.383605° в.д., 22.07.2018, АБ, ОМ;
там же, 78 км к з.-ю.-з. от пос. Талон, оз. Малая Чук-
ча, мелководье, 59.544762° с.ш., 147.329580° в.д.,
23.07.2018, АБ, ОМ; там же, 67 км к з.-ю.-з. от пос.
Талон, правый берег р. Чукча, озеро, 59.585204° с.ш.,
147.514895° в.д., 23.07.2018, АБ, ОМ; там же, 67 км
к з.-ю.-з. от пос. Талон, левый берег р. Чукча, оз. За-
тон, мелководье, 59.604233° с.ш., 147.493971° в.д.,
19.07.2016, ОМ (и 24.07.2018, 12.09.2021, АБ, ОМ).
За пределами бассейна Кавы этот вид в Магадан-
ской обл. известен еще только в одной точке в
бассейне Колымы (Красная книга, 2019a). В озе-
рах Малая Чукча и Затон E. orthosperma рос вместе
со вторым видом E. aff. triandra vel americana. Вид
в достаточном обилии произрастает на мелково-
дьях, по урезу воды, на обсыхающих местах, на
илисто-песчаных грунтах.

Isoёtes asiatica в междуречье рек Кава и Челомд-
жа и на правобережье р. Кава известен из более чем
10 местонахождений (озера Лебяжье, Нам, Ост-
ровки, Чукча, Малая Чукча, Безымянка, Затон и
в других более мелких озерах), что составляет бо-
лее половины всех указаний этого вида в Мага-
данской обл. (Красная книга, 2019a). Также рас-
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пространен в бассейне Кавы и в Хабаровском
крае – в оз. Сборное (Охотский р-н, верховья р. Ка-
ва, оз. Сборное, на северном берегу, 59.512086° с.ш.,
146.563725° в.д., 30.06.2017, ОМ). Для Хабаровского
края это новое местонахождение “краснокниж-
ного” вида в дополнение к единственному ранее
известному (Красная книга, 2019б). Произрастает
отдельными растениями и разреженными груп-
пами в составе сообществ миниатюрных трав
(Eleocharis acicularis, Callitriche spp., Elatine spp.,
Subularia aquatica и др.) на глубинах до 1 м и пес-
чаных, илисто-песчаных или торфянисто-песча-
ных грунтах.

Myriophyllum ussuriense произрастает по восточ-
ному берегу оз. Затон (Магаданская обл., Оль-
ский р-н, 67 км к з.-ю.-з. от пос. Талон, левый берег
р. Чукча, оз. Затон, мелководье, 59.604233° с.ш.,
147.493971° в.д., 19.07.2016, ОМ (и 24.07.2018,
12.09.2021, АБ, ОМ)) на мелководье, по урезу во-
ды и обсыхающих участках берега, на илисто-пес-
чаном и илистом грунте. Популяция многочислен-
ная, в хорошем состоянии (рис. S8). В Магадан-
ской обл. этот “краснокнижный” вид известен
только еще в одном месте (Красная книга, 2019a).

Nymphaea tetragona охраняется в Магаданской
обл. (Красная книга, 2019a), наибольшее число
местонахождений сосредоточено в долине Колы-
мы и в бассейне Кавы. В бассейне Кавы чаще
произрастает по термокарстовым озерам в Кава-
Челомджинском междуречье, а также в некоторых
крупных озерах (Лебяжье, Нам, Островки), форми-
руя немногочисленные разреженные популяции.

Nuphar pumila также охраняемый вид в Магадан-
ской обл. (Красная книга, 2019a) с концентрацией
местонахождений в долине Колымы и бассейне
Кавы. Однако в бассейне Кавы кубышка распро-
странена шире и более обильна, чем кувшинка,
встречаясь в старичных и термокарстовых озерах.
Распространен в бассейне Кавы и в Хабаровском
крае (Охотский р-н, правый берег р. Кава, озеро на
террасе, 59.64319° с.ш., 147.08084° в.д., 01.07.2017,
ОМ; там же, среднее течение р. Кава напротив
устья р. Икримун, большое термокарстовое озе-
ро, 59.64289° с.ш., 147.12573° в.д., 03.07.2017, ОМ),
где это новые местонахождение “краснокнижно-
го” вида в дополнение к единственному ранее из-
вестному с Кавы (Красная книга, 2019б).

Potamogeton maackianus охраняется в Магадан-
ской обл. (Красная книга, 2019a), где встречается
только в р. Кава. Вид произрастает по руслу реки на
протяжении более чем 115 км от р. Последняя в Ха-
баровском крае (59.665556° с.ш., 146.916389° в.д.) до
р. Омылен в Магаданской обл. (59.770278° с.ш.,
148.180556° в.д.), в притоках отсутствует. Наи-
большие заросли этого рдеста располагаются на
участках с относительно быстрым течением (стрем-
нинах), на глубинах 0.5–1 м и песчаных грунтах,
однако вид произрастает и на местах с замедлен-

ным течением около кос и вдоль берегов с или-
сто-песчаными грунтами. В р. Кава вид встреча-
ется на северном пределе распространения, более
северные точки известны только в центральной
Якутии (Бобров и др., 2017).

Sagittaria natans – редкий в Магаданской обл.
вид (Красная книга, 2019a). Примерно треть всех
его местонахождений приходится на бассейн Ка-
вы. Здесь S. natans регулярно встречается по всей
озерно-речной системе, обширные заросли фор-
мирует в старопойменных озерах и в некоторых
заливах крупных озер, изредка растет по стари-
цам и термокарстовым озерам.

Subularia aquatica в бассейне Кавы встречается
по олиготрофным озерам в системе р. Чукча (озе-
ра Чукча, Малая Чукча, Безымянка, Затон и
2 безымянных озера по рекам Чукча и Нырок).
Это почти половина всех местонахождений этого
охраняемого вида в Магаданской обл. (Красная
книга, 2019a). Произрастает разреженными груп-
пами в составе сообществ миниатюрных трав
(Eleocharis acicularis, Callitriche spp., Elatine spp.,
Isoëtes asiatica и др.) от уреза воды до глубин 0.5 м,
на песчаных, илисто-песчаных или торфянисто-
песчаных грунтах.

Torreyochloa natans охраняется в Хабаровском
крае (Красная книга, 2019б). В бассейне Кавы в
Хабаровском крае найден в оз. Сборное (Охот-
ский р-н, верховья р. Кава, оз. Сборное, в массе
по всему озеру на мелководьях, 59.519694° с.ш.,
146.569461° в.д., 30.06.2017, ОМ) и 2 более мелких
озерах (там же, старичное озеро в уроч. Заток,
59.65483° с.ш., 146.79611° в.д., 01.07.2017, ОМ; там
же, среднее течение р. Кава напротив устья р. Икри-
мун, большое термокарстовое озеро, 59.64289° с.ш.,
147.12573° в.д., 03.07.2017, ОМ). Для региона это
новые и самые северные местонахождения “крас-
нокнижного” вида (Красная книга, 2019б). В оз.
Сборное заросли T. natans покрывают около по-
ловины водного зеркала, образуя полупогружен-
ные сплавины, также вид распространен по моча-
жинам на заболоченных берегах вокруг озера. В
целом вид изредка встречается на мелководьях от
уреза воды до глубин 0.5–0.8 м и сплавинах пой-
менных и долинных озер на всем протяжении р.
Кава от оз. Сборное до места впадения р. Челом-
джа. В Магаданской обл. вид достаточно редок,
но распространен в пределах бассейна р. Кава и в
целом вдоль побережья.

Кроме включенных в региональные Красные
книги, в бассейне р. Кава встречаются и другие
очень редкие в Охотии таксоны сосудистых рас-
тений: Lemna trisulca, Persicaria amphibia, Spargani-
um gramineum (Флора, 2010), Potamogeton × nitens
(P. gramineus × P. perfoliatus) (Бобров, Мочалова,
2013) и харовых водорослей – Nitella wahlbergiana
(Chemeris et al., 2020).
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БОБРОВ и др.

Особенности растительного покрова водных
объектов долины р. Кава. Река Кава – одна из не-
многих крупных рек на северном побережье
Охотского моря по руслу и в долинных водоемах
которой водные криптогамные и сосудистые рас-
тения формируют заросли. В большинстве других
рек, а также в водораздельных водоемах этой тер-
ритории водные растения встречаются единично
или формируют разреженные, незначительные
по площади пятна. По руслу р. Кава ниже р. Ик-
римун повсеместно растут Potamogeton gramineus и
P. perfoliatus, реже встречаются P. alpinus, P. maack-
ianus, P. × vepsicus и Sparganium chlorocarpum (рис. S9).
При этом выше по течению (до места впадения
р. Осиновка) эти растения встречаются заметно
реже. На всем протяжении реки по затонам и свя-
занным с руслом короткими протоками старицам
часто и с высоким обилием встречаются Callitriche
palustris, Myriophyllum sibiricum, Potamogeton alpi-
nus, P. perfoliatus, Utricularia macrorhiza, по перио-
дически заливаемым песчано-илистым, песча-
ным косам и мелководьям нередко произрастают
Deschampsia borealis, Eleocharis acicularis, Е. palus-
tris, Ranunculus reptans.

В долинах Кавы, Чукчи, Халкинджи и др. рек в
удаленных от русла до 1 км старичных и старич-
но-термокарстовых озерах с разной степенью
термокарстовой переработки чаще всего встреча-
ются Myriophyllum sibiricum, Nuphar pumila, Pota-
mogeton gramineus, P. perfoliatus, Sagittaria natans,
Sparganium chlorocarpum, Utricularia macrorhiza,
Calla palustris, Сicuta virosa, Hippuris vulgaris. На
мелководьях таких озер, на илисто-торфянистых
грунтах произрастают Alopecurus aequalis, Des-
champsia borealis, Eleocharis palustris, Equisetum flu-
viatile, Torreyochloa natans.

Особым богатством водной флоры характери-
зуются мелководные (до 1–1.5 м глубины) про-
точные старичные озера, разрастающиеся в ре-
зультате термокарстового разрушения берегов,
соединенные с рекой протоками – “висками”.
Для таких водоемов характерны обширные мел-
ководья, которые могут подвергаться дальнейшей
термокарстовой переработке и зарастать сплави-
нами. Яркий пример такого озера – оз. Затон на
р. Чукча. При незначительной площади водного
зеркала (всего 0.65 км2), число найденных здесь
видов (32) сопоставимо с более крупными озера-
ми. В дополнение к характерным зарослям Nu-
phar pumila, Potamogeton perfoliatus, Sagittaria natans
на глубине, на обширных периодически обсыха-
ющих мелководьях обильны широко распростра-
ненные Eleocharis acicularis, Callitriche palustris, Ra-
nunculus gmelinii, R. reptans, R. trichophyllus и др., а
также редкие макроводоросль Nitella wahlbergiana,
сосудистые Isoёtes asiatica, Elatine spp., Myriophyl-
lum ussuriense, Subularia aquatica (рис. S10).

На обширной заболоченной Кавинской рав-
нине обильны разнообразные по форме и размерам
термокарстовые озера. На полигональных боло-
тах, расположенных между руч. Темный и р. Ик-
римун, удаленных от русла р. Кава более чем на
1–2 км, а также по р. Кутана обычны мочажины и
небольшие (от нескольких десятков до сотен кв.
метров) мелководные (до 1 м) озерки с изрезан-
ной береговой линией, резким свалом и торфя-
ными грунтами, по которым растут Potamogeton
berchtoldii, Sparganium hyperboreum, Utricularia in-
termedia, U. minor, Hippuris vulgaris, а также Men-
yanthes trifoliata, Ranunculus pallasii и некоторые
болотные травы.

Ниже по течению для этого типа водоемов ха-
рактерны большие глубины (до 2–3 м), здесь уже
произрастают Myriophyllum verticillatum, Nuphar
pumila, Nymphaea tetragona, Potamogeton alpinus,
P. natans, Sparganium chlorocarpum, S. hyperboreum,
Sagittaria natans, Utricularia macrorhiza и др. В озе-
рах с пологими мелководными участками с тор-
фянисто-песчаным грунтом обычны Callitriche
palustris, Eleocharis acicularis, Е. palustris, Ranuncu-
lus reptans, реже Isoёtes asiatica, Subularia aquatica.
По берегам развиты обширные осоково-сфагновые
сплавины с Arctophila fulva, Calla palustris, Cicuta vi-
rosa, Menyanthes trifoliata, Naumburgia thyrsifolia и
целым рядом болотных трав.

Самые большие термокарстовые озера на ис-
следованном участке долины р. Кава имеют пло-
щадь 2–2.6 км2 и расположены на расстоянии в
несколько км от основного русла или от русел ее
притоков. В Хабаровском крае одно из самых
крупных оз. Сборное, расположенное в верхнем
течении реки в 4 км от моря и отделенное от него
хребтами, обрывающимися к морю, так что основ-
ной водосбор с этих хребтов стекает в озеро. Озеро
мелководное, средние глубины 1–2 м, дно или-
стое, очень вязкое, с сильно изрезанной береговой
линией и обширными, более 0.5 км ширины, спла-
винами. В нем найдено 26 видов макрофитов. Бо-
лее 80% поверхности заросло водными макрофи-
тами, среди которых преобладает образующая
сплавины Torreyochloa natans (50%). В “окнах”
свободной воды обычны Potamogeton gramineus,
P. perfoliatus, Sagittaria natans. На мелководье в
устьях ручьев в восточной части озера отмечены
редкие Isoёtes asiatica, Ranunculus trichophyllus, Alo-
pecurus aequalis. Современные размеры водоема –
результат значительного снижения (более 1 м)
уровня воды, давно ушедшей по короткому ручью
в р. Кава. Площадь озера 2.5 км2, что примерно в
2 раза меньше исходной, если рассчитывать ее в
пределах выраженного берегового вала. Вслед-
ствие небольших глубин вода быстро прогревает-
ся, к концу июня (2017 г.) была зафиксирована тем-
пература 12–14°С, тогда как в большинстве озер в
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окрестностях она составляла около 8°С, что явно
активизировало зарастание озера макрофитами.

В Магаданской обл. интересно большое тер-
мокарстовое олиготрофное оз. Нам, которое от-
делено от русла Кавы невысокой грядой cопок. В
нем встречено 20 видов растений. Озеро сильно
зарастает вдоль берегов Arctophila fulva, в окнах
этих зарослей встречается Nymphaea tetragona, под
самым берегом идут фрагменты сообществ мини-
атюрных трав (Eleocharis acicularis, Isoëtes asiatica и
др.). В центральной части распространены пятна
Sparganium chlorocarpum. А по берегам сплавинно-
го типа произрастают Calla palustris, Cicuta virosa,
Comarum palustre, Equisetum fluviatile, Menyanthes
trifoliata, Naumburgia thyrsifolia и др.

Самое крупное озеро в бассейне Кавы – оз. Чук-
ча. Оно проточное, питающееся талыми и дожде-
выми водами, расположено в западине водно-лед-
никового происхождения, его площадь 13.5 км2

(5.5 × 3.5 км), дно илисто-песчаное, наибольшая
глубина 3.7 м (Андреев, 2001). Вода к концу лета
прогревается до 17–22°С. Из-за сильных ветров с
морского побережья нередко бывает сильное вол-
нение. В озере встречается 31 вид сосудистых рас-
тений. На глубинах до 1.5–2 м обильны Potamogeton
gramineus, P. perfoliatus, Sparganium chlorocarpum ×
× S. gramineum, есть отдельные пятна Nuphar pumila,
на глубинах до 1 м преобладает Sagittaria natans с
ковром из Eleocharis acicularis, Callitriche spp.,
Isoëtes asiatica, Subularia aquatica и др. Вдоль берега
обычны пятна и полосы Arctophila fulva, Comarum
palustre, Equisetum fluviatile, Hippuris vulgaris, Na-
umburgia thyrsifolia.

Короткими протоками оз. Чукча связано с озера-
ми меньшего размера: Малая Чукча и Безымянка,
волнение в которых значительно слабее, т.к. они
более защищены от ветров, благодаря окружаю-
щим увалам, покрытым лиственничниками.
Оз. Малая Чукча (28 видов макрофитов) сильно
зарастает, но примерно теми же видами что и
оз. Чукча, на глубине среди доминантов добавля-
ется Potamogeton natans, а в прибрежье обильны
редкие макроводоросли Aegagropilopsis moravica,
Nitella wahlbergiana и сосудистые Ceratophyllum de-
mersum, Elatine spp., Lemna trisulca и др. В оз. Безы-
мянка (26 видов макрофитов) также наблюдается
сильное зарастание, на глубине к доминантам до-
бавляется Persicaria amphibia и Potamogeton praelon-
gus (рис. S11).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Разнообразие водных макрофитов бассейна
р. Кава составляет 59 таксонов (55 видов и 4 ги-
брида). Оно одно из самых высоких в Магадан-
ской обл., сосудистые (51 вид и 4 гибрида) состав-
ляют примерно 2/3 всех водных региона, и уступа-
ет лишь долине Колымы. Преобладают облигатно

водные растения, что характерно для региональ-
ных водных флор в целом. В географическом пла-
не более половины видов северного тяготения и
довольно значительно участие видов восточного
тяготения, что отражает особенности положения,
климата и самих водных объектов бассейна Кавы.

Впервые для флоры Магаданской обл. приво-
дятся 3 вида и 2 гибрида – это редкая шаровидная
кладофора Aegagropilopsis moravica, сосудистые
Equisetum arvense × E. scirpoides, Elatine aff. triandra
vel americana, Potamogeton × vepsicus, Sparganium
chlorocarpum и S. chlorocarpum × S. gramineum.

Почти все виды водных сосудистых растений
охраняемых в Магаданской обл. (10 из 11), скон-
центрированы и обильны в бассейне Кавы. Толь-
ко 3 “краснокнижных” вида в Хабаровском крае
обнаружены в ее бассейне, они также нередки.

По флористическому разнообразию водные
объекты группируются по сходству экологиче-
ских условий, а не по их географическому распо-
ложению. Практически все разнообразие водных
макрофитов сосредоточено в озерах, больше всего
таксонов отмечено в малых озерах по рекам Кава
и Чукча. В целом в бассейне Кавы богатством и
концентрацией редких таксонов выделяется озер-
но-речная система р. Чукча, которая наиболее
изолирована от холодных морских ветров.

Богатая водная флора и растительность с кон-
центрацией редких таксонов в бассейне Кавы сфор-
мировалась и поддерживается благодаря благопри-
ятным микроклиматическим условиям закрытой
долины крупной реки, существованию много-
численных водных объектов разного возраста и
генезиса с широким варьированием гидрологиче-
ских и гидрохимических параметров, возможно-
сти перемещения зачатков водных растений по
развитой озерно-речной сети.

Озерно-речная система Кавы – это уникаль-
ный природный комплекс, который требует по-
вышенного внимания и охраны, особенно в свете
климатических изменений (потепление, деграда-
ция многолетней мерзлоты) и усиливающегося
воздействия человека (добыча полезных ископае-
мых, рыболовство, охота).

К статье прилагаются дополнительные материалы:
таблица S1, рисунки S1–S11, которые публикуются
только в электронном формате на сайтах журнала
https://link.springer.com и https://www.elibrary.ru.
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The Kava River Basin (Northern Okhotsk Area) as a Hotspot of Aquatic Macrophyte 
Diversity in Northern Pacific

A. A. Bobrov1, 2, #, O. A. Mochalova3, and E. V. Chemeris1

1 Papanin Institute for biology of inland waters RAS, Nekouz Distr., Borok, Yarodlavi Reg., 152742 Russia
2 Tyumen State University, AquaBioSafe, Lenina Str., 25, Tyumen, 625003 Russia

3 Institute of the biological problems of the North FEB RAS, Portovaya Str., 18, Magadan, 685000 Russia
#e-mail: lsd@ibiw.yaroslavl.ru

Aquatic macrophytes of the Kava River basin in northern Okhotsk area are represented by 4 species of mac-
roalgae and 51 species and 4 hybrids of vascular plants. Flora of the Magadan Region was completed by 3 spe-
cies and 3 hybrids: Aegagropilopsis moravica, Equisetum arvense × E. scirpoides, Elatine aff. triandra vel amer-
icana, Potamogeton × vepsicus, Sparganium chlorocarpum and S. chlorocarpum × S. gramineum. Almost all
species of aquatic vascular plants protected in the Magadan Region (10 out of 11) are concentrated and abun-
dant in the Kava River basin, 3 “red listed” species in the Khabarovsk Territory were also found in its basin
and with a high abundance. Basing on floristic diversity, water bodies are grouped according to the similarity
of environmental conditions, and not according to their geographical location. Almost all diversity of aquatic
macrophytes is concentrated in lakes. The lake-river system of the Chukcha River, one of the major tributary
of the Kava River, is distinguished here by the greatest diversity and concentration of rare taxa, because it is
the most isolated from the cold sea winds. Rich aquatic f lora and vegetation in the Kava River basin had
emerged and are now sustained due to the special favorable microclimatic conditions of the closed valley of a
large river, the existence of numerous water bodies of different ages and genesis with a wide variation in hy-
drological and hydrochemical parameters, the possibility of moving the propagules of aquatic plants along a
well-developed lake-river network. The unique lake-river system of the Kava River requires increased atten-
tion and protection.

Keywords: biodiversity, hybrids, new taxa, rare species, rivers and lakes
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На основе многолетних экспедиционных и стационарных исследований на таежном Северо-Западе
России (1958–2018 гг.) охарактеризованы численность, биотопическое размещение, питание, раз-
множение, пространственная и экологическая структура популяции и динамика численности водя-
ной полевки, в том числе связанные с ее обитанием у северо-западных границ ареала. В европей-
ской части ареала, особенно вблизи северо-западных границ, водяная полевка становится все более
узким стенотопом с отчетливым проявлением синантропизма, и, в частности, усиленным тяготени-
ем к огородам и приусадебным участкам. В репродукции участвуют взрослые и молодые полевки
ранних весенне-летних выводков, принося за сезон до двух выводков, в среднем, из 6.5 ± 0.37 дете-
нышей (зимовавшие) и 5.7 ± 0.41 (сеголетки). Численность колеблется по годам в значительных
пределах под влиянием резких изменений гидрологического режима водоемов

Ключевые слова: периферия ареала, прибылые, взрослые, интенсивность размножения, плодови-
тость, динамика численности
DOI: 10.31857/S1026347022700044, EDN: HAFIRN

Представленная статья посвящена обобщенно-
му анализу собственных (1958–2018 гг.) и литера-
турных данных о распространении, численности и
биологии водяной полевки (Arvicola amphibious) на
северо-западной периферии ареала. Распростра-
нена она в Евразии чрезвычайно широко – от ле-
сотундры до пустынных степей включительно.
Это типичный обитатель побережий водоемов: в
поймах больших и малых рек, ручьев и озер раз-
личного типа, где она образует в основном линей-
ные поселения, а также на обширных заболочен-
ных пространствах водоразделов и междуречий
северной части Евразии, где типичны диффузные
поселения (Карасева и др., 2008). На территории
бывшего СССР – от балтийского до черномор-
ского побережья, Закавказья, северного Прика-
спия и южного Прибалхашья до Алае-Саянской
горной страны, Забайкалья и Восточного Приал-
данья (Громов, Ербаева, 1995). Водяная полевка
повсюду предпочитает берега рек, озера различ-
ных типов, верховые и пойменные болота; селится
на сплавинах, лугах, среди кустарниковых зарос-
лей и в болотистом мелколесье. При этом осенью
водяная полевка переселяется с берегов рек и
озер на луга или огороды и в течение всего холод-
ного времени года ведет подземный образ жизни,
роя глубокие и сложные норы, нанося при этом

существенный ущерб в основном огородным
культурам. Полевка изучена неравномерно. В Си-
бири, особенно в Западной ее исследовали доста-
точно полно (Зверев, Пономарев, 1930; Шварц и др.
1957; Максимов, 1959, 1966; Максимов, Андрусевич,
1959; Пантелеев, 1968; Ердаков, 1972, 1984, Соло-
монов, 1980; Евсиков и др., 1991, 1997; Рогов, 1999;
Назарова, Проскурняк, 2017, и мн. др.), тогда как
в европейской части ареала фрагментарно и эпи-
зодически (Жарков, Теплов, 1931; Тупикова,
Швецов, 1956; Доброхотов, Неронов, 1965; Соло-
вьев, 1994). Представленная статья призвана хотя
бы частично восполнить этот пробел.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в процессе специальных

учетов численности зверьков на ловушко-лини-
ях, составленных из капканчиков (отработано
6900 капкано-суток) и четырех 30-метровых лов-
чих канавок с врытыми вровень с их дном тремя
металлическими конусовидными цилиндрами
(980 канавко-суток). Всего на линиях ловушек
было добыто 124 водяные полевки, а ловчими ка-
навками – 334. Кроме того, в соответствии с ре-
комендациями Пантелеева и др., (2001), приме-
няли визуальный учет зверьков по отверстиям
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нор, погрызам и кормовым столикам. Этот учет
проводили на береговой полосе шириной 1 м, а
единицей учета служило число учетных объектов
в расчете на 1 км берега.

Возраст пойманных зверьков определяли по
морфологическим особенностей черепа, а гене-
ративное состояние животных оценивали при
вскрытии в соответствии с указаниями Карасевой
и др. (2008). Лактацию фиксировали по состоя-
нию молочных желез и сосков. Питание анализи-
ровали по учетам поедей на кормовых столиках и
содержимому желудков, а также эксперименталь-
но – на основе опытов, проведенных на живот-
ных, содержавшихся в неволе.

Статистический анализ материала (расчет
средних, статистических ошибок, коэффициента
вариации, хи-квадрата, достоверности различий,
показателя асимметрии, величины и значимости
корреляций и др.) производили по общеприня-
тым методикам (Ивантер, 1979; Ивантер, Коро-
сов, 1992, 2003).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Распространение и численность. В европейской

части ареала, особенно близ северо-западных
границ, водяная полевка становится все более уз-
ким стенотопом с отчетливым проявлением си-
нантропизма (Громов, Ербаева, 1995).

Согласно данным Пантелеева (1968), террито-
рию рассматриваемого региона населяет карело-
финская географическая популяция этого вида,
для которой характерны единство условий суще-
ствования и сравнительно низкий общий уровень
численности, несмотря на обилие здесь озер и бо-
лот. Это связано с ограниченной емкостью уго-
дий из-за их относительной малокормности и не-
благоприятного гидрологического режима. Все
же и в Карелии водяная полевка достигает места-
ми довольно высокой численности. Так, в запо-
веднике “Кивач” на реках Ниве и Сандалке и по
Чечкиному ручью, впадающему в Мунозеро, в
процессе учетов 1958–1960 гг., мы насчитывали
до 20 жилых нор и до 30 кормовых столиков этого
зверька на 1 км береговой линии, а в период с
2009 по 2011 гг. там же эти показатели составили

соответственно 27 нор и 42 кормовых столика.
Высокая численность водяной полевки (5–15 жи-
лых нор и 10–20 кормовых столиков на 1 км бере-
га) отмечена также на ряде водоемов Пудожского
района (рр. Водла, Гакукса, Летняя и Сума, озера
Сюзикозеро, Ведлозеро, Колодозеро и Муромозеро,
Ершовский ручей), Медвежьегорского (р. Кумса и
Йемена, оз. Семчезеро), Олонецкого (р. Олонка и
Тумакса, оз. Сюськоярви), Муезерского (оз. Уну-
созеро, р. Тумба и Сидра), Прионежского (озера
Паросозеро и Машезеро, р. Шопша и Лососин-
ка), Сегежского (Лисья губа Сегозера) и Кале-
вальского (озера Нюк и Кимасозеро, рр. Ногеукс
и Черная) районов. С меньшей плотностью (обыч-
но до 3 жилых нор и до 5 кормовых столиков на
1 км берега) населяет этот вид водоемы Лоухского,
Беломорского, Кемского и Суоярвского районов.

Вполне показательны и проведенные нами в
1959–1960 и 2013 гг. специальные количествен-
ные учеты водяных полевок ловушко-линиями и
ловчими канавками на побережье р. Суны (запо-
ведник “Кивач”). Согласно полученными данным
(табл. 1), средние за эти годы показатели числен-
ности зверьков составили там соответственно
1.80 экз. на 100 лов.-сут и 3.41 на 10 кан.-суток.

Биотопическое размещение, особенности норе-
ния и участки обитания. Обитающие на таежном
Северо-Западе России водяные полевки относят-
ся в основном к разным типам т. н.пойменных
популяций, различающихся между собой, прежде
всего, степенью связи вида с водной средой (Пан-
телеев и др., 2001). В течение всего лета они доста-
точно тесно связаны с различными по характеру и
размерам водоемами и заселяют речные поймы,
верховые и пойменные болота, прибрежные участ-
ки небольших речек и ручьев, берега мелководных
губ различного типа озер, заросшие водно-болот-
ной растительностью, мелиоративные канавы по
окраинам болот, заболоченные осоковые кочкар-
ники, сырые пойменные луга и т.п. Полевки се-
лятся на сплавинах, среди кустарниковых зарослей,
в болотистом мелколесье по берегам лесных ру-
чьев и речек, на полях и огородах, расположен-
ных вблизи водоемов. Все это – постоянные ве-
сенне-летние местообитания зверьков, где они
живут вплоть до периода расселения молодняка.

Таблица 1. Учеты численности водяной полевки в заповеднике “Кивач” (побережье р. Суны)

Годы учетов
Учеты ловушко-линиями Учеты ловчими канавками

число 
лов-сут.

число добытых 
зверьков на 100 лов-сут число

кан-сут.
число добытых 

зверьков на 10 кан-сут

1959 2120 43 2.00 310 102 3.28
1960 1800 36 2.00 330 78 2.36
2013 2980 45 1.51 340 134 4.52
Итого 6900 124 1.80 980 334 3.41



174

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2023

ИВАНТЕР

Ближе к осени, обычно начиная с конца июля,
водяные полевки в массе покидают летние убе-
жища и перебираются на более сухие участки –
прилегающие к водоемам и болотам луга, огоро-
ды и залежи. Здесь они перезимовывают, а весной
(обычно в мае) вновь возвращаются к водоемам.
На местах, где летние и зимние стации находятся
по соседству друг с другом (например, сенокос-
ные луга по берегам р. Суны и Сандалки в запо-
веднике “Кивач”), сезонные кочевки растягива-
ются на продолжительное время и не принимают
массового характера. Напротив, в районах, где
эти стации разобщены, наблюдается хорошо вы-
раженное массовое передвижение зверьков (озера
Нюк и Унусозеро, рр. Тумба, Кумса, Нива, Чер-
ная и др.). На берегах водоемов, не замерзающих
зимой (например, на ручье, впадающем в Муно-
зеро), водяные полевки живут иногда круглый год
и сезонных перемещений у них не наблюдается.
Полевки реже живут небольшими разрозненны-
ми группами, но чаще образуют либо ленточные,
либо (реже) сплошные мозаично расположенные
поселения.

Почти половину года полевки проводят в рус-
ловой части водоема и только в конце–начале ок-
тября выселяются на возвышенные участки пой-
менного берега, не удаляясь от русла более 20–30 м,
выкапывая здесь сложную систему ходов, в основ-
ном, подземных, запасая вегетативные части пой-
менных растений. Низинные луга надпойменных
террас обитаемы в течение всего года. Только вес-
ной во время затопления их талыми водами
зверьки смещаются ближе к лесу, к менее подтоп-
ленным кустарникам.

В культурном ландшафте, вблизи деревень и
дачных участков с огородами, поселения полевок
отличаются даже большей устойчивостью, чем в
естественных местообитаниях. Зверьки здесь сме-
щаются к кустарникам, где под их корнями устра-
ивают зимние норы, запасая в них картофель, мор-
ковь или корневища сорных растений, спрессо-
вывая их в боковых отнорках в виде “колбасок”
по их диаметру. По сообщению Соловьева (1994),
ему не раз приходилось находить в таких местах
до двух ведер запасенных грызунами на зиму
клубней картофеля.

Во время кочевок водяные полевки встречают-
ся во всех биотопах, в том числе и в лесных участ-
ках, расположенных на значительном удалении
от воды. Однако лесные стации представляют для
них лишь миграционные пути, постоянно они
здесь не живут.

Круглый год полевки обычно обитают в норах,
вырытых по берегам водоемов, близ самой воды,
но в теплое время года, особенно при резких
подъемах воды, в наземных и надземных гнездах,
размещенных в кочках, образованных корневы-
ми частями водно-болотных растений: осок, ро-

гозов и тростника. Постоянные норы обычно не-
глубокие, кормовые же ходы прокладываются на
большей глубине – до 1 м, а иногда и глубже. Ро-
ющая деятельность наиболее активна в осенне-
зимний период, когда большую часть времени
зверьки проводят в неглубоких подземных убе-
жищах и в различных естественных укрытиях, а
также во время массового расселения молодняка.
Обследованные нами береговые норы водяных
полевок располагались, как правило, на глубине
10–20 см от поверхности земли, но в отдельных
случаях (например, на некоторых участках в пойме
р. Сандалки) значительно глубже (до 50–60 см).
Обычно они представляли собой несложную систе-
му подземных галерей с главным ходом, открываю-
щимся чаще всего выше уровня воды, реже – под
водой. Помимо главного, магистрального, хода в
норе почти всегда имеется 2–4 (редко больше) до-
полнительных хода, часто с отдельным выходом
наружу. Все они обязательно соединены между
собой и с главным ходом. Вся система подземных
галерей лежит обычно в одной плоскости, в боль-
шей или меньшей степени наклоненной к воде.
Однако там, где водоемы характеризуются резки-
ми колебаниями уровня воды, полевки строят
многоэтажные жилища с 2–4 гнездовыми каме-
рами, сооруженными на разной высоте. Иногда
встречаются и колониальные поселения (напри-
мер, в устье р. Сандалки, на р. Ниве, на озерах
Сюськоярви и Семчезеро), где по сути дела нет
отдельных нор: весь берег изрыт магистральными
и соединительными ходами, которыми зверьки
пользуются сообща. Число выходных отверстий
зависит от характера берега и типа поселения.

Каждая нора имеет 1–3 гнездовые камеры,
расположенные на глубине 5–20 см. В них нахо-
дятся гнезда, сделанные из травы. Размеры гнез-
довых камер (их измерено 15): высота 12–18, длина
15–34, ширина 14–20 см. Число выходных отвер-
стий зависит от характера берега и типа поселения.
На Чечкином болоте (заповедник “Кивач”) мы на-
шли наземное гнездо водяной полевки, устроенное
в зарослях голубики, багульника и других трав на
вершине кочки.

Встречается в Карелии и другой тип норения
этих зверьков – длинные подземные ходы, отры-
тые горизонтально на сенокосных лугах и огоро-
дах с частыми выходами на поверхность. Это т. н.
зимовочные норы – основной осенне-зимний
тип убежища, но иногда водяные полевки живут в
них и летом. Для нор водяной полевки характер-
ны похожие на кротовые поверхностные земля-
ные выбросы, а после зимы – образующиеся под
снегом своеобразные земляные “колбаски”.

Множество исследователей измеряли и описы-
вали индивидуальные участки водяной полевки в
разных точках ее ареала (Громов, 2008). Однако,
знакомясь с этими материалами, нельзя не заме-
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тить, что эта характеристика чрезвычайно измен-
чива и связана с множеством факторов: пол, воз-
раст, размеры животного, участие в размноже-
нии, географическая точка, время года, характер
местообитания и т.д. Тем не менее наличие инди-
видуального участка представляется для водяной
полевки весьма характерной и достаточно важ-
ной видовой особенностью.

Как показывают и наши наблюдения в природе,
и эксперименты на площадках живоотлова, боль-
шинство взрослых особей этого грызуна занима-
ют до конца сезона размножения относительно
постоянные индивидуальные участки обитания.
С помощью мечения и повторных отловов уста-
новлено, что участки обитания самок, длина ко-
торых в ленточных поселениях достигает 80 м,
почти не перекрываются. Напротив, более круп-
ные индивидуальные участки самцов, длина ко-
торых варьирует от 20 до 310 м, перекрываются в
значительной степени. Индивидуальный участок
каждого взрослого самца накладывается на участ-
ки нескольких самок (максимально – до восьми).
Вследствие зарастания водоема, а также по мере
его высыхания в летний период, конфигурация
участков обитания может меняться. При этом и
обособленность индивидуальных участков са-
мок и агрегированность участков самцов, каж-
дый из которых обычно перекрывает участки
двух–трех других особей того же пола, не вызы-
вает сомнений.

Исследования, проведенные с помощью ра-
диотелеметрии, показали, что в ленточных посе-
лениях оседлые зверьки перемещаются вдоль уз-
кой прибрежной полосы шириной не более 1–2 м,
при этом площадь индивидуального участка, оце-
ненная на основе радиотелеметрических данных,
оказалась на 13% больше, чем при оценке мето-
дом повторных отловов (Stoddart, 1971; Рогов,
1999).

В некоторых биотопах, например, на болотах,
ленточные поселения преобразуются в диффуз-
ные, особенно в годы высокой численности. Ха-
рактерной особенностью диффузных поселений
является совместное использование простран-
ства несколькими взрослыми особями (Пантеле-
ев и др., 2001).

Расположение участков обитания взрослых
особей регулярно меняется, поскольку они время
от времени перемещаются вдоль береговой линии
водоемов на значительное расстояние. Частота
перемещений составляет 8% от общей численно-
сти популяции в сутки (Рогов, 1999) Таким обра-
зом, периоды оседлости взрослых особей относи-
тельно кратковременны. Регулярная же смена
участков обитания объясняется, по-видимому,
относительно быстро меняющимися условиями
существования этого вида вблизи водоемов.

В апреле–мае внутри ленточных поселений
обособляются более мелкие репродуктивные груп-
пировки, объединяющие от двух до десяти зверьков.
В этот период происходит относительное укреп-
ление социальных связей между самцами и сам-
ками, вследствие чего образуются “квази-моно-
гамные” пары (Плюснин, Евсиков, 1983; Громов,
2008). Позднее у беременных и кормящих самок
проявляется более отчетливое территориальное по-
ведение, они становятся агрессивными по отноше-
нию к самцам, из-за чего часть последних откочевы-
вает. В результате число взрослых особей в репро-
дуктивных группировках уменьшается, а границы
между группировками становятся менее четкими.
В дальнейшем подвижность самцов увеличивает-
ся в еще большей степени.

Суточная активность и перемещения. Суточная
активность водяной полевки, как и у большин-
ства мелких грызунов (Громов, 2008), круглосу-
точная и полифазная. Тем не менее как показали
наблюдения за мечеными животными у их нор и
на индивидуальных участках, ее отличает нали-
чие характерных подъемов и спадов. Абсолютный
минимум активности приходится обычно на су-
мерки и ночь, а максимально длительный и высо-
кий подъем – на утренние часы. При этом наи-
большую часть активной деятельности эти полевки
тратят на кормежку около нор. По оценке Громо-
ва (2008), средняя продолжительность вне норо-
вой активности составляла у этих зверьков 30 мин.
В то же время конкретный ход суточной активно-
сти, ее периодичность и продолжительность фаз,
длительность пауз и т.д., – все это зависит от воз-
раста зверьков, сезона года и даже от географиче-
ских особенностей популяции. И хотя изучение
изменений активности зверьков в зависимости от
возраста представляет определенную методиче-
скую сложность, тем не менее многое в этом от-
ношении удалось выяснить. В частности, при
всем сходстве соответствующих хронограмм, у
молодых самцов было выявлено хорошо заметное
повышение активности в утренние часы, у взрос-
лых же в это время наблюдается отчетливый ее
спад (Ердаков, 1984). Кроме того, у молодых по-
левок подъемы активности в течение суток про-
исходят чаще, т.е. полифазность их ритма боль-
ше, чем у взрослых.

Более точные результаты дало нам количе-
ственное сравнение активности взрослых и моло-
дых зверьков по распределению в течение суток:
если средняя часовая активность у разных воз-
растных групп самцов на этих материалах стати-
стически неразличима, то интенсивность актив-
ности в светлое время суток у молодых самцов
оказалась достоверно больше, чем у взрослых (t =
= 3.3, P = 0.99). Основное различие, видимо, со-
стоит в том, что молодые самцы активнее взрос-
лых днем, но пассивнее ночью.
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Гораздо отчетливее и более понятны в плане
вызывающих их физиологических причин сезон-
ные изменения активности. Так, у водяных поле-
вок показана строгая монофазная цикличность с
периодом около года в активности половых желез
(Ивантер, 2018): максимальная их активность у по-
ловозрелых животных отмечена с марта по октябрь,
а минимальная – в декабре–январе. Кроме того,
рассматривая сезонные изменения в организме во-
дяных полевок, Г.А. Кондрашкин и Л.И. Кузнецова
(1959) нашли “хорошо проявляющуюся годовую
цикличность уровня потребления кислорода при
"критической точке”, а также общего числа лей-
коцитов в крови животных" (цит. по Зудовой, 2014).
Таким образом, имеется и вполне очевидная фи-
зиологическая основа для сезонных изменений в
деятельности водяных полевок.

Сезонная изменчивость суточной активности
у них проявляется в сокращении ее бюджета и
уменьшении интенсивности активного состоя-
ния в светлое время суток к осени. Осенью же ам-
плитуда колебаний суточной активности у этих
зверьков чаще всего снижается, а сама активность
становится более ночной.

Интересное экспериментальное изучение су-
точной активности водяных полевок в республике
Коми, содержащихся в открытых вольерах вблизи
водоема, а также в клетках, с помощью актографов
провел профессор Сыктывкарского университета
В.А. Соловьев (1994). При круглосуточных экспе-
риментах в вольерах им проводился подробный
хронометраж кормовой и двигательной активно-
сти животных. Исследования начались в конце
июня и закончились в первой декаде июля. Ана-
лизируя полученные данные, автор прежде всего
констатирует значительную лабильность актив-
ности водяных полевок. Не было замечено изме-
нений активности в зависимости от температур-
ного фактора, и только дождь синхронизировал
активность всех подопытных животных – все они
уходили в укрытия. Наблюдения показали, что
водяной полевке свойствен полифазный тип ак-
тивности. Периоды кормления, продолжающие-
ся от 1–3 до 5 мин, чередовались с периодами
двигательной активности, длительность которых
нередко достигала 15 мин. Средняя продолжитель-
ность кормовой и двигательной активности в тече-
ние суток составила 418 мин, или 29%. В среднем
зверьки треть суток активны, а две трети отдыхают.

Согласно цитируемому автору, соотношение
форм активности неодинаково у разных возраст-
ных групп. У молодых зверьков двигательная ак-
тивность относительно выше, чем кормовая: на
прием корма зверек затрачивает в сутки 68, а на
движение – 262 мин, соотношение – 20.6 : 79.4%.
Перезимовавшие полевки кормятся дольше, чем
движутся. Из 580 мин. на принятие корма тратится
303, а на движение –277 мин., соотношение – 52.2 :

47.8%. В целом, по соотношению активности и
отдыха ювенильные особи менее подвижны. Их
общая активность составила 22.9% от времени су-
ток, тогда как у перезимовавших – 40.2%. Бере-
менные самки оказались менее активными, чем
самцы, а прием пищи у них составлял 61% от об-
щей активности животного. Если сравнить этот
показатель с аналогичными у ювенильных осо-
бей, то окажется, что кормовая активность бере-
менных перезимовавших самок в 4.5 раза выше.
Связано это, по всей видимости, с большим абсо-
лютным количеством потребляемого корма пере-
зимовавшими полевками, имеющими значитель-
но большую массу тела.

Четкой приуроченности отдельных фаз актив-
ности и отдыха к восходу или заходу солнца
В.А. Соловьеву обнаружить не удалось. Возмож-
но, в условиях белых ночей световой режим не
столь жестко определяет суточную ритмику поле-
вок. У семи зверьков, находившихся под наблю-
дением, отмечалось от 5 до 11 смен фазовых цик-
лов, чаще всего – от 5 до 6. Продолжительность
фаз колебалась от 10 мин до 7 ч 15 мин, при этом
продолжительность отдыха была от 40 мин до 5 ч
40 мин. В течение суток пики активности распре-
делялись равномерно. Однако в ночное время на-
ступает полоса подъемов пиков активности, ко-
торая начинается с 21 ч, продолжаясь с перерыва-
ми всю ночь. При этом фазы отдыха значительно
уменьшаются. Любопытно, что беременные пере-
зимовавшие самки чаще, чем другие, переходят от
активности к покою. У них наблюдается до 11 цик-
лов в течение суток. При этом продолжительность
периодов активности резко сокращается, поэтому
большую часть времени беременная самка прово-
дит в укрытии. Тем не менее зверьки этой группы
съедают наибольшее количество корма.

Общеизвестно, что водяной полевке свой-
ственны приуроченные к определенному време-
ни массовые сезонные перемещения (кочевки),
называемые нередко миграциями. Наиболее от-
четливые из них – весенняя, в результате которой
зверьки перемещаются к воде: на берега рек, озер,
к болотам; и осенняя, когда животные перемеща-
ются на поля, залежи, занимают возвышения релье-
фа. Эти масштабные перекочевки особенно харак-
терны для вида и не раз описывались в литературе
(Зверев, Пономарев, 1930; Пантелеев, 1968; Stod-
dart, 1971, и др.).

Так, согласно данным литературы (Максимов,
Ердаков, 1985), в Новосибирской области мигра-
ции и заселение зверьками луго-полевых стаций
обычно начинается со второй половине июля.
Это начало большой осенней миграции – ухода
от воды, выхода из болот. Существенным факто-
ром здесь служит необходимость питаться под
снегом в течение зимы, а болота для подснежной
и поземной зимовки не годятся. В окрестностях
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Центральной Барабы миграция водяных полевок
ежегодно фиксируется в первой декаде августа.
При этом между основными миграциями грызу-
нов – осенней и весенней, – существует большое
число перемещений зверьков по территории,
иногда на значительные расстояния. По материа-
лам П.А. Пантелеева и др., (2001), в Барабе пере-
мещения самцов и самок водяных полевок на
площадке живоловок не превышала 60–80 м. При
расселении молодых животных этот автор приво-
дит данные о поимке зверьков в 2.5 км от места
мечения. На осенних поселениях большинство
водяных полевок не отходят от своей норы более
чем на 10 м, но случаются и более дальние перехо-
ды (в основном самцов) – на 80–120 м.

В общем в зависимости от мотивации, можно
выделить передвижения водяных полевок не ме-
нее четырех типов. Первый включает постоянные
перемещения вблизи норы: дистанция переходов
здесь редко превышает 10 м. Второй тип – такие же
передвижения по всему индивидуальному участку,
дистанция их достигает 600 м. Третий тип пере-
движений – далекие расселение зверьков; ди-
станции отмечены до 2.6 км. Четвертый тип пере-
мещений – это регулярные, но только по сезонам
смены местообитаний. Последние могут иметь
любые расстояния от 10 м, когда водяные полевки
устраивают свои зимовочные норы на лугу, рядом
с болотом, из которого они вышли, но могут пе-
редвигаться до 2–3 км, когда места размножения
отделены большими непригодными для зимовки
территориями.

Питание. В вегетационный период основу пи-
тания водяной полевки составляют различные
виды в основном гидрофильных (водно-болот-
ных и прибрежных) травянистых растений тех
биотопов, в которых она обитает (рис. 1). Как пока-
зало изучение остатков поеденных водяной полев-
кой растений на 153 кормовых столиках, питание
этого вида в Карелии существенно не отличается от
уже описанного для большинства других обла-
стей ареала (Пантелеев и др., 2001). Ее пища со-

стоит преимущественно из водно-болотной рас-
тительности, главным образом, осоки (57.3%),
хвощей (38.5%), вахты (27.7%), тростника (12.6%),
кубышки (9.9%), кувшинки (8.5%) и некоторых
других, причем в отличие от ондатры, водяные
полевки редко сгрызают растение под водой и по-
едают преимущественно его надводные части. В
летние корма полевок входят также многие другие
виды растений: клевера, таволга, одуванчик, по-
дорожник, осот, лютики, борец, сныть, различные
злаки. Они обнаружены на 60.6% исследованных
кормовых столиках. Осенью важным компонен-
том рациона становится также выращиваемый на
возделываемых полях и огородах картофель, за-
пасы которого в норах грызунов достигают 10 кг и
более.

Некоторый интерес представляет опыт корм-
ления молодой водяной полевки в условиях неволи,
поставленный нами в заповеднике “Кивач” летом
1961 г. Поскольку аналогичный эксперимент
М.Я. Марвина (1959) касался выяснения поедае-
мости главным образом гидрофильных растений,
мы, чтобы избегнуть повторения, пытались изу-
чить потребление в основном лишь суходольной
растительности и корнеплодов. В результате уда-
лось установить, что самыми предпочитаемыми
видами корма из луговых и полевых растений яв-
ляются злаки (душистый колосок, полевица, ежа
сборная, овсяница красная, тимофеевка, мятлик),
некоторые бобовые (клевера, чина луговая, мы-
шиный горошек) и сочное луговое разнотравье
(щавель, поповник, тысячелистник, манжетка,
таволга); из корнеплодов (скармливали морковь,
картофель, свеклу, репу и брюкву) наиболее охот-
но поедался картофель.

Исследованиями В.А. Соловьева (1994) уста-
новлено, что в условиях республики Коми водя-
ная полевка поедает более 50 видов водно-болот-
ных и прибрежных травянистых растений. В ве-
сенне-летний период грызуны переключаются на
питание надземными частями растений, отдавая
предпочтение сочным приземным частям. В этот

Рис. 1. Типы корма водяной полевки в разные сезоны (по: Ивантер, 1975). 1 – корневища, 2 – зеленые части растений,
3 – древесно-кустарниковые корма, 4 – бесхлорофильные побеги, 5 – ягоды.
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период на кормовых столиках обычно встречают-
ся остатки различных видов осок. Чаще всего это
пузырчатка, осока стройная, осока лисья. Они
составляют основу питания. Наблюдая это, не-
трудно заметить, что в пищу употребляется одно-
образный корм, несмотря на широкий выбор
кормовых объектов. При вскрытии желудков от-
ловленных зверьков обнаружены три фракции
растительной кашицеобразной массы, которые
отличались по цвету: белая, светло-зеленая и тем-
но-зеленая. Белая представляла картофель, по-
требляемый в качестве приманки в конусах, с по-
мощью которых производился отлов, светло-зе-
леная – остаток переработанных влагалищных, а
темно-зеленая – верхушечных частей растений.
Никаких остатков животной пищи в желудках во-
дяной полевки обнаружено не было.

Вместе с тем в условиях проведенных опытов
был выявлен широкий спектр кормовых расте-
ний, причем с явным предпочтением осокам, как
правило, удаленным от воды на значительное
расстояние. Семи подопытным полевкам в тече-
ние нескольких дней предлагалось 25 видов рас-
тений в различных сочетаниях в виде букетиков.
Полевки активнее поедали сочные луговые расте-
ния, особенно молодые побеги заячьей капусты.
Чаще съедали таволгу вязолистную, все вегета-
тивные части горошка заборного, чины весенней,
листья и молодые побеги иван-чая узколистного.
Менее охотно, но достаточно хорошо поедали
хвощ лесной, листья клевера лугового, у которого
съедобными оказались все наземные части; раз-
личные виды осок, камыш лесной. У камыша и
осок охотно съедались влагалищные части. Не
менее часто зверьки ели листья водокраса лягу-
шачьего, листья и стебли вахты трехлистной. Бе-
локрыльник болотный, зверобой четырехгран-
ный, щавель кисловатый и подорожник средний
поедались незначительно, и совсем плохо – чер-
ноголовка обыкновенная, валериана аптечная,
пижма обыкновенная, подмаренник мягкий, ща-
вель кислый.

В зимний период и в самом начале вегетации
(конец мая–первая половина июня), по наблюде-
ниям на северо-востоке Европейской части Рос-
сии (Бобрецов, 2004), водяная полевка особенно
охотно поедает подземные части растений – кор-
невища борца северного, чемерицы Лобеля, вей-
ника пурпурного и др. С этой целью она выгрыза-
ет в земле специальные кормовые ходы, скусыва-
ет растения и затаскивает их под землю, где и
кормится ими. В это время в их норах иногда на-
ходили фрагменты корневищ общим весом до 2 кг.
По данным ряда авторов инстинкт запасания кор-
мов в осенне-зимний период – довольно обычное
явление для этого вида на севере Европейской ча-
сти и Сибири (Жарков, Теплов, 1931; Формозов,
1948; Максимов, Андрусевич, 1959; Соломонов,
1980 и др.).

В небольшом количестве потребляют эти по-
левки и животный корм. В июне на кормовых
столиках в поселениях этих зверьков, располо-
женных в подгольцовых лугах Печеро-Илычского
заповедника, неоднократно находили кучки недо-
еденных наземных моллюсков (Бобрецов, 2004).
По мнению П.А. Пантелеева (2001), необходи-
мость в животной пище возникает у зверьков ча-
ще всего весной для утоления белкового голода.

Размножение и структура популяции. Согласно
данным литературы (Пантелеев и др., 2001), водя-
ная полевка способна вступать в размножение в
возрасте 40 дней. Однако, по нашим данным, по-
лученным в Карелии, у животных, родившихся в
конце лета–начале осени, половое созревание за-
держивается нередко до весны, и зрелость насту-
пает лишь в возрасте 7–8 мес. и более в зависимо-
сти от экологических условий.

Возрастное половое созревание летом в год
своего рождения раньше наступает у самок. Мо-
лодые самцы половозрелыми становятся позже,
примерно на 7–10 дней. По данным Я. Пеликана
(Pelikan, 1972), половая активность молодых са-
мок наступает при массе тела от 40 до 60 г, моло-
дых самцов – от 60 до 89 г; популяция достигает
50%-ной зрелости среди числа молодых, когда
средний вес тела самок достигает 76 г, а самцов –
88 г.

Половая зрелость у перезимовавших зверьков,
по нашим наблюдениям, наступает раньше у сам-
цов. При этом начало полового созревания связа-
но с фотопериодом и сопровождается ускорени-
ем роста животных (Евсиков и др., 1991). Кроме
того установлено, что срок полового созревания
самок-сеголеток зависит от фазы популяционно-
го цикла численности (Пантелеев и др., 2001; На-
зарова, Проскурняк, 2017). На подъеме численно-
сти, по сравнению с пиком и спадом, самки ста-
новятся половозрелыми при меньшем весе тела и
вступают в размножение в более ранние кален-
дарные сроки.

Срок беременности, установленный в лабора-
торных условиях, равен 22 дням, по сведениям же
Г. Рейхштейна (Handbuch, 1982) – 20–23 дням, в
среднем 21.6 (n = 23), а по данным Н.В. Тупико-
вой (Тупикова, Швецов, 1956) – 21 дню.

Сезон размножения от начала попадания пер-
вых беременных самок весной до последних толь-
ко что разродившихся самок осенью длится 4–
6 месяцев, в зависимости от состояния популя-
ции и погодно-фенологических условий года. Та-
ким образом, в принципе, водяную полевку сле-
дует считать сезонно размножающимся видом.
При этом от продолжительности сезона размно-
жения зависит и число пометов в году.

Первое спаривание зимовавших водяных по-
левок проходит в Карелии в начале мая. Семен-
ники добытых в это время самцов имели в длину
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16–21 мм, семенные пузырьки – 9–25 мм, вес
двух семенников – 1.7–2.8 г; сперматогенез обна-
ружен у всех исследованных самцов (табл. 2). Все
самки, пойманные во второй половине мая, были
беременны (80%) или уже кормили выводок
(20%). В июне эмбрионы найдены у половины
взрослых самок, остальные были лактирующими.
Иногда беременность и лактация у них совпада-
ют. В первой декаде июня (самая ранняя дата
8.06.1951) отловлены первые молодые зверьки ве-
сом 33–75 г, но в массе они появляются во второй
половине этого месяца. Беременные и лактирую-
щие зимовавшие самки попадались до конца ав-
густа (в июле 44% беременные и 22% кормящие, в
августе 50% беременные). Эти данные, а также
тот факт, что молодые зверьки приблизительно
одного и того же возраста ловились в совершенно
разное время, показывают, что период размноже-
ния водяной полевки в Карелии сильно растянут.
Пользуясь таблицами для определения возраста мо-
лодых водяных полевок, приведенными В.А. Попо-
вым (1960) и П.Л. Пантелеевым (1968), мы уста-
новили, что отловленные нами в период с 8 июня
по 24 июля сеголетки находились в возрасте 30–
60 дней, т. е. родились в мае–первой половине
июня (Ивантер, 1975, 2018). В то же время в авгу-
сте вновь стали попадаться молодые зверьки 20–
30-дневного возраста. Таким образом, у зимовав-
ших водяных полевок имеется не менее двух по-
метов: первый в мае и второй (его рождение более
растянуто во времени) в июле–августе. Не ис-

ключено, что у части взрослых самок имеется и
третий помет, но прямого подтверждения этому
нет. Наличие у большинства водяных полевок
Карелии не менее двух выводков в течение года
доказывается и результатами исследования поло-
вых органов взрослыx самок в июле–августе (на
рогах матки – следы рождения двух пометов), а
также поимкой в июле самок, одновременно под-
сосных и беременных.

При этом число пометов в году, помимо про-
чего, зависит от продолжительности сезона раз-
множения. До середины 1950-х гг. число пометов
определяли обычно расчетным числом: от начала
сезона размножения прибавляли срок беремен-
ности, срок полового созревания, наступление
новой беременности и так до срока окончания се-
зона репродукции. Лишь Н.В. Тупикова и
Ю.Г. Швецов (1956) показали, что перезимовав-
шие самки и самки-сеголетки дают разное коли-
чество пометов, и что между пометами у самок
бывает перерыв в размножении, имеющий боль-
ший срок, чем это допускалось при расчетах.

Прибылые водяные полевки размножаются в
Карелии с гораздо меньшей интенсивностью, чем
зимовавшие, и участие их в размножении зависит
от времени рождения. Разделение сеголеток на
две возрастные группы (родившиеся в мае–пер-
вой половине июня и в июле–августе) показало,
что в год рождения размножается только 70% са-
мок и 45% самцов ранних выводков, а прибылые,
родившиеся во второй половине июня–августе, в

Таблица 2. Состояние половой системы и участие в размножении самцов и самок водяной полевки в Карелии

Месяц
Ч
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семенников, 
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Взрослые (зимовавшие)
Май 15 17.4(15.6–20.1) 18.9(9–24.5) 2.0(1.1–2.8) 100 4 1 – –
Июнь 15 16.8(10.5–18.7) 18.2(8–28.4) 2.1(0.6–2.6) 89 3 3 – –
Июль 21 16.7(11–19.6) 18.0(9.5–25.0) 2.3(0.6–2.6) 100 4 2 2 1
Август 5 12.8(9.8–15.9) 10.3(8–13.1) 1.4(0.2–2.1) 67 1 – 1 –
Сентябрь 10 13.0(4.8–15.1) 12.3(10–13.6) 0.7(0.3–1.5) 40 – – 3 –

Прибылые (сеголетки) ранних выводков
Июнь 12 13.5(3.5–14.9) 7.5(3.7–10.2) 1.0(0.8–1.3) 82 – – – 6
Июль 28 9.3(3.6–17) 10.1(2–23) 0.6(0.05–2.6) 58 2 2 1 5
Август 47 6.1(4.1–15.9) 7.1(2.5–16) 0.2(0.05–1.1) 27 4 2 4 13
Сентябрь 12 7.3(4.1–15) 3.2(2–9.8) 0.4(0.03–1.4) 17 – – 3 3

Прибылые (сеголетки) поздних выводков
Июль–сентябрь 82 4.7(3.5–8.6) 3.0(2–4.5) 0.08(0.04–0.2) 0 – – – 40



180

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2023

ИВАНТЕР

текущем году вообще не достигают половой зре-
лости и не размножаются (табл. 2). При этом
большинство размножающихся самок-сеголеток
успевает принести за первый сезон только один
выводок (в наших сборах их было 70.6%) и лишь
около трети (29.4%) – два выводка. Тем не менее
значение прибылых особей в воспроизводстве
популяции и нарастании ее численности не менее
существенно, чем зимовавших полевок.

При этом раннее начало размножения и низ-
кая численность весенней популяции вызывают
более активное размножение молодых и роль их в
воспроизводстве популяции еще более возраста-
ет. Таким образом, в Карелии, как и в других ме-
стах (Шварц и др., 1957; Максимов, 1966 Попов,
1960; Соломонов, 1980; Пантелеев, 1968, и др.),
ведущее значение в нарастании численности по-
пуляции имеют зверьки первого весеннего поме-
та, интенсивность размножения которых связана
с весенними условиями существования и уров-
нем плотности популяции. Заканчивается раз-
множение в августе, причем зимовавшие самки
прекращают размножаться на 2–3 недели рань-
ше, чем сеголетки.

По данным Г.Г. Назаровой и Л.П. Проскурняк,
(2017), регулирование репродуктивного вклада
сеголеток осуществляется в основном за счет из-
менения скорости полового созревания самок.
На пике и спаде численности размножается не
более 26% прибылых самок (имеется в виду, оче-
видно, вся популяция сеголеток); в период де-
прессии их доля начинает увеличиваться, а на
подъеме достигает 60%. В результате около 50%
прибылых зверьков на подъеме численности –
это потомки сеголеток, тогда как на пике и спаде
их доля не превышает 3% (Евсиков и др., 1997).

В общем же, весь сезон размножения от начала
попадания первых беременных самок весной до
последних только что разродившихся особей осе-
нью длится у нас в отдельные годы от 4 до 6 мес. в
зависимости от местных погодных условий (сро-
ка наступления весны, ее хода и т.п.).

Важным показателем репродуктивного потен-
циала популяции принято считать число детены-
шей в помете (разовая плодовитость) (табл. 3).
Вообще-то этот показатель у водяной полевки от-
личается высокой изменчивостью (Пантелеев,

2001). Его колебания связаны с климатическими
условиями, в которых находится данная популя-
ция, также с географической широтой региона.
Чем в более холодном климате – в более высоких
широтах или выше над уровнем моря – находится
популяция, тем большее среднее число детены-
шей в помете ей свойственно. Среди прочего это
связано с необходимостью компенсировать ре-
продуктивные потери, которые вынуждена нести
популяция в связи с сокращением периода раз-
множения и повышенной эмбриональной и пост-
натальной смертностью.

Средняя величина выводка у зимовавших и
прибылых самок водяной полевки в нашем реги-
оне оказалась близка к видовой норме и составляет
соответственно 6.5 ± 0.37 и плодовитости 5.7 ± 0.41
(табл. 3). В первом случае имеет место стабилиза-
ция средней величины плодовитости (показатель
асимметрии А = –0.01), а во втором – процесс ее
увеличения еще продолжается (Ивантер, 1975).
Это говорит о том, что отбор на повышенную
плодовитость затрагивает в основном молодых
самок, а у взрослых он уже завершился.

Важным фактором, определяющим снижение
репродуктивного потенциала водяной полевки,
является эмбриональная смертность. Как убеди-
тельно показали специальные исследования в Се-
верной Барабе (Евсиков и др., 1991), смертность
эмбрионов способна изменяться в разные фазы
многолетних циклов динамики численности по-
пуляции в 2–3 раза. В фазе спада численности
уровень этой формы эмбриональной смертности
достигал там 52%, а на подъеме он снижался до 4%.

В условиях таежного Северо-Запада России
эмбриональная смертность водяной полевки, вы-
численная по разности между числом желтых тел
и живых эмбрионов, равна 2.7%. Это близко к
данным по Западной Сибири (1.7%) и низовьям
Волги (2.5%), но ниже, чем в Татарии (7.2%).

Эмбриональная и ранняя постнатальная смерт-
ность определяет фактическую плодовитость – чис-
ло выращенных потомков. При этом и та, и дру-
гая обязаны своим существованием стрессовым
явлениям в популяции (Евсиков и др., 1991). По-
сле того, как популяция в течение нескольких ре-
продуктивных сезонов находится в фазе депрес-
сии и на уровне низкой численности, она осво-

Таблица 3. Плодовитость самок водяной полевки в Карелии

Примечание. В скобках указано число эмбрионов в правом и левом рогах матки.

Возрастная 
группа

Число 
исследованных 

самок

Количество самок (экз.) с числом эмбрионов Среднее 
число 

эмбрионов
на 1 самку

2 3 4 5 6 7 8 9 10

Зимовавшие 27 1 – 2 3 8 6 4 2 1 6.5 (3.4 + 3.1)
Прибылые 16 – 1 2 6 4 1 – 1 1 5.7 (3.0 + 2.7)
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бождается от стрессовых явлений, и при наличии
высокой емкости угодий начинает нормально ре-
ализовывать свой репродуктивный потенциал.
Для достижения нормального (среднего) уровня
численности, популяция, очевидно, не нуждается
в каких-то особых факторах: достаточно наличия
определенной емкости угодий и снятия популя-
ционного стресса.

Выше уже указывалось, что, продолжитель-
ность жизни водяной полевки, по наблюдении в
виварии, составляет около 2 лет, в природных же
условиях, видимо, не более 22 мес. Кроме того,
размножаются у этого вида не только взрослые
(перезимовавшие) и сеголетки ранних рождений,
но и прибылые, родившиеся позднее, включая и

появившихся на свет в конце лета. Это еще не-
сколько усложняет возрастную структуру, харак-
терную для данного вида. Представленные на
рис. 2 и в табл. 4 сезонные изменения возрастного
состава отловленных в природе водяных полевок
показывают постепенное “разбавление” зимо-
вавшей части популяции сеголетками. В июне на
их долю приходится 47.8%, в июле – 54.6, в авгу-
сте–сентябре – 90, в октябре – 100%. При этом
вместе с зимовавшими полевками из популяции
исчезают и прибылые ранних выводков. Их, оче-
видно, можно отнести к скороспелой весенней
генерации, сочетающей в себе быстрое половое
развитие с коротким жизненным циклом. Поэтому
весеннее поголовье водяных полевок однородно в
возрастном отношении и состоит преимуществен-
но из зверьков, родившихся во второй половине ле-
та прошлого года.

Тем не менее, в северо-западных частях ареа-
ла, а значит, и на его периферии, куда относится
и изучаемый нами регион, возрастная структура
популяции водяной полевки имеет свои особенно-
сти. Как уже указывалось, это прежде всего относи-
тельная ее сложность, являющаяся следствием ак-
тивного участия в размножении трех возрастных
когорт, что может считаться и одной из весьма ха-
рактерных для пограничных популяций адапта-
ций к повышенной здесь смертности зверьков.

Напомним, что период массового размноже-
ния водяных полевок в Карелии обычно начина-
ется в первой декаде мая и заканчивается уже в
августе. За эти четыре месяца большинство пере-
зимовавших самок успевает принести два помета,
размножается и часть молодых самок первых двух
пометов. В отдельные годы с неблагоприятными
погодно-климатическими условиями многие самки
вообще не размножаются. С таким “замедленным”
размножением связана и сложность возрастной
структуры осенней популяции. Она представлена

Рис. 2. Сезонные изменения возрастного состава по-
пуляции водяной полевки по данным отлова. 1 – зи-
мовавшие; 2 – прибылые ранних выводков; 3 – при-
былые поздних выводков. По оси абсцисс: месяцы;
по оси ординат: относительное число зверьков опре-
деленного возраста, % от общего числа.
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Таблица 4. Возрастной и половой состав популяции водяной полевки в Карелии по данным многолетних учетов

Месяц

Число прибылых Число зимовавших Общее число 
исследованных зверьков

абс.
из них 
самцы, 

%
χ2 абс.

из них 
самцы, 

%
χ2 абс.

из них 
зимовавшие, 

%

Май – – – 13 61.5 0.7 13 100.0
Июнь 13 53.8 0.1 14 58.3 0.3 27 48.0
Июль 43 58.1 1.1 22 54.5 0.2 65 33.8
Август 65 50.8 0.01 6 50.0 – 71 5.8
Сентябрь 59 54.3 0.6 10 70.0 1.6 69 14.5
Октябрь 2 – – – – – 2 –
Декабрь 2 50.0 – – – – 2 –
Всего 184 53.3 0.8 65 59.0 2.0 249 26.1



182

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2023

ИВАНТЕР

в два раза большим числом генераций, по сравне-
нию, например, с западносибирскими популяци-
ями из Барабинской низменности. Тем не менее,
воспроизводство популяции водяной полевки в
Карелии обеспечивается в основном за счет раз-
множения перезимовавших самок. Из самок-се-
голеток в размножении принимает участие лишь
некоторая часть особей первой генерации и то не
каждый год. Однако именно в годы более полного
участия прибылых в воспроизводстве популяции
создаются необходимые условия для заметного ее
усложнения и увеличения численности вида.

Среди пойманных зимовавших полевок пре-
обладают самцы, очевидно, в связи с их большей
активностью в период размножения. Молодые
самцы также количественно преобладают над
самками, но диспропорция эта невелика и стати-
стически недостоверна.

Изменения численности. Годовые изменения
численности водяных полевок довольно значи-
тельны, что в свое время сказывалось и на дина-
мике заготовок шкурок (рис. 3). Максимальная за
40 лет величина добычи (1940 г.) превышает ми-
нимальную (1961 г.) в 22 раза, причем за смежные
годы объем промысла изменялся в 3–6 раз. Ос-
новными причинами динамики численности во-
дяной полевки служат изменения гидрологическо-
го режима водоемов (неблагоприятный водный
режим был, в частности, главной причиной сни-
жения численности водяной полевки и ондатры в
1955–1961 гг.; Ивантер, 1965, 1975) и вспышки ту-
ляремии, что наблюдалось в Карелии в 1959–1960 гг.
(Андреев, 1961). Последнему способствует высо-
кая зараженность водяных полевок Карелии эк-
топаразитами (экстенсивность до 70 и даже 100%
при общей интенсивности 0.5–2.2).

Вообще же, на севере европейской части стра-
ны (поймы рек Северная Двина, Печера, Выче-
гда, Сухона, Онега, а в Карелии – Суна и Кемь)
по литературным данным (Пантелеев и др., 2001)
вспышки массовых размножений водяной полев-
ки отмечались в 1904, 1907, 1923 и в 1926–1928 гг.
(пик в 1927 г.). Затем, судя по заготовкам шкурок,
в поймах рек Архангельской обл. (вместе с Не-
нецким автономным округом, где основной по-
мысел велся в дельте р. Печоры) и Вологодской обл.
(р. Сухона и др.), максимально высокие подъемы
численности грызунов происходили в середине и
в первой половине 1950-х гг. (рис. 3). Сходная ди-
намика имела место в Коми и у нас в Карелии
(1927, 1934–1937, 1955–1956 гг. и менее значитель-
ные подъемы в 1942, 1949, 1952, 1960 и 1968 гг.).

Обнаруживаются и некоторые различия в ди-
намике численности водяных полевок в поймах
разных северных рек. Это подтверждают и дан-
ные Б.П. Доброхотова и В.М. Неронова (1965).
Так, в долине р. Онеги (нижнее течение) в период
с 1950 по 1962 г. по их данным наблюдалось три

подъема численности зверьков: в 1952, 1956,
1959–1960 гг.; в долине р. Северной Двины, в ос-
новном ниже впадения в нее р. Пинеги и в дельте,
отмечались три волны высокой численности с
пиками в 1952, 1957, 1961 гг.; в долине р. Мезени и
ее притока – р. Башки – было также три подъема
численности вида: в 1952, 1956–1957, 1960 гг.; в
пойме р. Печоры и по ее притокам Ижме, Пижме
и Цильме – в 1952, 1955 и 1956 гг.

При этом интенсивность вспышек массового
размножения в поймах северных рек достигала
весьма высоких показателей. Так, в дельте Печо-
ры, где складывались наиболее благоприятные на
севере условия для жизни водяных полевок, заго-
товки превышали 0.5 млн шкурок в год (1953), в
Коми – 380 тыс. (1934 г.). В Вологодской обл.
максимальная заготовка была в 1935 г. (9 тыс.).

Однако при некоторых различиях периодов
развития вспышек массового размножения в бас-
сейнах разных рек наблюдались и периоды син-
хронных подъемов численности. Из 36 краев и
областей европейской части страны, по которым
имеются данные о заготовках шкурок за довоен-
ные годы, пики численности помимо общего
подъема в 1956–1959 гг. регистрировались в 1933–
1935 гг. (в 21 регионе) и в 1940–1941 гг. (14 реги-
онов).

Что же касается связи массовых размножений
этого вида с цикличностью солнечной активности
(Максимов, 1966; Пантелеев, 1968), то на нашем
материале она не прослеживается. Из четырех до-
стоверных подъемов численности водяной полевки
в Карелии с максимумом солнечной активности
совпал лишь один (1949–1950 гг.), а остальные
(1932, 1945–1946 и 1953) пришлись на минимум
или спад цюрихских среднегодовых чисел Вольфа.
Это, конечно, не значит, что космические факторы
вообще не влияют на численность водяной по-
левки, но они опосредованы многолетними коле-
баниями гидрологического режима водоемов и
сильно затушевываются действием внутрипопу-

Рис. 3. Кривая заготовок шкурок водяной полевки в
Карелии в 1932–1962 гг. По оси абсцисс: годы; по оси
ординат: число шкурок.
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ляционных и биоценотических факторов. В оча-
гах массового размножения рост численности
может затормаживаться авторегуляторно через
стресс (Евсиков и др., 1991), а также путем ком-
пенсаторной перестройки возрастной структуры
размножающихся зверьков. В данном случае речь
идет о более массовом половом созревании и об
участии в размножении сеголеток-первопометни-
ков в условиях разреженной популяции и о почти
полном не созревании их при переуплотнении на-
селения. Компенсаторная перестройка возрастной
структуры за счет изменения скорости полового со-
зревания у полевок чаще всего связана именно с
эффектами хронического стресса, развивающей-
ся при высокой плотности популяции.

Вместе с тем, как было показано С.С. Шварцем
с соавторами (1957), интенсивность размножения
популяции тесно связана с весенними условиями
существования. Ранняя и благоприятная по гид-
роклиматическим условиям весна способствует
более дружному и раннему началу размножения
зимовавших полевок, раннему половому созрева-
нию и более полному вступлению в размножение
сеголеток весенне-летних выводков. При раннем
начале сезона размножения как зимовавшие самки,
так и сеголетки первого весеннего помета дают за
лето по “лишней” генерации (Пантелеев, 1968). В
то же время сроки и характер весны могут быть
связаны с солнечной активностью. Таким обра-
зом, численность водяной полевки, как и других
мелких млекопитающих Карелии, определяется
совокупным действием многих факторов, каж-
дый из которых может превалировать в опреде-
ленные годы и определенных ситуациях.

Заключение. Как показали проведенные ис-
следования, выявленные выше экологические
особенности, свойственные водяной полевке в
специфических условиях северо-западной пери-
ферии ареала, отличаются значительной лабиль-
ностью и гармоничной согласованностью как с
плотностью и состоянием популяции, так и с
внешними факторами среды. Разнообразие эко-
логически приспособлений, их трансформация и
смена во времени и пространстве, адаптивный
динамизм и ориентированность на конкретную
экологическую ситуацию, складывающуюся из
взаимодействия экзогенных и эндогенных факто-
ров, обуславливают относительную стабильность и
оптимальное состояние популяций рассматривае-
мого вида в экстремальных для него приграничных
условиях. Вместо узких специальных приспособле-
ний индивидуального ранга в периферических
его населениях успешно реализуются широкие
структурно-популяционные адаптивные комплек-
сы, отличающиеся динамичностью и высокой ско-
ростью компенсаторной перестройки. Весьма ха-
рактерны для обитающей на северо-западе ареала
водяной полевки, имеющие существенное адап-
тивное значение синантропизм в биотопическом

размещении, трехкогортность участия зверьков в
репродукции и значительно более сложная, чем в
оптимуме ареала, экологическая структура попу-
ляции. Определенную роль в жизни и особенно
воспроизводстве периферических популяций во-
дяной полевки могут играть и специфические ре-
гуляторные, в том числе стресс-факторные, меха-
низмы направленного действия, осуществляю-
щие поддержание численности на оптимальном
уровне. Однако у северо-западных границ ареала
действие эти механизмов более ограничено и
поддержание динамического баланса популяции
с ресурсами ее местообитания в основном дости-
гается при более значительном участии внешних
факторов. Все это подтверждает выдвинутую на-
ми ранее концепцию периферических популяций
(Ивантер, 1975, 1985, 2008, 2017), согласно кото-
рой в экологическом центре (оптимуме) видового
ареала животных население вида благодаря функ-
ционированию внутрипопуляционных компен-
саторных механизмов отличается не только высо-
ким уровнем численности, но и большей устой-
чивостью и однородностью, тогда как у границ
распространения действие этих механизмов бо-
лее ограничено, и организация населения изме-
няется в более широком диапазоне и с большей
амплитудой. Вместе с тем для периферически попу-
ляций водяной полевки характерны и так называе-
мые “популяционные волны”, возникающие с
чрезвычайно резкими и неритмичными изменени-
ями численности. Соответственно более выражены
и гораздо рельефнее проявляются вблизи границ
ареала и специфические структурно-популяци-
онные адаптации, направленные в частности на
максимально эффективное воспроизводство на-
селения, способное обеспечить виду и его попу-
ляциям необходимое преодоление экстремаль-
ных условий экологического пессимума. Таково,
в частности, отмеченное нами для северо-запад-
ных зон ареала водяной полевки более полное и
частое созревание и участие в размножении при-
былых особей.

Финансирование. Работу проводили в соответ-
ствии с Государственным заданием федерального
исследовательского центра “Карельский науч-
ный центр РАН”.
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We have conducted the long-term expeditionary and stationary studies in the taiga Northwest of Russia
(1958–2018) to characterize the population, biotopic distribution, nutrition, reproduction, spatial and eco-
logical structure of the population, and the dynamics of the number of water voles, including those associated
with its habitat in northern range boundaries: timing, reproductive cycles, course and intensity of reproduc-
tion, participation in the reproduction of individual age groups, variations in brood size, etc. The breeding
season from the first pregnant females are caught in spring to the last newly born females in autumn lasts 4–
6 months. It depends on the state of the population and weather and phenological conditions of the year. The
average brood in wintering and arrived female voles in our region was close to the species norm and amounted
to 6.5 ± 0.37 and 5.7 ± 0.41. The main reasons for the long-term dynamics of the species abundance are
changes in the hydrological regime of water bodies.

Keywords: population, range periphery, reproduction periods, reproductive cycles, arrived, wintering, fertil-
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Оценены половые различия возрастных изменений функциональной активности и экспрессии ре-
цепторных и регуляторных белков ренин-ангиотензиовой системы (RAS) в аорте и миокарде крыс.
Установлено, что с возрастом у самок повышается чувствительность аорты к вазоконстрикторному
действию ангиотензина II, в то время как у старых самцов она остается неизменной. В аорте старых
самок выявлено снижение уровня мРНК ACE, MasR и ACE2 в 1.6, 1.8 и 4.4 раза соответственно. По-
казано, что в процессе старения в левом желудочке самок уровень мРНК MasR и ACE2 снижается, у
самцов, напротив, уровень мРНК ACE и MasR повышается. Полученные результаты свидетельству-
ют о половых особенностях возрастных изменений активности RAS в сосудах и сердце крыс.
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Наиболее частой причиной смерти среди по-
жилых людей являются сердечно-сосудистые и
цереброваскулярные заболевания. Борьба с воз-
растными сосудистыми заболеваниями имеет ре-
шающее значение, поскольку с каждым годом
увеличивается число людей старше 65 лет. В ос-
нове развития возрастной сосудистой патологии
лежат нарушения сократительной, барьерной,
секреторной, транспортной функций сосудистой
системы (Lakatta 2015; Lacolley et al., 2018; Ungvari
et al.,2018). Результаты эпидемиологических ис-
следований артериального давления у мужчин и
женщин, а также данные, полученные на экспе-
риментальных моделях животных, указывают на
существенные половые различия в возникнове-
нии артериальной гипертензии и последующих
осложнений, включая инфаркт миокарда, ин-
сульт, ретинопатию, хроническую почечную не-
достаточность, сахарный диабет (Boese et al.,2017;
Kavousi, 2020).

У молодых людей артериальное давление
определяется в основном резистентностью пери-
ферических сосудов, в то время как у пожилых –
в большей степени жесткостью магистральных
сосудов (Quinn et al., 2012; Thijssen et al., 2016;
Saeed et al.,2018). Прогрессирующее увеличение
жесткости крупных эластических артерий, преж-

де всего аорты, является ранним показателем их
старения. Важная функция аорты заключается в
том, чтобы гасить повышение давления, вызван-
ное выбросом крови из левого желудочка во вре-
мя систолы. По мере потери эластичности аорты
повышается систолическое кровяное давление на
единицу крови, выбрасываемой из левого желу-
дочка, что приводит к увеличению систолического
давления и к нагрузке на левый желудочек сердца.
Все это способствует развитию гипертонии, ги-
пертрофии левого желудочка, субэндокардиаль-
ной ишемии и фиброза сердца (Mazzaro et al.,
2005; Sheydina et al., 2011).

Большинство исследований по изучению воз-
растных изменений проводится на артериях с
преобладающей резистивной функцией. Физио-
логические эффекты старения магистральных со-
судов, в том числе изменения их чувствительно-
сти по отношению к вазоактивным соединениям,
и механизмы развития гипертонии в пожилом
возрасте у мужчин и женщин изучены недоста-
точно.

В настоящее время доказано влияние окисли-
тельного стресса на процессы старения сосудов. Ак-
тивные формы кислорода обладают цитотоксиче-
ским действием, негативно влияют на функцию ми-
тохондрий и увеличивают синтез широкого спектра

УДК 551.464.4:551.464.7
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воспалительных цитокинов и хемокинов, что при-
водит к активации воспалительных процессов в
стареющих сосудах (Wang, Shah, 2015; Ungvari et al.,
2018). Снижение синтеза и биодоступности NO
является одной из причин возрастного снижения
эндотелий зависимой дилатации сосудов, увели-
чения вазоконстрикции и нарушения перфузии
тканей (Taddei et al., 2000; Rodriguez-Manas et al.,
2009; Donato et al.,2015).

Решающая роль в возрастной дисфункции со-
судов отводится рецепторам плазматической мем-
браны клеток, связанных с G-белками (GPCR),
которые активируют сходные сигнальные пути и
регулируют широкий спектр клеточных физиоло-
гических и патологических процессов (Wirth et al.,
2016). Важную роль в регуляции функциональной
активности сосудов играет ренин-ангиотензино-
вая система (RAS). RAS состоит из двух осей регу-
ляции внутриклеточной сигнализации: 1) класси-
ческой ACE/ATII/AT1R, активация которой при-
водит к вазоконстрикции, пролиферации клеток,
гипертрофии органов, задержке ионов натрия,
высвобождению альдостерона и др. и 2) альтерна-
тивной ACE2/AT(1–7)/MasR. Посредством ACE2/
AT(1–7)/MasR-сигнального каскада реализуются
вазодилатационный, антипролиферативный, ан-
тигипертрофический, кардиозащитный, проти-
воспалительный эффекты RAS. При активации
данного каскада подавляется процесс тромбооб-
разования в микрососудах и фиброзирования ле-
гочной ткани (Verdecchia et al., 2020).

Связанное с возрастом повышение активно-
сти RAS в значительной степени способствует
развитию гипертонии и широкого спектра нару-
шений, включая гипертрофию сердца, фибрил-
ляцию предсердий и сердечную недостаточность
(Mehta, Griendling, 2007; Yamamoto et al., 2007;
Lakatta, 2015; Wang, Shah, 2015). Мы предположи-
ли, что в стареющих сосудах и миокарде происхо-
дят значительные изменения на уровне экспрес-
сии генов, кодирующих важнейшие регуляторные
белки RAS, что приводит к дисбалансу функцио-
нальной активности двух осей регуляции внутри-
клеточной сигнализации: ACE/ATII/AT1R и ACE2/
ATII/MasR.

В настоящем исследовании мы оценили функ-
циональную активность и экспрессию генов ан-
гиотензиновых рецепторов AT1A-типа, а также
экспрессию генов MasR и ангиотензинпревраща-
ющих ферментов – ACE и ACE2 в аорте и мио-
карде молодых и старых крыс обоего пола для по-
нимания вклада RAS в развитие сердечно-сосу-
дистых заболеваний в старости.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Эксперименты выполнены на беспородных
крысах обоего пола.

Крысы, включенные в исследование, были
рандомизированы на четыре группы: 1 группа –
самки в возрасте 4 мес. (молодые, n = 19); 2 группа –
самки в возрасте 24 мес. (старые, n = 19); 3 группа –
самцы 4 мес. (молодые, n = 19); 4 группа – самцы
в возрасте 24 мес. (старые, n = 19).

Анестезированных крыс (25% раствор уретана,
4 мл/кг) декапитировали, извлекали сердце и
грудной отдел аорты для проведения дальнейших
физиологических и молекулярно-биологических
исследований. Часть изолированной аорты (~1 см)
помещали в раствор Кребса–Хенселейта, охлажден-
ный до +4°C, и использовали в физиологических
экспериментах. Состав раствора Кребса–Хенсе-
лейта в мМ: NaCl – 121; KCl – 4.69; KH2PO4 – 1.1;
NaHCO3 – 23.8; MgSO4 – 1.6; CaCl2 – 1.6; ЭДТА –
0.032; D-глюкоза – 8. Остальную часть аорты и
фрагмент левого желудочка сердца помещали в
охлажденный до +4°C физиологический раствор
NaCl и использовали для проведения ПЦР анализа.

Измерение силы сокращения аорты в изометри-
ческом режиме. Сосуды очищали от жировой и со-
единительной тканей и нарезали на кольца шири-
ной 1.5–2.2 мм, которые крепили на держателях,
помещенных в раствор Кребса-Хенселайта, аэриру-
емый карбогеном (5%-ная CO2 в O2) в проволочном
четырехканальном миографе (“DanishMyo Technol-
ogy”, модель Multi Myograph System – 620M).

После достижения в камерах миографа темпе-
ратуры раствора 37.0 ± 0.5°С фрагменты аорты
растягивали радиально до оптимального диамет-
ра просвета, соответствующего 90% пассивного
диаметра сосуда при 100 мм Hg (Mulvany, Halpern,
1977). После процедуры растяжения и последую-
щего периода стабилизации в течение 20 мин
жизнеспособность сосудов проверяли с помощью
1 мкМ фенилэфрина – агониста α-адренорецепто-
ров (α-AR, “Sigma”, США). Сохранность эндотелия
тестировали с помощью агониста мускариновыхре-
цепторов10 мкМ карбахола–негидролизируемого
ацетилхолинэстеразами аналога ацетилхолина
(Sigma, США).

После процедуры стандартизации сосудов
приступали к измерению силы сокращения колец
аорты в ответ на воздействие ATII в концентра-
ции 100 нМ (Sigma, США). Данная концентрация
ATII является насыщающей концентрацией для
сосудов в условиях наших экспериментов.

Обработка результатов физиологических экспе-
риментов. Результаты обрабатывали в Microsoft
Excel с использованием количественных данных
силы сокращения сосудов (мН), экспортирован-
ных из программного обеспечения миографа
(LabChartPro).

Статистический анализ проводили с использо-
ванием программного обеспечения Graph Pad
Prism 5. Для сравнения средних значений и стати-
стических различий между группами использова-
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ли дисперсионный анализ (ANOVA) с последую-
щими апостериорными тестами Тьюки. Расхож-
дения считали достоверными при p < 0.05.

Проведение количественного ПЦР анализа.
Экспрессию мРНК рецепторов AT1AR и MasR и
ферментов ACE и ACE2 измеряли в тканях аорты и
левого желудочка сердца. Возрастные изменения
оценивали по разнице в уровне мРНК.

Выделение тотальной РНК. После извлечения
фрагментов сердца и аорты кровь отмывали фи-
зиологическим раствором хлорида натрия охла-
жденным до +4°C. Затем ткани помещали в рас-
твор RNAlater (Ambion, США) и хранили до выде-
ления РНК при –20°C.

Кусочки ткани левого желудочка и аорты из-
мельчали в жидком азоте. Экстракцию РНК из тка-
ней проводили с использованием набора GeneJET™
(ThermoFisher Scientific Inc., США) согласно про-
токолу производителя. Выделенную тотальную
РНК обрабатывали ДНКазой I (Thermo Fisher
Scientific Inc., США) для предотвращения загряз-
нения геномной ДНК. Концентрацию тотальной
РНК определяли количественно на спектрофото-
метре NanoDrop ® ND-1000 (Thermo Fisher Scien-
tific Inc., США). Для проведения реакции обрат-
ной транскрипции с использованием набора Revert
Aid H Minus First Strand cDNA Synthesis Kit (Ther-
mo Fisher Scientific Inc., США) брали 1 мкг РНК.
Реакцию обратной трансрипции проводили в со-
ответствии с инструкциями производителя, ис-
пользуя случайны егексамерные праймеры.

Проведение количественной полимеразной цеп-
ной реакции. Количественную ПЦР проводили с
использованием набора qPCRmix-HS (“Евроген”,
Россия) согласно инструкции производителя прай-
меров. Праймеры для реакции были подобраны,
синтезированы и валидированы ООО “ДНК-
Синтез” (Россия) (табл. 1)

Количественную ПЦР проводили в амплифи-
каторе CFX96 Cycler-RealTime PCR Detection Sys-
tem (BioRad Laboratories, Inc., Hercules, CA,
США) в 96-луночном планшете, в объеме 20 мкл,

используя 1 мкл кДНК. Все эксперименты вклю-
чали отрицательный контроль и были повторены
дважды.

Реакцию проводили при следующих условиях:
начальная денатурация (инициация фермента) –
3 мин при 95°C, далее 40 циклов (денатурация –
15 с при 95°C, отжиг/элонгация – 1 мин при 60°C).
Для нормализации уровней экспрессии генов ис-
пользовали β-актин. Различия в экспрессии целе-
вого гена оценивали по изменению соотношения
уровней мРНК гена/мРНК β-актина. Отрицатель-
ные контроли были поставлены в соответствии с
общепринятыми стандартами для отрицательных
контролей при проведении количественной ПЦР.
Реакцию проводили без фрагментов кДНК, что-
бы исключить контаминацию реагентов, и с об-
разцом тотальной РНК, чтобы исключить конта-
минацию кДНК геномной ДНК.

Анализ результатов количественной ПЦР. Ре-
зультаты обрабатывали в Microsoft Excel с исполь-
зованием алгоритма 2–ΔΔCt.

Статистический анализ проводили с использо-
ванием программного обеспечения Graph Pad
Prism 5. Для сравнения средних значений и стати-
стических различий между группами использовали
дисперсионный анализ (ANOVA) с последующи-
ми апостериорными тестами Тьюки. Расхожде-
ния считались достоверными при p < 0.05. Данные
в тексте представлены в виде средних значений и
ошибки среднего.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Аорта. У самок в процессе старения аорта ста-

новится более чувствительной к вазоконстрик-
торному действию ангиотензина II (ATII). Так, в
ответ на воздействие ATII в концентрации 100 nМ
на изолированные кольца аорты старых самок при-
рост силы их сокращения составлял 5.9 ± 0.5 mN,
что значительно превышало величину агонист-
индуцированного сокращения сосудов молодых
самок (2.6 ± 0.3 mN) (рис. 1). В отличие от самок,

Таблица 1. Последовательность праймеров, используемых в работе

Ген Прямой праймер Обратный праймер Праймер с флуоресцентным зондом

Actb CTGACAGGATG
CAGAAGGAG

GATAGAGCCACCAA
TCCAC

FAM-CAAGATCATTGCTCCTCCTGAGC-BHQ1

AT1AR CACCAGGTCAA
GTGGATTTC

CTTTTGATACCATCT
TCAGCA

FAM-AGTGTCTGAGACCAACTCAACCCA-BHQ1

MasR CATCCTGCCAGA
GAGAAAATG

GGTATTCATGGCTT
TCTCCTCA

FAM-CCAGCACAAGAACTCCTCATGGACC-BHQ1

ACE CAAAGTACGTG
GACTTCTCCA

GCTCCAAGTCGTCG
GACTC

FAM-CAAGCTCAACGGCTACTCTGATGC-BHQ1

ACE2 GGCTGAAAGAG
CAGAACAG

CCCAAGAGCTGATT
TTAGGCT

FAM-ACTGGAGCCCATATGCCGACC-BHQ1
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у старых крыс самцов реакция аорты на воздей-
ствие ATII существенно не отличалась от реакции
сосудов молодых животных (рис. 1). Воздействие
ATII (100 nМ) на изолированные кольца аорты мо-
лодых и старых крыс самцов приводило к одинако-
вому приросту силы их сокращения (6.5 ± 0.5 mN и
5.5 ± 0.6 mN соответственно), что свидетельство-
вало об отсутствии возрастных изменений реак-
тивности аорты старых самцов по отношению к
действию ATII. Отмечено, что чувствительность
аорты молодых крыс самок к вазоконстрикторно-
му действию ATII (100 nМ) достоверно ниже, чем

сосудов молодых самцов (соответственно 2.6 ±
± 0.3 mN и 6.5 ± 0.5 mN, p < 0.001) (рис. 1).

Установлено, что в сосудах старых крыс незави-
симо от пола животных уровень мРНК рецепторов
AT1A-типа, через которые реализуется вазокон-
стрикторный эффект ATII, остается неизменным и
сопоставим по величине у самок и самцов (рис. 2а).

Как показано на рис. 2б, в процессе старения в
аорте крыс самок снижается уровень мРНК ACE c
0.7 ± 0.04 до 0.41 ± 0.02 относительных единиц
(ОЕ), в то время как в сосудах самцов он остается
неизменным. Отмечено, что у самцов в аорте уро-
вень мРНК ACE превышает в 1.5 и в 2.6 раза анало-
гичные показатели в сосудах молодых и старых са-
мок (соответственно 0.7 ± 0.04 и 1.02 ± 0.05; 0.41 ±
± 0.02 и 1.06 ± 0.05ОЕ).

В аорте старых крыс самок более чем в полтора
раза снижается уровень мРНК MasR по сравнению
с уровнем данных рецепторов в сосудах молодых
животных (с 1.46 ± 0.1 до 0.83 ± 0.06 ОЕ) (рис. 3а).
В отличие от самок, в аорте крыс самцов не выяв-
лено возрастных изменений уровня мРНК MasR.
Однако отмечено, что в сосудах крыс самцов уро-
вень экспрессии MasR значительно ниже, чем в
сосудах молодых самок (рис. 3а). Выявлена анало-
гичная динамика возрастных и половых изменений
уровня экспрессии гена ACE2. Так, по сравнению
с сосудами молодых крыс уровень мРНК ACE2 в
аорте старых самок падает более чем в 4 раза, в то
время как в аорте старых самцов он остается не-
изменным (рис. 3б). В аорте самцов уровень
мРНК ACE2 более чем в 2 раза ниже аналогичных
показателей в сосудах молодых самок. Следует
отметить, что в сосудах старых самцов уровень
мРНК ACE2 выше, чем в аорте старых самок (со-
ответственно 0.65 ± 0.07 и 0.35 ± 0.05 ОЕ), что

Рис. 1. Влияние возраста на силу сокращения изоли-
рованных колец аорты крыс самок и самцов в ответ на
воздействие ангиотензина II (ATII, 100nM). * – p <
< 0.001 при сравнении с самками в возрасте 4 мес.
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Рис. 2. Влияние возраста на уровень экспрессии генов (а) ангиотензиновых рецепторов AT1A-типа и (б) ангиотензин-
превращающего фермента (ACE) в аорте крыс самок и самцов. *– p < 0.0001 при сравнении с самками в возрасте 4 мес.;
# – p < 0.0001 при сравнении с самками в возрасте 24 мес.
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обусловлено исключительно только значитель-
ным падение экспрессии гена ACE2 в аорте ста-
рых самок (рис. 3б).

Сердце. Возрастных изменений содержания
мРНК рецепторов ангиотензина AT1A-типа в ле-
вом желудочке сердца крыс обоего пола не обнару-
жено. Важно отметить, что независимо от возраста
уровень мРНК AT1AR в левом желудочке крыс-
самок был достоверно выше, чем у самцов (рис. 4а).

В желудочке молодых крыс обоего пола уровень
экспрессии гена ACE (рис. 4б) одинаков. Однако
при старении экспрессия гена ACE увеличивается

в желудочке старых самцов крыс в 2 раза по срав-
нению с молодыми самцами.

В желудочке молодых самок крыс уровень экс-
прессии генов MasR и ACE2 выше, чем у самцов
(рис. 5). В миокарде старых самок по сравнению с
молодыми самками уровень мРНК MasR снижается
с 1.9 ± 0.1 до 1.2 ± 0.03 ОЕ и мРНК ACE2 с 1.24 ± 0.04
до 0.83 ± 0.03 ОЕ. Важно подчеркнуть, что у самок
наблюдается сходная динамика возрастных изме-
нений экспрессии исследуемых генов в миокарде
и аорте. В отличие от самок крыс, у старых самцов
в левом желудочке выявлено достоверное увели-

Рис. 3. Влияние возраста на уровень экспрессии генов (а) рецепторов MasR и (б) ангиотензинпревращающего фермен-
та 2 (ACE2) в аорте крыс самок и самцов. *– p < 0.01 при сравнении с самками в возрасте 4 мес.
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Рис. 4. Влияние возраста на уровень экспрессии генов (а) AT1AR и (б) и ACE в левом желудочке крыс самок и самцов.
*– p < 0.05 при сравнении с самками в возрасте 4 мес.; # – p < 0.05 при сравнении с самками в возрасте 24 мес.; + – p < 0.05
при сравнении с самцами в возрасте 4 мес.
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чение экспрессии гена MasR, при этом уровень
экспрессии гена ACE2 не изменился (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Учитывая нынешний и прогнозируемый рост
числа пожилых людей, в ближайшем будущем
возрастет частота сердечно-сосудистых заболева-
ний и увеличится нагрузка на здравоохранение.
До сих пор причина возрастного повышения арте-
риального давления плохо изучена. С возрастом
возрастает активность вазоактивных медиаторов, в
том числе ангиотензина II, которые участвуют в фи-
зиологии старения сосудов, способствуя структур-
но-функциональным изменениям гладкомышеч-
ных и эндотелиальных клеток сосудов, уменьше-
нию эластичности и изменению сократительных
свойств артерий. Ранее было установлено, что ак-
тивация RAS напрямую зависит от уровня поло-
вых гормонов (Paul et al., 2006). Эстрогены подав-
ляют активность RAS как на системном, так и на
тканевом уровнях (Fischer et al., 2002). Показано,
что эстрогены снижают уровень мРНК ACE в
почках, легких и аорте крыс, подавляют экспрес-
сию рецептора AT1. Несмотря на многочислен-
ные экспериментальные и клинические свиде-
тельства того, что половые гормоны регулируют
RAS и тем самым опосредуют воздействие на сер-
дечно-сосудистую систему у мужчин и женщин в
пре- и постменопаузе/андропаузе в физиологиче-
ских условиях, их роль в развитии половых разли-
чий при возникновении сердечно-сосудистых забо-
леваний и смертности полностью не установлена.

Известно, что мужчины предрасположены к
развитию сердечно-сосудистых заболеваний, вклю-
чая атеросклероз и гипертонию, в более раннем

возрасте по сравнению с женщинами, что связы-
вают с защитной функцией эстрогенов. В частно-
сти, у женщин эндотелиальная дисфункция воз-
никает более чем на десять лет позже, чем у муж-
чин (LeBlanc et al., 2009,2013; Stanhewicz et al.,
2018). В процессе физиологического старения у
женщин в большей степени, чем у мужчин, сохра-
няется целостность структуры миокарда (Olivetti
et al., 1995). Что, по-видимому, обусловливает бо-
лее высокую частоту возникновения фибрилля-
ций предсердий (Atrialfibrillation, AF) у пожилых
мужчин, чем у женщин (Tsuneda et al., 2009; Mag-
nani et al., 2012, 2014; Lin et al., 2018; Kavousi, 2020).
Полагают, что это связано с более ранним пора-
жением коронарных артерий у мужчин. У жен-
щин AF диагностируется в более пожилом воз-
расте, но риск развития связанных с AF осложне-
ний у них значительно выше, чем у мужчин того же
преклонного возраста. То есть негативные прояв-
ления процесса старения сосудов и миокарда
раньше проявляются у мужчин, чем у женщин, но
по мере увеличения продолжительно жизни эти
различия нивелируются, и имеют тенденцию к
прогрессированию отдельных проявлений в зави-
симости от пола.

Нами установлено, что сила сокращения аор-
ты молодых крыс самок в ответ на воздействие
ATII почти в 2 раза меньше силы сокращения со-
судов молодых самцов (рис. 1). Мы полагаем, что
при одинаковом уровне мРНК AT1AR в аорте мо-
лодых крыс обоего пола гипочувствительность
сосудов молодых самок к действию ATII обуслов-
лена более низким уровнем экспрессии ACE и вы-
соким – ACE2 и MasR, чем в аорте молодых крыс
самцов (рис. 2, 3). Полученные результаты согла-
суются с данными литературы. Показано, что у

Рис. 5. Влияние возраста на уровень экспрессии генов (а) рецепторов MasR и (б) ACE2 в левом желудочке крыс самок
и самцов.* – p < 0.05 при сравнении с самками в возрасте 4 мес.; # – p < 0.05 при сравнении с самками в возрасте
24 мес.; + –p < 0.05 при сравнении с самцами в возрасте 4 мес.
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молодых здоровых самцов мыши по сравнению
со здоровыми самками сосудосуживающий ответ
на действие ATII и эндотелин-1 более выражен,
что связано не только с более высоким синтезом
ATII и ET-1, но также с половыми различиями в
экспрессии их рецепторов (Stanhewicz et al., 2018).
Кроме того, у самок выше концентрация АТ(1–7)
в крови и уровень экспрессии MasR в сосудах, что
также способствует менее выраженному агонист
индуцированному повышению тонуса сосудов у
здоровых молодых самок, по сравнению с моло-
дыми самцами. Более низкий сосудосуживающий
эффект на воздействие ATII у самок крыс, чем у
самцов, также связан с действием эстрогенов
(Sampson et al., 2012). На хирургической модели
менопаузы (овариэктомированные крысы) пока-
зано, что сосудосуживающий ответ на воздей-
ствие ATII был значительно выше, а на AT(1–7) –
ниже, чем у контрольных животных (Endlich et al.,
2017).

Нами установлено, что по мере старения у старых
самок чувствительность аорты к вазоконстрик-
торному действию ATII значительно возрастает, в
то время как чувствительность сосудов старых
самцов остается неизменной (рис. 1). При этом в
аорте крыс обоего пола не выявлено возрастных
изменений уровня экспрессии гена AT1AR. По-
скольку эстроген оказывает сильное вазодилата-
торное влияние на сосудистую сеть, полагают,
что у особей женского пола в старости снижение
циркулирующего эстрогена может привести к
усилению GPCR-опосредованных сосудосужи-
вающих ответов артерий (Mouat et al., 2018). Вы-
сокую распространенность артериальной гипер-
тензии у женщин в постменопаузе связывают с
активацией RAS (Lima et al., 2012). Ранее в экспе-
риментах на молодых (4 мес.) и старых (24 мес.)
мышах самцах C57BL6 также было продемон-
стрировано, что в сонных артериях сокращения,
вызванные воздействием ATII, а также экспрессия
генов двух изоформ рецептора AT1AR и AT1BR, ко-
торые опосредуют вазоконстрикторные эффекты
ATII, не изменяются в процессе старения (Meyer
et al., 2014). Следует отметить, что только в старо-
сти сила сокращения аорты самок в ответ на воз-
действие ATII сопоставима по величине с реакцией
сосудов, как молодых, так и старых крыс самцов
(рис 1). Столь значительный рост сократительной
реакции аорты старых самок на воздействие ATII
вероятно обусловлен падением уровня экспрес-
сии генов ACE2, MasR и ACE в стареющих сосудах
(рис. 2, 3). В отличие от крыс самок у старых сам-
цов в сосудах не было выявлено возрастных изме-
нений экспрессии генов основных регуляторных
белков как классической ACE/ATII/AT1R, так и
альтернативной ACE2/AT(1–7)/MasR осей RAS.

Тканеспецифическая активация RAS, связан-
ная с процессом старения, была продемонстри-
рована на примере различных органов, включая

сердце (Wang et al., 2010; Yoon, Choi, 2014; Yoon et al.,
2016). ATII действует как модулятор ремоделиро-
вания желудочков после инфаркта миокарда и
может вызывать гипертрофию и фиброз сердца за
счет прямого воздействия на сердце независимо
от артериального давления (De Smet et al., 2003;
Dasgupta, Zhang, 2011). Клеточные процессы, кото-
рые запускает ATII в сердце в основном опосредова-
ны AT1AR. Было обнаружено, что AT1AR индуци-
рует экспрессию β-трансформирующего фактора
(TGFβ1), за счет которого реализуется гипертро-
фический рост кардиомиоцитов (Campbell, Kat-
wa, 1997; Kupfahl et al., 2002; Schulz et al., 2002).
Активация сигнального каскада от рецепторов
TGFβ1 также увеличивает ядерную транслока-
цию белков Smad и транскрипцию генов белков,
таких как коллаген, фибронектин и фактор роста
соединительной ткани (CTGF) (Lim, Zhu, 2006).
Таким образом, индуцированные ATII/TGFβ1
аутокринно-паракринные клеточные ответы в
фибробластах, интерстиции миокарда и кардио-
миоцитах вызывают гипертрофию сердца. Гипер-
трофические изменения миокарда, вызванные
ATII, также могут опосредоваться активацией
MAP-киназы и сигнальных каскадов JAK/STAT
(Marrero et al., 1995; Paul et al., 2006; Dasgupta,
Zhang, 2011; Karnik et al., 2015). AT1R также явля-
ется мощным медиатором окислительного стрес-
са, что является одним из вредных последствий
активации RAS. Активные формы кислорода иг-
рают важную роль в прогрессировании сердечно-
сосудистой дисфункции и хронической сердеч-
ной недостаточности (Seshiah et al., 2002; Taniyama,
Griendling, 2003; Touyz, 2005).

Мы обнаружили, что у крыс обоего пола в про-
цессе старения в левом желудочке не изменяется
содержание мРНК AT1AR. Важно отметить, что в
левом желудочке как молодых, так и старых крыс
самок экспрессия AT1AR была, в среднем, на 20%
выше, чем у самцов (рис. 4а). В сердце старых са-
мок экспрессия гена ACE остается неизменной,
тогда как в миокарде старых самцов уровень
мРНК ACE значительно возрастает по сравнению
с аналогичными показателями у молодых самцов
и самок независимо от их возраста (рис. 4б). Ра-
нее показано, что у половозрелых мышей в сердце
самцов в большей степени, чем у самок экспрес-
сируется ACE (Freshour et al., 2002). Выявленные
половые различия в экспрессии гена ACE позво-
ляют предположить, что синтез этого фермента
значительно усиливается в сердцах стареющих
крыс самцов, что приводит к последующей гене-
рации ATII и чрезмерной хронической активации
AT1AR-индуцированных внутриклеточных сиг-
нальных каскадов в кардиомиоцитах.

В левом желудочке молодых самок уровень
экспрессии генов MasR и ACE2 достоверно выше,
чем у молодых самцов, в 1.5 и 1.3 раза соответствен-
но (рис. 5). Однако, с возрастом у самок наблюда-
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лось значительное снижение уровней мРНК MasR
и ACE2. Эти данные позволили предположить,
что в левом желудочке старых самок (24 мес.) ак-
тивность альтернативной RAS оси ACE2/AT(1–
7)/MasR снижается, что может способствовать
усилению повреждающего влияния ATII на
функциональную активность миокарда. Кардио-
протекторный эффект эстрогенов продемонстри-
рован в многочисленных исследованиях. В сердце
мышей, подвергшихся овариэктомии, было об-
наружено снижение экспрессии генов ACE2,
MasR и AT2R и увеличение экспрессии AT1R, что
свидетельствует о нарушении баланса между ося-
ми RAS: ACE/ATII/AT1R и ACE2/AT(1–7)/MasR
(Borges et al., 2017).

В отличие от крыс самок, в левом желудочке
старых самцов уровень мРНК MasR не снижался,
а, напротив, увеличился на 71% по сравнению со
значениями в сердце молодых самцов (рис. 5а).
Биологические функции MasR в сердце менее
изучены, чем в сосудах. Экспрессия MasR обнару-
живается в кардиомиоцитах, сердечных фибробла-
стах и клетках синоатриального узла (Ferreira et al.,
2011). MasR– это GPCR, который обладает высокой
конститутивной активностью, взаимодействуя с
белками Gαi, Gαq, Gαq/11, Gα12/13 (Canals et al.,
2006; Zang et al., 2012; Tirupula et al., 2014; Karnik et al.,
2015). Сложность изучения функционального зна-
чения MasR-индуцированной передачи сигналов
обусловлена не только их высокой конститутив-
ной активностью и взаимодействием с различны-
ми G-белками, но и способностью образовывать
гетеродимеры с рецепторами ангиотензина AT1R
и AT2R и брадикинина B2R. Образование гетеро-
димеров существенно влияет на десенсибилиза-
цию, транспортные свойства и передачу сигналов
каждого из рецепторов, входящих в комплекс
(Castro et al., 2005; Rukavina Mikusic et al., 2020).

Влияние MasR на функцию сердца в основном
оценивалась по эффектам AT(1–7)(Santos et al.,
2019). Одним из основных эффектов AT(1–7) яв-
ляется стимуляция сигнального каскада PI3K-
Akt, что приводит к увеличению активности
eNOS и nNOS и синтеза NO в кардиомиоцитах
(Sampaio et al., 2007; Dias-Peixoto et al., 2008; Costa
et al., 2010). Показано, что активация NO/cGMP
сигнального пути ингибирует ATII-индуциро-
ванную транслокацию ядерного фактора активи-
рованных Т-клеток (NFAT) и предотвращает па-
тологическое ремоделирование кардиомиоцитов
(Gomes et al., 2010, 2012). Однако роль в этих про-
цессах MasR остается не ясной, поскольку AT(1–7)
может регулировать сердечно-сосудистую систе-
му независимо от них посредством AT1R и AT2R
(Clark et al., 2001; Walters et al., 2005).

Конститутивная активность MasR в сверхэкс-
прессирующих клетках активирует передачу сигна-
лов от G-белков (Gomes et al., 2012; Tirupula et al.,

2014). Сверхэкспрессия MasR в кардиомиоцитах
новорожденных крыс приводит к развитию ги-
пертрофии миоцитов. Эти эффекты происходят
через активацию сигнального пути Gαq/PLC/
IP3/Ca2+ (Zhang et al., 2012). Агонисты MasR акти-
вируют передачу сигналов Gαq и уменьшают ко-
ронарный кровоток в изолированных сердцах
мышей и крыс. Напротив, обработка изолирован-
ных сердец крыс обратным агонистом приводит к
улучшению коронарного кровотока, снижению же-
лудочковых аритмий и апоптоза кардиомиоцитов
после ишемического реперфузионного поврежде-
ния сердца. Ранее показано, что у мышей с нокау-
том MasR размер инфаркта был меньше, чем у мы-
шей с физиологической экспрессией MasR (Santos
et al., 2006; Zhang et al., 2012). Авторы полагают,
что активация MasR во время инфаркта миокарда
усугубляет течение процесса, а ингибирование
передачи сигнала Gαq/PLC/IP3/Ca2+может обес-
печить новую терапевтическую стратегию, на-
правленную на кардиопротекцию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, у крыс самок в процессе старе-
ния повышается чувствительность аорты к вазо-
констрикторному действию ATII, что, по-види-
мому, связано со снижением экспрессии генов
ACE2 и MasR и дисбалансом прессорного и де-
прессорного эффектов RAS в сторону первого. В
отличие от самок, у старых самцов реактивность
аорты по отношению к действию ATII не изменя-
ется, что может быть обусловлено отсутствием
значимых возрастных изменений уровней экс-
прессии важнейших регуляторных белков RAS.
Установлено, что в процессе старения в левом же-
лудочке крыс самок снижается активность
ACE2/AT(1–7)/MasR сигналинга, у самцов, на-
против, повышается в результате почти двукрат-
ного увеличения содержания мРНК MasR при не-
изменном уровне мРНК ACE2. Многообразие и
разнонаправленность эффектов MasR, обуслов-
ленных высокой конститутивной активностью и
их взаимодействием с различными G-белками,
позволяют предположить, что возраст-ассоцииро-
ванное как снижение (у самок крыс), так и повыше-
ние (у самцов) экспрессии гена MasR в левом желу-
дочке старых крыс может негативно влиять на
функциональную активность стареющего сердца.
Выявленные возрастные изменения функцио-
нальной активности и экспрессии генов основ-
ных регуляторных белков RAS в сосудах и сердце
могут быть факторами риска развития сердечно-
сосудистых заболеваний в старости и влиять на
динамику их возникновения в зависимости от по-
ла животного.

Соблюдение этики в работе с животными. Ис-
следование проведено в соответствии с рекомен-
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дациями этического комитета Института общей
патологии и патофизиологии и было одобрено
Комитетом по этике (протокол утверждения про-
екта № 5 от 7 июня 2019 г.; протокол окончатель-
ного утверждения № 1а от 2 октября 2020). Благо-
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нистерства здравоохранения РФ № 708н “Об
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Sex Differences in Age-Related Changes in Functional Activity and Expression
of the Main Regulatory Proteins of the Renin-Angiotensin System in the Aorta

and Myocardium of Rats
L. M. Kozhevnikova1, # and I. F. Sukhanova1

1 The Institute of General Pathology and Pathophysiology, ul. Baltiyskaya 8, Moscow, 125315 Russia
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The sex differences of age-related changes in the functional activity and expression of receptor and regulatory
proteins of the renin-angiotensin system (RAS) in the aorta and myocardium of rats is evaluated. It was found
that with age in females, the sensitivity of the aorta to the vasoconstriction action of angiotensin II increases,
while in older males it remains unchanged. In the aorta of old females, a decrease in the mRNA levels of ACE,
MasR and ACE2 was revealed by 1.6, 1.8 and 4.4 times, respectively. It has been shown that during aging in
the left ventricle of females, the level of MasR and ACE2 mRNA decreases, in males, on the contrary, the level
of ACE and MasR mRNA increases. The results obtained indicate the sexual characteristics of age-related
changes in RAS activity in the vessels and heart of rats.
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Представлены результаты анализа размерных спектров одноклеточного планктона (бактерии, водо-
росли, инфузории) в пресноводном гипертрофном городском озере (оз. Большое Васильевское, То-
льятти, Россия). В сезонном цикле выделены два основных типа размерных спектров. Нанопланк-
тонный максимум, образованный преимущественно фототрофными цианобактериями и зелеными
водорослями, регистрируется в период открытой воды; максимум/максимумы пикопланктона
(преимущественно гетеротрофные бактерии) и повышенная доля микропланктона (гетеротрофные
и миксотрофные инфузории) – в подледный период. Особенностью исследуемого озера, в отличие
от менее продуктивных, является стабильность размерной структуры планктона на протяжении по-
следних 25 лет.

Ключевые слова: гипертрофный водоем, планктон, бактерии, водоросли, инфузории, размерное рас-
пределение, сезонные и межгодовые особенности размерных спектров
DOI: 10.31857/S102634702270010X, EDN: HJXAGN

Известно, что состояние водных экосистем во
всем мире ухудшается вследствие техногенных
изменений (Vitousek et al., 1997; Wetzel, 2001).
Кроме того, в условиях глобального изменения
климата (Brohan et al., 2006) происходит увеличе-
ние продуктивности водных экосистем, выража-
ющееся в эвтрофировании пресных водоемов и
переходе их в состояние гиперпродуктивности
(Moss et al., 2011; O’neil et al., 2012). Таксономиче-
ская принадлежность и размер организмов одно-
клеточного планктона являются важнейшими
показателями при анализе особенностей структу-
ры и функционирования водных экосистем. С
размерами клеток напрямую связан тип трофиче-
ской стратегии тех или иных планктонных орга-
низмов (Chakraborty et al., 2017). Поскольку размер
организмов часто рассматривается как “главный
признак” для их описания (Litchman, Klausmeier,
2008; Andersen et al., 2016), то анализ их размерного
спектра является одним из существенных инстру-
ментов, позволяющих охарактеризовать планк-
тонное сообщество целиком, выявить определен-
ные особенности его развития и провести анализ
пространственно-временных изменений водных
экосистем. Наиболее эффективным является ком-
плексный подход, заключающийся в одновремен-

ном анализе размерного, таксономического и тро-
фического спектров планктонного сообщества
или его отдельных компонентов (Kamenir et al.,
2006; Chakraborty et al., 2017).

В большинстве исследований размерного
спектра проводят анализ преимущественно фито-
планктона, реже вместе с зоопланктоном (Kamenir,
Morabito, 2009; Kamenir, 2017; Chakraborty et al.,
2017). Крайне редко предметом подобного иссле-
дования становится бактериопланктон (Кузнецо-
ва и др., 2020). Однако, без учета бактерио- и про-
тозоопланктона, анализ состояния пресновод-
ных экосистем и, тем более, создание моделей
структуры планктонных сообществ (Banas, 2011;
Ward et al., 2012) будет недостаточно полным.
Изучение размерных спектров одноклеточного
планктонного сообщества в условиях глобально-
го изменения климата и вызываемого им эвтро-
фирования пресноводных экосистем (Moss et al.,
2011; O’neil et al., 2012) приобретает особое значе-
ние и будет весьма полезно как для анализа осо-
бенностей их развития, так и для прогнозирова-
ния изменений в состоянии водных экосистем.

Цель работы – исследовать размерно-таксоно-
мическую и размерно-трофическую структуру
одноклеточного планктонного сообщества в вы-
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сокопродуктивном водоеме и оценить ее измене-
ния в кратко- и долгосрочной перспективе.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В озере Большое Васильевское (г. Тольятти,

Самарская обл., Россия) в июне–октябре 1991 г. и
в мае 1992 г. пробы воды отбирали на всей аквато-
рии, как описано в работах (Жариков и др., 2009;
Иватин, 2012). С июня 2013 г. по ноябрь 2014 г.
пробы воды отбирали из поверхностного слоя во-
ды на мелководных (ст. 1, (53.548873; 49.545014) и
ст. 2 (53.543506; 49.529179)) и глубоководных (ст. 3
(53.536907; 49.519969)) участках озера. В 2013 г.
были проанализированы пробы, взятые на мел-
ководных и глубоководной станциях, а в 2014 г. –
только на глубоководной станции. Для анализа
размерно-таксономической и размерно-трофи-
ческой структуры одноклеточного планктона оз.
Б. Васильевское были использованы опублико-
ванные данные о количественном развитии фи-
топланктона, бактериопланктона и инфузорий
оз. Б. Васильевское (Жариков и др., 2009; Иватин,
2012; Кривина, 2018; Кривина, Тарасова, 2019;
Шерышева и др., 2021), а также ранее не публико-
вавшиеся данные авторов о развитии планктон-
ных инфузорий и бактериопланктона в 2014 г.

Все клетки исследованных компонентов одно-
клеточного планктона (фитопланктон, включая
пикофитопланктон, гетеротрофный бактерио-
планктон и инфузории) были разделены на не-
сколько размерных классов в зависимости от их

объема, как было описано ранее (Уманская, 2004).
Размерные классы были сформированы путем
удвоения объема клеток; в наименьший размерный
класс входят клетки объемом 0.001563–0.003125 мкм3

(LgV: –2.81… –2.51, включая минимальный объ-
ем). В табл. 1 приведены нижние границы классо-
вых интервалов и таксоны, входящие в соответ-
ствующий класс; границы между пико-, нано- и
микропланктоном проведены в соответствии с
работами (Sieburth et al., 1978; Kamenir et al.,
2006). Для анализа размерной структуры сообще-
ства учитывали вклад клеток каждого класса в
суммарную биомассу. Для анализа размерно-так-
сономической и размерно-трофической структу-
ры сообщества раздельно учитывали вклады кле-
ток различных таксономических групп и групп с
разными трофическими стратегиями в каждом
размерном классе.

При анализе многолетних изменений структу-
ры планктона для более корректного сравнения
все клетки гетеротрофных бактерий в 2013/2014
гг. были сведены в один размерный класс, соот-
ветствующий среднему объему клеток, поскольку
в 1991 г. размерную структуру бактериопланктона
не определяли и есть данные только о среднем
объеме клеток (Иватин, 2012).

Статистический анализ проводили в стандарт-
ных программах Statistica 12, Excel 2017, SigmaPlot
12.5, Canoco for Windows v. 4.51.

Таблица 1. Параметры размерных классов: минимальный объем класса (V, мкм3), его логарифм (LgV) и входящие
в него таксоны

Примечание. HB – гетеротрофные бактерии; Cy – цианобактерии; эукариотические водоросли: Chl – зеленые и стрептофи-
товые, Bc – диатомовые, Chr – золотистые, X – желтозеленые, Cr –криптофитовые, Eu – эвгленовые, D – динофитовые; Cil – ин-
фузории.

Класс V LgV Таксон Класс V LgV Таксон

1 0.001563 –2.81 HB 16 51 1.71 Cy; Cr; Chl; Bc
2 0.003125 –2.51 HB 17 102 2.01 Cy; Eu; Chl; Bc
3 0.00625 –2.20 HB 18 205 2.31 Cil; Cy; Cr; Chl; Bc
4 0.0125 –1.90 HB 19 410 2.61 Cil; X; Eu; Cr; Chl; Chr; Bc
5 0.025 –1.60 HB 20 819 2.91 Cil; Eu; Chl; Chr; Bc
6 0.05 –1.30 HB; Cy 21 1638 3.21 Cil; Cr; Eu; Chl; Bc
7 0.1 –1.00 HB; Cy 22 3277 3.52 Cil; Cr; D; Eu; Chl; Bc
8 0.2 –0.70 HB; Cy 23 6554 3.82 Cil; Cr; D; Eu; Bc
9 0.4 –0.40 HB; Cy 24 13107 4.12 Cil; D; Chl; Bc

10 0.8 –0.10 HB; Cy 25 26214 4.42 Cil; X; Bc
11 1.6 0.20 HB; Cy; Chl 26 52429 4.72 Cil; Eu
12 3.2 0.51 HB; Cy; Chl 27 104858 5.02 Cil
13 6.4 0.81 HB; Cy; Chl 28 209715 5.32 Cil
14 12.8 1.11 HB; Cy; Chl 29 419430 5.62 Cil
15 25.6 1.41 Cy; Chl 30 838861 5.92 –
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УМАНСКАЯ и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Общая характеристика оз. Б. Васильевское. Озеро
расположено в лесостепной зоне на северо-во-
сточной границе г. Тольятти (Самарская обл., Рос-
сия) и представляет собой вытянутый в меридио-
нальном направлении водоем, площадью 72.5 га.
Большая часть акватории мелководна с глубина-
ми ~1–1.5 м, в южной части глубина достигает
3.5–4 м. В течение большей части XX в. наблюде-
ний за состоянием озера не проводили, однако,
по крайней мере, с начала 1990-х гг. и до настоя-
щего времени, для экосистемы озера характерны
низкая прозрачность воды, щелочная pH и высо-
кое содержание общего фосфора (табл. 2). За ис-
следованный период в озере увеличилась общая
минерализация воды, а ее тип изменился с гидро-
карбонатно-кальциевого (1991/1992 гг.) на гидро-
карбонатно-натриевый к 2013/2014 гг. (Горбунов
и др., 2014; Шерышева и др., 2021). Несмотря на
то, что средняя температура воды для безледных
периодов практически не изменилась с 1991 г.
(табл. 2), в период отбора проб четверть века на-
зад вода максимально прогревалась до 24.3°С, а в
2013/2014 – до 27.5°С. Кроме того, за прошедшие
годы в озере выявлено небольшое уменьшение
средней прозрачности воды, содержания общего
фосфора при стабильной концентрации мине-
рального, и более чем двукратное увеличение
концентрации Хл а (табл. 2). Несмотря на незначи-
тельное снижение, концентрация общего фосфора
в озере остается высокой и не выходит за пределы
значений, характерных для гипертрофных вод. В
целом, по совокупности всех показателей трофно-
сти, в течение последних 25–30 лет озеро находится
в гипертрофном состоянии со слабо выраженной
тенденцией к дальнейшему росту продуктивности
(Уманская и др., 2018; Шерышева и др., 2021). Об-
наруженные изменения физико-химических по-
казателей могут быть, хотя бы отчасти, связаны с
процессами глобального изменения климата и их

влиянием на водные экосистемы (Rogora et al.,
2003; Moss et al., 2011).

Общая характеристика одноклеточного планк-
тона в 2013/2014 гг. Биомасса одноклеточного
планктона в целом и его отдельных компонентов
в поверхностном слое оз. Б. Васильевское в 2013–
2014 гг. изменялась в широких пределах (табл. 3).
Минимальные значения общей биомассы (1.4 мг/л)
были зафиксированы в подледный период, а мак-
симальные (32.9 мг/л) – в сентябре 2013 г. В тече-
ние всего периода открытой воды основу биомас-
сы одноклеточного планктонного сообщества в
озере формировали цианобактерии и зеленые во-
доросли, тогда как в подледный период – гетеро-
трофные бактерии и цианобактерии (табл. 3).

В отличие от абсолютных значений биомассы,
доли отдельных групп в общей биомассе точнее
характеризует структуру и позволяют проводить
сравнение сообществ, поскольку не зависят от
общего количественного развития всего планктона.
Кроме того, поддаются учету “минорные” компо-
ненты планктона. Поэтому в основе размерных
спектров лежат вклады (доли) отдельных компо-
нентов одноклеточного планктона.

Почти все характеристики организмов, осо-
бенности структуры и функционирования их со-
обществ, начиная от молекулярного, клеточного
и общеорганизменного уровня до экологического
и эволюционного, коррелирует с размерами тела.
С размерами напрямую связаны такие физиологи-
ческие свойства организмов планктона, как диффу-
зионное поглощение растворенных неорганических
питательных веществ, эффективность фотосинтеза,
скорость метаболизма, биотические взаимоотноше-
ния и т.д. (Brown et al., 2007; Chakraborty et al., 2017).

Одноклеточный планктон сильно вариабелен
в размерном отношении, а объемы клеток различ-
ных таксономических и функциональных групп
планктона, хотя и перекрываются между собой,
но в целом довольно существенно различаются

Таблица 2. Среднее значение ± стандартное отклонение некоторых факторов среды в поверхностном слое воды
озера в 1991/1992 гг. и в 2013/2014 гг. (по: Номоконова и др., 2001; Горбунов и др., 2017; Уманская и др., 2018; Ше-
рышева и др., 2021; с изменениями)

Показатель
2013/2014 Безледные периоды (V–X)

весна
(IV–V)

лето
VI–IX

осень
X–XI

зима
II–III 2013/2014 1991/1992

T, °С 16.7 ± 6.5 22.8 ± 2.5 7.0 ± 3.3 0.6 ± 0.3 20.7 20.8
Прозрачность, м 0.55 ± 0.06 0.20 ± 0.05 0.47 ± 0.21 отс. 0.24 0.35
pH 9.08 ± 0.37 9.5 ± 0.83 9.0 ± 0.58 7.1 ± 0.1 9.6 9.1
О2, мг/л 7.89 ± 0.54 10.47 ± 2.31 13.86 ± 7.95 0.01 ± 0.02 11.1 9.6
Σ ионов, мг/л 373 ± 31 374 ± 140 393 ± 30 418 ± 9 385 209
Pобщ, мкгР/л 132 ± 85.1 371 ± 114 199 ± 47.5 64.6 ± 9.1 334 451
Хл а, мкг/л 101 ± 55.0 234 ± 111 107 ± 14.7 18.2 ± 5.2 176 85.9
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(Sieburth et al., 1978; Andersen et al., 2016; Кузнецо-
ва и др., 2020 и др.). В оз. Б. Васильевское в
2013/2014 гг. индивидуальные размеры клеток ге-
теротрофных бактерий изменялись в пределах
0.001–25.6 мкм3 (1–14 классы), цианобактерий –
0.05–409.6 мкм3 (6–18 классы), эукариотических
водорослей – 6.4 мкм3 – 1.05 × 105 мкм3 (13–26 клас-
сы), инфузорий 204.8 мкм3 – 8.39 × 105 мкм3 (18–
29 классы) (табл. 1). Средние объемы клеток различ-
ных групп планктона являются важной размерной
характеристикой сообществ. Данный показатель
(средний объем клетки в планктонном сообществе)
и его сезонные изменения косвенно отражают ви-
довые структурные перестройки внутри отдельных
групп: так, крупноклеточные виды диатомовых раз-
вивались в основном весной, цианобактерий –

осенью, а инфузорий – поздней осенью и зимой
(рис. 1).

Размерно-таксономический спектр одноклеточ-
ного планктона: сезонные изменения. В литературе
много примеров исследования размерно-таксоно-
мической структуры, в основном, фитопланктона
(Kamenir et al., 2004, 2006; Kamenir, Morabito, 2009;
Chakraborty et al., 2017; Kamenir, 2017; Zohary et al.,
2021 и др.). С другой стороны, начинают появ-
ляться работы по размерной структуре, затраги-
вающие сразу все планктонное сообщество, но
только в морских экосистемах (Zaraus et al., 2009;
Ward et al., 2012; Anderson et al., 2016; Lampe et al.,
2021). Оценив сразу несколько компонентов прес-
новодного одноклеточного планктона (водоросли,
бактерии и инфузории) и, соответственно, рас-

Таблица 3. Средняя биомасса (± стандартное отклонение, мг/л) компонентов одноклеточного планктонного со-
общества оз. Б. Васильевское (2013/2014 гг.)

Группы Весна Лето Осень Зима

Гетеротрофные бактерии 1.4 ± 0.3 1.6 ± 0.7 0.8 ± 0.2 0.8 ± 0.4
Пикофитопланктон 0.3 ± 0.2 0.3 ± 0.1 0.08 ± 0.06 0.12 ± 0.10
Цианобактерии 1.71 ± 0.48 17.1 ± 5.2 3.63 ± 2.91 0.45 ± 0.57
Зеленые водоросли 4.4 ± 2.2 4.6 ± 3.2 3.98 ± 0.95 0.11 ± 0.04
Диатомовые водоросли 2.6 ± 0.8 2.1 ± 1.3 0.86 ± 0.45 0.02 ± 0.01
Прочие водоросли 2.1 ± 0.5 0.9 ± 0.6 0.67 ± 0.41 0.16 ± 0.2
Инфузории 0.48 ± 0.15 0.054 ± 0.053 0.067 ± 0.065 0.08 ± 0.01
Планктон в целом 12.6 ± 3.9 26.5 ± 4.0 10.1 ± 3.1 2.0 ± 0.8

Рис. 1. Динамика среднего объема клеток всего планктона и его различных групп в 2013/2014 гг.
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ширив размерный диапазон от пико- до микро-
планктонной области, мы получили более по-
дробную и полную характеристику его размер-
ной структуры. Поскольку фитопланктон играет
определяющую роль в суммарной биомассе иссле-
дованного нами гипертрофного озера (табл. 3), по-
лученные нами размерные спектры вполне мож-
но сравнивать с таковыми, полученными для фи-
топланктона в других пресных водоемах (Kamenir
et al., 2004, 2006; Kamenir, Morabito, 2009;
Chakraborty et al., 2017; Kamenir, 2017).

В оз. Б. Васильевское в летне-осенний период
размерные спектры планктона на всех станциях
очень близки и практически не зависят от глуби-
ны станции (рис. 2). Основной вклад в биомассу в
этот период вносят клетки нанопланктона, при-
чем главный максимум все время находится в об-
ласти 16–18 классов (рис. 2), а разные даты отли-
чаются только соотношением величин основного
и минорных пиков.

Летом главный максимум регистрируется в об-
ласти 16–17 классов (рис. 2; номера классов см.
табл. 1). Его основу составляют цианобактерии,
чей вклад в течение лета увеличивается от 42 до
73% общей биомассы планктона. При этом на до-
лю двух колониальных видов, Microcystis aeruginosa
(Kütz.) Kütz. и Microcystis wesenbergii Komarek (Cy-
anobacteria: Chroococcales) приходится 41 ± 15%
общей биомассы. Также здесь велика доля Chlo-
rophyta (Scenedesmus acuminatus (Lagerh.) Chod.,
Scenedesmus quadricauda (Turp.) Bréb., Oocystis borgei
Snow, Golenkinia radiata Chod.), хотя их суммар-
ный вклад снижается с 21% в июне до 12% в сен-
тябре. Второй по величине пик в наноразмерной
фракции (21 класс) формируется в основном за счет
Bacillariophyta (Cyclotella meneghiniana Kütz., Stephan-
odiscus hantzschii Grun.) и Chlorophyta (Scenedesmus
magnus Meyen, Chlamydomonas simplex Pasсh., Pedias-
trum duplex Meyen, Geminellopsis fragilis Korsch.).
Вклад микропланктонной фракции также снижа-
ется к концу лета (рис. 2), а ее основу составляют

Рис. 2. Сезонные изменения размерно-таксономической структуры (по биомассе) одноклеточного планктонного со-
общества в глубоководном (а) и мелководном (б) участках озера в 2013/2014 гг. На врезках: структура микропланктон-
ной фракции. Обозначения: п – пико-, н – нано-, м – микропланктонная фракция.
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представители Streptophyta (Staurastrum gracile
Ralfs., Staurastrum chaetoceros (Schrod.) G.M. Smith).

Осенью главный максимум несколько смещает-
ся в сторону 17–18 класса (рис. 2) и до 42% возраста-
ет вклад Chlorophyta, среди которых преобладают
следующие виды: S. quadricauda, Scenedesmus protu-
berans Fritsch, G. radiata. При этом вклад ци-
анобактерий составляет 27.6%, в том числе 23.8% –
два вида M. aeruginosa и M. wesenbergii (Chroococ-
cales) и 3.8% – нитчатые Anabaenopsis elenkinii
V. Miller (Nostocales) и Geitlerinema amphibium (Ag. ex
Gom.) Anag. (Oscillatoriales). В крупноклеточной
части размерного спектра (21 класс) преобладают
Bacillariophyta (C. meneghiniana), которые форми-
руют довольно выраженный пик в ноябре (рис. 1, 2).
В микропланктонной области (рис. 2) осенью ос-
новной вклад вносят Cryptophyta (Cryptomonas bo-
realis Skuja), Euglenophyta (Euglena spp.), Dinophyta
(Peridiniopsis oculatum (Stein) Bourrelly) и Ciliata
(Linostomella vorticella (Ehrenberg, 1833) Aescht, 1999,
Phascolodon vorticella Stein, 1859, Pelagovorticella natans
(Faure-Fremiet, 1924) Jankowski, 1985, Coleps hirtus
viridis Ehrenberg, 1831).

В подледный период размерно-таксономиче-
ский спектр заметно меняется, а различия между
глубоководной (рис. 2а) и мелководной (рис. 2б)
частями озера весьма существенны. Пикопланк-
тонный максимум (максимумы) на мелководной
станции образованы гетеротрофными бактериями
(6–9 классы, рис. 2б), а на глубоководной к ним до-
бавляются пикоцианобактерии (12–13 классы, на
границе между пико- и нанопланктоном) (рис. 2а).
В наноразмерной фракции спектра на мелковод-
ной станции преобладают Chlorophyta (Scenedesmus
falcatus Chod., S. quadricauda, Scenedesmus spinosus
Chod.), а на глубоководной – цианобактерии
(M. aeruginosa, Planktolyngbia limnetica (Lemmermann)
Komárková-Legnerová et Cronberg, Aphanizomenon
flos-aquae (L.) Ralfs) и Cryptophyta (Cryptomonas
erosa Ehr., Cryptomonas ovata Ehr.). В микропланк-
тонной фракции на всей акватории доминируют
инфузории – 5.8% общей биомассы планктона на
мелководье и 2.5% – на глубоководной станции
(рис. 2). На мелководье на долю Coleps hirtus и
C. hirtus viridis приходится 4.7% биомассы, на глу-
боководной станции вклад этих видов уменьша-
ется до 0.8%, и преобладание переходит к другим
видам: Frontonia leucas (Ehrenberg, 1833) Ehren-
berg, 1838 и Pelagothrix plancticola Foissner, Berger &
Schaumburg, 1999 (1.3%).

Весной основной пик биомассы снова смеща-
ется в сторону наноразмерной области спектра
(21 класс), дополнительные пики образуют клетки
16 и 18 классов (рис. 2). Основу нанопланктонной
фракции составляют Chlorophyta (38.5% общей био-
массы планктона, 14–21 классы, преимущественно
Oocystis spp., Scenedesmus spp., Nephrochlamys spp., Tet-
raedron spp.) с заметным вкладом Bacillariophyta

(19.5%, 16–21 классы, Stephanodiscus hantzschii,
Cyclotella spp., Synedra spp., Fragilaria atomus Hust.).
Доля цианобактерий невелика (13%), причем, в
отличие от осени, вклады нитчатых (P. limnetica, Aph.
flos-aquae) и Chrooccocales (M. aeruginosa) сравни-
мы. Меньший по величине пик зарегистрирован
в микропланктонной области (25 класс). Здесь
основной вклад вносят Dinophyta (около 11%,
Sphaerodinium cinctum (Her.) Wolosz. и Gymnodini-
um lacustre Schill. in Rabenh.), Bacillariophyta (Acti-
nocyclus normanii (Greg.) Hust.) и инфузории (Nas-
sula sp., Epistylis procumbens Zacharias, 1897, Monod-
inium balbiani Fabre-Domergue, 1888). Кроме того,
доминирование какого-либо размерного класса
менее выражено, по сравнению с летне-осенним
периодом.

В целом, размерно-таксономическая структура
на всей акватории более гетерогенна в подледный
период (средние величины индекса разнообразия
Шеннона Hb = 3.74; индекса выравненности Пиелу
Eb = 0.80), по сравнению с периодом открытой во-
ды (Hb = 3.16; Eb = 0.66). При этом наибольшая ге-
терогенность наблюдается на глубоководной
станции (Hb = 3.60; Eb = 0.51). Соответствующие
величины на мелководной станции составляют
Hb = 2.30 и Eb = 0.78.

Таким образом, сезонные различия структуры
одноклеточного планктона в основном проявля-
ются при сравнении двух “полярных” периодов:
периода открытой воды и подледного периода.
Так, в течение практически всего безледного пери-
ода на всей акватории озера Б. Васильевское в раз-
мерной структуре одноклеточного планктона пре-
обладали клетки нанопланктона, с выраженным
доминированием цианобактерий, причем размер-
но-таксономические спектры практически иден-
тичны на всей акватории озера и не зависят от глу-
бины станции. В подледный период основной
максимум размерного спектра смещался в пико-
планктонную область (преимущественно гетеро-
трофные бактерии), с одновременным увеличе-
нием доли микропланктона (инфузории) (рис. 1, 2).
В подледный период пространственная гетеро-
генность размерных спектров выражена намного
сильнее. В целом, в исследованном нами гипер-
трофном оз. Б. Васильевское наибольший вклад в
суммарную биомассу вносят клетки тех же (или
близких) размерных групп, что и в пресноводных
озерах разного уровня трофности: морфометрии и
химического состава (Kamenir et. al., 2006; Kamenir,
2017; Chakraborty et al., 2017; Zohary et al., 2021 и др.).

Размерно-трофический спектр. Основные фи-
зиологические свойства планктонных организмов
(поглощение питательных веществ, эффектив-
ность фотосинтеза, скорость погружения и т.д.)
напрямую зависят от их размеров. Поэтому, тип
трофической стратегии планктонных организмов –
автотрофия, гетеротрофия, миксотрофия – во
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многом определяется размерными характеристика-
ми организма, а не только концентрацией доступных
ресурсов (Chakraborty et al., 2017). В оз. Б. Васильев-
ское в период открытой воды в 2013/14 гг. (табл. 4.)
гетеротрофы составляют только 6.9% суммарной
биомассы планктона и представлены в основном
бактериями (6.3%, 3–14 размерные классы, с мак-
симумом – 6–8 классы), с очень небольшим вкла-
дом инфузорий (0.6%, 20–29 классы, пики в 25 и
27 классах), преимущественно крупных колоний
E. procumbens. Фотоавтотрофные водоросли со-
ставляют 83% суммарной биомассы планктона,
причем 80% относятся к нанопланктонной фрак-
ции (табл. 4). Фото-осмотрофные виды фитопланк-
тона представлены, преимущественно, цианобак-
териями (5.2% общей биомассы; 13–16 классы) и
зелеными водорослями (0.8%; 16–21 классы). Фо-
то-фаготрофные виды водорослей составляют
5.1% (17–29 классы), причем среди них преобла-
дают Dynophyta, Cryptophyta, Chrysophyta (в сум-
ме дают 3.9%, 17–26 классы). Миксотрофные ин-
фузории (в данном исследовании условно включе-
ны в фотоавто-фаготрофную группу) слабо
развиваются в этот период, и их вклад составляет
всего 0.1% суммарной биомассы планктона (23–
29 классы).

В подледный период в условиях пониженных
освещенности и температуры, дефицита кисло-
рода и т.д., как и следовало ожидать, соотноше-
ние клеток с различными трофическими страте-
гиями существенно изменилось (табл. 2–4).
Вклад гетеротрофных бактерий вырос с 7% до
54% общей биомассы планктона (табл. 4), при
этом с 0.2 до 5% увеличился вклад крупной фрак-

ции гетеротрофных бактерий (12–13 классы). В
эту фракцию входят Lampropedia hyalina (Ehren-
berg 1832) Schroeter 1886 и Planctomyces bekefii Gi-
mesi 1924, которые хотя и регистрируются в тече-
ние всего года, но наиболее интенсивно развива-
ются в подледный период. Также увеличилась
доля осмотрофных цианобактерий (до 14.8%; 13–
16 классы), фаготрофных водорослей (8%, 17–
22 классы) и миксотрофных инфузорий (2%, 24–
28 классы). В целом, вклад фотоавтотрофных во-
дорослей в суммарную биомассу планктона сни-
зился в подледный период почти в 4 раза, по срав-
нению с периодом открытой воды. Особенно за-
метно это снижение в наноразмерной фракции,
однако, одновременно с этим существенно воз-
рос вклад фототрофного пикопланктона (табл. 4).

Полученные результаты до некоторой степени
соответствуют литературным данным. В общем, в
эвтрофных условиях, характеризующихся высо-
ким обилием питательных веществ и достаточно
невысоким из-за затенения уровнем освещенности
преимущество получают мелкие фотоавтотрофы
(Chakraborty et al., 2017). Фотоавтотрофия является
оптимальной трофической стратегией для клеток
пико- и, преимущественно, нано-размерных фрак-
ций, как в нашем случае летом (табл. 4). При воз-
никновении неблагоприятных условий по какому-
либо параметру преимущество получают миксо-
трофные организмы, гетеротрофы и фаготрофы
(хищники) (Chakraborty et al., 2017). Гетеротрофы
могут быть как мелкими (в нашем случае – бакте-
рии), так и крупными (в нашем случае, инфузории).

Размерная структура в пространстве факторов
среды. Использование кластерного анализа (ме-

Таблица 4. Трофическая структура разных размерных фракций планктона в 2013 и 2014 гг.

Размерная группа Трофическая стратегия

Доля общей биомассы планктона (%)

период открытой воды подледный период

2013/14 гг. 2014 г.

Пико-

Гетеротрофный 6.3 52.4

Фото-осмотрофный 0 0

Фото-фаготрофный 0 0

Фотоавтотрофный 1.8 7.4

Нано-

Гетеротрофный 0.1 0.04

Фотоавто-осмотрофный 6.0 14.8

Фотоавто-фаготрофный 2.1 8.0

Фотоавтотрофный 80.1 13.7

Микро-

Гетеротрофный 0.5 1.6

Фотоавто-осмотрофный 0 0

Фотоавто-фаготрофный 1.8 2.0

Фотоавтотрофный 1.1 0
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тод Варда, расстояние Хеллингера) позволило
четко выделить подледный кластер и группу кла-
стеров открытой воды. В последней группе отде-
ляется позднеосенний кластер, две группы лет-
них кластеров и весенний (рис. 3а). Ординация
планктонного сообщества на основе его размер-
ной структуры методом главных компонент также
подтверждает его относительную пространственную
однородность в период открытой воды (рис. 3б). Ре-
зультаты ординации показали, что первая главная
компонента объясняет 72% вариабельности раз-
мерной структуры в исследованном гипертрофном
водоеме, вторая и третья – 9 и 7% соответственно
(рис. 3б). Можно предположить, что первая главная
компонента отражает комплекс таких факторов,
как температура, освещенность и кислородное на-
сыщение; вторая главная компонента – комплекс
факторов, так или иначе связанных с трофностью
водоема: прозрачность, содержание общего фос-
фора, Хл а. Это подтверждается и расположением
станций в пространстве факторов при канониче-
ском анализе ССА (рис. 3в). Из-за относительно
небольшого диапазона изменений всех исследо-
ванных нами абиотических факторов оказалось
невозможно выявить наиболее значимые из них.
Тем не менее, вполне очевидно, что сообщества в
феврале отделились от других сообществ по вектору
температуры, содержания кислорода, и, отчасти,
фосфора (рис. 3в). Все остальные сообщества вы-
строились по вектору минерализации и векторам,
отражающим трофическое состояние водоема
(Хл а, фосфор и прозрачность). Подобные, но бо-
лее четко выраженные зависимости размерной
структуры планктона и его отдельных компонен-
тов от факторов среды (температура, световой ре-
жим, концентрация фосфора и некоторые дру-
гие) выявлены и в менее продуктивных водоемах
(Kamenir et al., 2006; Banas, 2011; Ward et al., 2012;
Rasconi et al., 2015; Zohary et al., 2021 и др.).

По-видимому, в исследованном гипертрофном
водоеме важные экологические факторы (темпе-
ратура, освещенность, газовый режим и т.д.) и их
сочетания меняются в узком диапазоне на всем
протяжении периода открытой воды и, очевидно,
клетки только определенных размерных классов,
независимо от их таксономической принадлежно-
сти (рис. 2), получают максимальное экологическое
преимущество. При резкой смене жизненных усло-
вий (резкое снижение температуры, освещенно-
сти, концентрации кислорода и т.д.) (Zohary et al.,
2021), что в нашем случае происходит после уста-
новления ледового покрова, размерно-таксоно-
мическая структура планктонного сообщества
резко меняется (рис. 1–3).

Многолетние изменения структуры планктона озе-
ра. Суммарная биомасса одноклеточного планкто-
на за прошедшие 25 лет увеличилась в 1.2 раза с
16.5 до 20.3 мг/л. Основу ee в оба периода состав-
лял фитопланктон, но к 2013/2014 гг. его биомасса

увеличилась в 1.6 раза, тогда как биомасса бакте-
рий, напротив, уменьшилась в 2.6 раза (рис. 4а). В
общей структуре планктона наиболее заметно
увеличилась роль цианобактерий за счет сниже-
ния вклада гетеротрофных бактерий. Вклад эука-
риотических водорослей остался прежним. Среди
эукариот наиболее выраженным было увеличе-
ние на порядок как биомассы инфузорий, так и ее
доли в общей биомассе.

Подобное увеличение биомассы цианобактерий
(как в абсолютных, так и в относительных величи-
нах) было отмечено и в ряде озер Нидерландов,
сходных с оз. Б. Васильевское по морфологии и
уровню продуктивности (Mooij et al., 2005). Авто-
ры высказывают предположение, что подобное
изменение может быть вызвано региональными
факторами, но может быть и следствием процес-
сов глобального изменения климата.

Основной нанопланктонный максимум био-
массы в оба периода формировали цианобакте-
рии и зеленые водоросли 16–18 классов (рис. 4б,
5а). Основу данного максимума составляли хро-
ококковые цианобактерии (Chroococcales), с выра-
женным доминированием M. aeruginosa и M. wesen-
bergii. Заметное увеличение вклада Chroococcales
в суммарную биомассу в 2013/2014 гг. (40.1%), по
сравнению с 1991/1992 гг. (26.8%) (рис. 5а), про-
изошло почти исключительно за счет M. wesenber-
gii (3.7% в 1991/1992 и 17% 2013/2014 гг.), при этом
M. aeruginosa в оба периода формировал 20% био-
массы. Кроме хроококковых, в этот максимум
входили и нитчатые цианобактерии, которые
формировали около 16% суммарной биомассы
планктона в оба периода (рис. 5а). В 1991/1992 гг.
среди нитчатых цианобактерий преобладали Aph.
flos-aquae (5%), Anabaena flos-aquae (2.9%) и
A. planctonica Brunnth. (3.2%), размеры клеток кото-
рых соответствовали 16–18 классам. В 2013/2014 гг.
состав преобладающих видов несколько изме-
нился – Anabaenopsis elenkinii (3.4%, 17 класс) и
A. flos-aquae (3.5%, 18 класс), Phormidium molle f.
tenue (3.1%, 14 класс) и P. limnetica (1.3%, 14 класс).
Таким образом, в 2013/2014 гг. наблюдалось более
четкое разделение крупно- и мелкоклеточных фрак-
ций нитчатых цианобактерий с заметным увеличе-
нием доли мелкоклеточной фракции, по сравне-
нию с 1991/92 гг. (рис. 5а).

Пик биомассы на границе нано- и микро-
планктона, соответствующий 21–22 классам и
сформированный преимущественно диатомовы-
ми водорослями (с доминированием нескольких
видов родов Cyclotella и Stephanodiscus), практически
не изменился за прошедшие 25 лет (рис. 4б, 5а).

Вклад гетеротрофных бактерий в суммарную
биомассу планктона снизился с 20 до 6.5%, а по-
ложение пика сместилось от 7 к 6 классу (рис. 4а,
5а). Возможно, действительно за прошедшие годы
произошло некоторое “измельчание” бактериаль-
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Рис. 3. Дендрограмма различий размерной структуры планктонного сообщества оз. Б. Васильевское в 2013–2014 гг. (а)
и результаты ординации размерной структуры методом главных компонент (б) и канонического анализа (в). Обозна-
чения: S – прозрачность, м; Mineral – минерализация, мг/л; Т – температура, °С; Ox – содержание кислорода, мг/л;
Pt – общий фосфор, мкгР/л; Chl a – Хл а, мкг/л; арабскими цифрами обозначены месяцы отбора проб; римскими –
станции; * – пробы 2014 г.
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Рис. 4. Макротаксономический состав одноклеточного планктона (а) и его размерный спектр (б) в безледные периоды
1991/1992 и 2013/2014 гг.
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ных клеток в озере, при остающейся относительно
стабильной численности. Однако нельзя исклю-
чать и того, что выявленные различия (хотя бы до
некоторой степени) являются артефактом и объяс-
няются различными методами анализа бактерий в
разные годы (с использованием DAPI (наши дан-
ные) в 2013/2014 гг. и карболового эритрозина (Ива-
тин, 2012) в 1991/1992 гг.). Напротив, вклад инфу-
зорий в суммарную биомассу увеличился более
чем в 2 раза, и их размерная структура стала более
разнообразной, а размерный диапазон расши-
рился (рис. 5а). Однако средний вес особи в сооб-
ществе инфузорий уменьшился из-за увеличения

вклада видов мелких размерных классов. Возмож-
но, частично это связано с недоучетом мелких ин-
фузорий в пробах конца 20 века, но полностью про-
изошедшие изменения не объясняет.

Распределение организмов планктона с раз-
ными трофическими стратегиями по размерных
фракциям в период открытой воды тоже в целом
сохранилось (рис. 5б). В настоящее время, как и
четверть века назад, в планктоне оз. Б. Васильев-
ское преобладают фотоавтотрофы. Однако вклад
их в суммарную биомассу сообщества увеличился
на 15% (с 74 до 89%), в то время как вклад гетеро-
трофов и миксотрофов снизился (с 20 до 7% и с

Рис. 5. Размерно-твксономическая (а) и размерно-трофическая (б) структуры планктона в 1991/1992 и 2013/2014 гг.
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5.8 до 4% соответственно). При этом в составе ге-
теротрофов появились клетки микропланктон-
ной фракции (8% суммарной биомассы) (колони-
альные инфузории), а в составе фотоавтотрофов,
напротив, вклад крупных (микропланктонных)
клеток уменьшился (с 8.6 до 2.3%). В целом, ха-
рактер распределения организмов разных страте-
гий по размерным фракциям сохранился: био-
масса пикопланктона на 99% в 1991/1992 гг. и 91%
в 2013/2014 гг. состоит из гетеротрофных организ-
мов (бактерии), биомасса нанопланктона – соот-
ветственно, на 90 и 96% из фотоавтотрофных (ци-
анобактерии, зеленые и диатомовые водоросли),
а биомасса микропланктона – на 88 и 82% из ор-
ганизмов с миксотрофной стратегией (инфузо-
рии, криптофитовые и динофитовые водоросли).

В целом, несмотря на изменения таксономи-
ческого состава планктона за более чем 25-летний
период, его размерный спектр остался почти неиз-
менным (рис. 4б) с очень незначительными отличи-
ями: уменьшился вклад клеток пико- и микро-
планктонной фракций и увеличился вклад клеток
нанопланктонной фракции. Об этом свидетель-
ствует и средний объем клетки в сообществе: он
практически не изменился: 1.9 мкм3 – в 1991/1992 гг.
и 2.0 мкм3 – в 2013/2014 гг., что косвенно подтвер-
ждает относительную многолетнюю стабильность
размерной структуры одноклеточного планктона
в гипертрофном озере, несмотря на таксономиче-
ские и трофические различия (рис. 5). Возможно,
малая вариабельность размерной структуры од-
ноклеточного планктона и есть особенность ста-
бильно гипертрофных водоемов с отсутствием
резких и сильных изменений факторов на протя-
жении многих лет, что отличает их сообщества от
таковых в менее продуктивных водоемах (Zohary
et al., 2021; Rasconi et al., 2015).

На фоне практически стабильной размерной
структуры планктона произошли незначитель-
ные видовые перестройки: в 2013/2014 гг. снизил-
ся вклад гетеротрофных бактерий и вырос вклад
цианобактерий; в состав доминирующих видов во-
шли виды рр. Phormidium и Planktolyngbia, которые
ранее, в 1991/1992 г., были минорными; в составе
доминирующего комплекса инфузорий появи-
лись мелкие скутикоцилиаты рр. Cyclidium, Cine-
tochilum и Ctedoctema, предпочитающие повышенное
содержание органических веществ. Вполне вероят-
но, что все эти изменения отражают продолжаю-
щийся процесс эвтрофирования оз. Б. Васильевское.
Но, возможно, они укладываются в пределы меж-
годовых и сезонных варьирований размерного
спектра. То, как практически идентично накла-
дываются друг на друга размерные спектры в
1991/1992 и 2013/2014 гг. (рис. 4б), свидетельству-
ет в пользу того, что уже довольно продолжитель-
ное время экосистема стабильно и устойчиво на-
ходится на уровне высокоэвтрофного водоема,

переходя лишь из весенне-летне-осеннего состо-
яния в зимнее (подледное) и обратно. И, вероят-
но, требуется значительное изменение условий
для перевода ее на другой уровень.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в гипертрофных условиях (при
продолжающемся незначительном увеличении
трофности), в которых водоем находится, как ми-
нимум четверть века, формируется стабильный
размерно-таксономический и размерно-трофи-
ческий комплекс планктонных организмов, и для
значимых изменений в нем необходимо очень
резкое изменений экологического состояния. Ве-
роятно, на уровне планктонного сообщества в це-
лом, существует компенсаторный механизм, при
котором происходит “заполнение” определенной
размерной фракции разными таксономическими
группами. В сезонном цикле выделены два основ-
ных типа размерных спектров. Нанопланктонный
максимум, образованный преимущественно фото-
трофными цианобактериями и зелеными водорос-
лями, регистрируется в период открытой воды;
максимум/максимумы пикопланктона (преимуще-
ственно гетеротрофные бактерии) и повышенная
доля микропланктона (гетеротрофные и миксо-
трофные инфузории) – в подледный период. Про-
должающиеся увеличение внутренней и внешней
биогенной нагрузки, рост уровня продуктивно-
сти и изменения видового состава одноклеточно-
го планктона на данном этапе развития экосисте-
мы озера недостаточны для существенного изме-
нения его размерного спектра. Полученные нами
данные по размерно-таксономической структуре
одноклеточного планктона могут быть использо-
ваны для создания моделей функционирования и
прогноза состояния пресноводных экосистем, а
также экологического менеджмента и управле-
ния природными ресурсами.
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Unicellular Plankton Size Structure (Size-Taxonomic and Size-Trophic Spectra)
in a Hypertrophic Urban Lake

M. V. Umanskaya1, S. V. Bykova1, #, and N. G. Tarasova1

1 Samara Federal Research Scientific Center RAS, Institute of Ecology of Volga River Basin RAS, Komzin str., 10, Togliatti, 
445003 Russia

#e-mail: svbykova514@gmail.com

The results of an analysis of the size spectra of unicellular plankton (bacteria, algae, ciliates) in the hypertro-
phic freshwater urban lake (L. Bolshoe Vasilyevskoe, Togliatti, Russia) are presented. Two types of size spec-
tra have been identified in the seasonal cycle. Strong nanoplanctonic maximum formed mainly by phototro-
phic cyanobacteria and Chlorophyta was found during the period of open water (spring to autumn); pico-
plankton maximum/maxima (mainly heterotrophic bacteria) and increased proportion of microplankton
(heterotrophic and mixotrophic ciliates)–in the ice period. The peculiarity of the studied lake, in contrast to
less productive ones is the stability of the plankton size structure over the past 25 years.

Keywords: hypertrophic water body, plankton, bacteria, algae, ciliates, size-frequency distribution, seasonal
and interannual peculiarities of size spectra
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Устойчивое (отсутствие тренда к изменению обилия взаимодействующих видов) сосуществование
видов может поддерживаться благодаря флуктуациям их численности и биотопического распро-
странения в гетерогенной среде. У обыкновенной куторы и обыкновенной бурозубки совместные
поселения существуют на околоводных участках и эпизодически возникают в “сухих” местообита-
ниях, куда кутора периодически вселяется. С учетом хорошо известного перекрывания пищевых
ниш этих видов можно было бы ожидать обнаружения механизмов, снижающих конкуренцию, од-
нако в “сухих” местообитаниях, мы таких механизмов не обнаружили. Использование простран-
ства характеризуется случайным совмещением домашних участков зверьков. В тесте выбора (кон-
тейнер со зверьком против пустого контейнера) индивидуальная повторяемость коммуникабельно-
сти выявлена в тестах со стимулятором конспецификом, но отсутствует в тестах со стимулятором
другого вида. Присутствие куторы (в качестве стимулятора) в поведенческом тесте не вызвало обес-
покоенности обыкновенных бурозубок, а лишь повышало тщательность исследования. Реакции ку-
тор на бурозубок в межвидовых тестах не обнаружено. В отсутствие специфических адаптаций, на-
правленных на пространственную сегрегацию зверьков, сосуществование куторы и бурозубки до-
статочно хорошо объясняется “флуктуационно-зависимыми” моделями сосуществования.

Ключевые слова: конкуренция, сосуществование, использование пространства, коммуникабель-
ность
DOI: 10.31857/S1026347022700123, EDN: HKCJBL

Межвидовые взаимодействия – один из веду-
щих экологических и эволюционных факторов
увеличения биологического разнообразия и фор-
мирования сообществ (Day, Young, 2004; Grant,
Grant, 2006; Pfennig et al., 2007; Levine et al., 2017;
Adler et al., 2018). Экологически близкие виды, за-
селяющие общую территорию, неизбежно конку-
рируют за жизненно важные ресурсы (Бигон и др.,
1989; Adler et al., 2018). Межвидовая конкуренция
может быть ослаблена за счет экологического раз-
общения видов, и рассматривается как одна из
движущих сил возникновения межвидовых раз-
личий (Hutchinson, 1957; Бигон и др., 1989; Free-
man, Herron 2001; Day, Young, 2004; Grant, Grant,
2006; Pfennig et al., 2007). Вместе с тем, хорошо из-
вестна избыточность встречающихся совместно
видов, и вопрос Хатчинсона (Hutchinson, 1959) о
природе избыточного видового разнообразия яс-

ного ответа до сих пор не имеет (Day, Young, 2004).
Предположительно, устойчивое сосуществова-
ние (отсутствие долгосрочного тренда к измене-
нию обилия) экологически близких видов может
поддерживаться благодаря флуктуациям численно-
сти и занятого в неоднородной среде пространства,
(Chesson 1994, 2000). “Флуктуационно-зависи-
мая” (fluctuation-dependent) модель включает моде-
ли относительной “нелинейности конкуренции”
(relative nonlinearity) и “эффекта накопления”
(storage effect) (Chesson, 2000). Модель “нелинейной
конкуренции” оценивает коэффициент размно-
жения конкурирующих видов (r) с учетом варьи-
рования лимитирующего фактора. Более выра-
женная нелинейность r делает вид конкурентно
слабее, но варьирование лимитирующего фактора
оказывает стабилизирующий эффект, предотвра-
щая элиминацию более слабого вида. “Эффект

УДК 599.363.2:574.38:34
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накопления”, стабилизирующий сосуществова-
ние, возникает как совокупный результат трех со-
ставляющих: “дифференцированный ответ” на
изменения среды (differential responses to the environ-
ment), “ковариация между средой и конкуренцией”
(covariance between environment and competition) и
“буферный эффект” (buffer effect). “Дифферен-
цированный ответ” подразумевает различия в ре-
акции видов на флуктуации среды; “ковариация” –
различия в уровне конкуренции, связанные с флук-
туациями (например, ухудшение среды ослабляет, а
улучшение – увеличивает конкуренцию); “бу-
ферный эффект” – компенсирует уменьшение r
вида вселенца при неблагоприятном состоянии
среды, и, у мелких млекопитающих, может быть
обусловлен различными биотопическими пред-
почтениями (Chesson, 1990, 2000).

С учетом морфологической однотипности,
симпатрии и синтопичности многих видов земле-
роек, их сходных требований к среде, и, хорошо
известного, высокого метаболизма, у этих млеко-
питающих следовало бы ожидать особенно острой
конкуренции за пространство (Churchfield, 1990,
2002). Землеройки (Soricidae) являются хищника-
ми, охотящимися на беспозвоночных среднего и
мелкого размера (Churchfield, 1990). Эволюцион-
ный успех в этой таксономической группе опре-
деляется “уникальным механизмом жевания”,
обеспеченного морфологическими особенностями
краниального скелета, который определяет воз-
можность одновременного удержания и поедания
жертв (Зайцев, 2005). Особенности морфологии
позволяют зверькам использовать жертвы из раз-
ных таксонов беспозвоночных, но ограничивают
их в других источниках пищи. Пищевые ниши
землероек перекрываются на 40–90%, причем пе-
рекрывание пищевых ниш выше у близких по
размеру видов (Churchfield, Sheftel, 1994; Church-
field et al., 1999; Churchfield, Ryhclik, 2006). Конку-
рирующие виды насекомоядных взаимно влияют
на пищевую базу (Dickman, 1991). Согласно прин-
ципу конкурентного исключения, такие виды не
должны образовывать устойчивые многовидовые
сообщества. Однако у бурозубочьих (Soricinae)
часто сосуществуют 4–9 видов (напр. Churchfield,
Sheftel, 1994; Churchfield et al., 1997, 1999; Church-
field, Rychlik, 2006).

Предположительно, сосуществованию землеро-
ек должно способствовать их различие в размерах:
ожидается различие в размерах предпочитаемых
жертв, и сужение пищевой ниши у мелких видов
(Kirkland, 1991, Churchfield, Sheftel, 1994; Church-
field, 2002). Однако, в паре Sorex araneus – Sorex
minutus (более чем двукратная разница в разме-
рах) в горных лесах Словении обнаружено прак-
тически полное совпадение пищевых ниш и сов-
местное использование микроместообитаний
(Klenovšek et al., 2013). Обсуждая результаты, ав-
торы последней публикации предполагают обра-

тить внимание на возможность временнóго раз-
деления ниш, что может препятствовать реализа-
ции конкурентного исключения.

Ряд видов землероек характеризуется выра-
женной динамикой обилия. В частности, обык-
новенная бурозубка на всем ареале демонстрирует
колебания численности, циклические (Большаков
и др, 1996; Бобрецов, 2004; Sheftel, 1989; Tkadlec,
Stenseth, 2001; Tast et al., 2005) или нециклические
(Henttonen et al., 1989; Churchfield et al., 1995;
Tomášková et al., 2005). В местностях с периодически
меняющейся влажностью климата численность и
биотопическое распространение обыкновенной
куторы также может резко изменяться (Панов,
Карпенко, 2004). С учетом флуктуаций обилия и
распространения по местообитаниям в паре видов
обыкновенная кутора – обыкновенная бурозубка,
речь может идти о “природной модели” для изуче-
ния “флуктуационно-зависимых” механизмов со-
существования. Ареалы этих видов практически
полностью совпадают (Mitchell-Jones et al., 1999;
Harris, Yalden, 2004). Обыкновенная бурозубка
встречается практически во всех местообитаниях
умеренной и бореальной зон, способна использо-
вать широкий спектр пищевых объектов, легко
переключается на наиболее обильные и доступ-
ные (и сезонно и локально) жертвы (Churchfield,
1990; Hanski, 1994). Обыкновенная кутора явля-
ется полуводным видом, имеет специфические
адаптации к плаванию и нырянию (Greenwood et al.,
2002; Champneys 2012), а обыкновенная бурозубка –
наземный вид (Churchfield, 1990; Shchipanov et al.,
2019). Однако, несмотря на различия в предпочи-
таемых местообитаниях, оба вида сосуществуют
на влажных территориях: болотах, сырых лугах,
по берегам различных водотоков (Churchfield,
1984 a, b; Rychlik, 2000; Churchfield, Rycрlik, 2006;
Czabán et al., 2015). Оба вида характеризуются как
территориальные (Krushinska, Rychlik, 1993; Rychlik,
1998) и можно было бы ожидать проявления наи-
более острой, интерференционной, конкуренции,
приводящей к вытеснению одного из видов. Од-
нако, обыкновенную бурозубку нельзя рассмат-
ривать как территориальный вид в полном смысле
этого слова. Зверьки специально не охраняют
территорию, а разобщение особей в пространстве
определяется случайными столкновениями (Щи-
панов, 2021). При использовании радиоактивного
мечения отмечено наложение участков и у кутор
(Lardet, 1988). Сосуществование обыкновенной
куторы (Neomys fodiens) и обыкновенной бурозубки
(Sorex araneus) в “сухих” местообитаниях, ранее
не изучали.

В настоящей работе: 1) проведен анализ мно-
голетней динамики этих видов на модельном
участке в “сухом” местообитании, 2) охарактери-
зовано использование пространства и его сов-
местное использование обоими видами, 3) изучена
коммуникабельность (sociability) в одновидовых
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и межвидовых тестах предпочтения и 4) с привле-
чением известных данных по экологии сравнива-
емых видов, предпринята попытка сопоставить
полученные результаты с “флуктуационно-зави-
симыми” моделями сосуществования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Место работы и животные. Материал собран в
окрестностях деревни. Баканово, Старицкого
р-на, Тверской области (56°18′ С.Ш.; 34°54′ В.Д.).
Основные данные получены на площадке мече-
ния (“сухое” местообитание) в 2014–2021 гг. Пло-
щадка расположена на заброшенной части дерев-
ни, соседствует с оврагом, в котором весной, осе-
нью и во влажные годы протекает ручей, рядом
расположены два небольших пруда (рис. 1). Тер-
ритория заросла крапивой, кипреем, имеются
пятна злакового разнотравья; есть участок моло-
дого березняка, смешанного с ольхой, отдельные
старые липы, кусты ивняка. Ловушки (всего 87)
выставлены как пять линий с интервалом 10 м
между линиями (четыре линии по 18, и одна –
15 ловушек), между ловушками в линии – 7.5 м.
Наблюдаемая площадь – 0.65 га.

В 2014, 2015, 2018 и 2021 гг. проведены отловы
вдоль водотоков (влажное местообитание) на
участках, заросших камышом, таволгой, сморо-
диной и ивняком (рис. 1). Ловушки (50 шт.) вы-
ставляли линией.

Мечение животных проводили в соответствии
с разработанным для бурозубок протоколом

(Щипанов и др., 2000): использовали оригиналь-
ную ловушку, в качестве приманки – геркулес,
смоченный нерафинированным подсолнечным
маслом, проверка не реже, чем через 1.5 ч. После
проверки ловушки оставляли открытыми, нена-
стороженными, доступными для свободного посе-
щения. В данном исследовании мы ограничива-
лись одной проверкой в сутки. При таком режиме
животное может свободно перемещаться более
90% времени суток, и частота поимок особи отра-
жает частоту ее присутствия в месте расположения
ловушки. Зверьков метили ампутацией когтевых
фаланг. У бурозубок такое мечение не влияет на вы-
живание зверьков (Shchipanov et al., 2005). Для ку-
тор использовали номера, требующие обрезания
максимум двух пальцев. Оседлыми считали зверь-
ков, пойманных повторно в течение одной сессии
отлова (14 дней). Всего на площадке в августе
2014-2021 гг. было поймано 223 обыкновенных
бурозубки (1005 поимок) и 29 обыкновенных ку-
тор (65 поимок). При отловах вдоль водотоков
было поймано 38 обыкновенных бурозубок и
21 кутора.

Поведение изучали в 2021 г. Животных на 3 ч
изымали с площадки во время проверки (до 9 ч
утра), помещали в отсадники с кормом в избытке
(измельченные куриные сердца и кузнечики) и
использовали в тестах сразу по окончания про-
верки. Испытания заканчивали не позже 11.30, за-
тем зверьков возвращали на место поимки. Особи
в повторных (и разнотипных) экспериментах ис-
пользованы в разные дни. Всего в тестах участво-

Рис. 1. Место работы: 1 – постоянный ручей, 2 – пересыхающий ручей, 3 – места дополнительных отловов, 4 – пруды,
5 – заросли болотной растительности (осоки, таволга, камыш), 6 – площадка мечения, 7 – пространство занятое
участками обыкновенной куторы (2021 г.), 8 – пространство занятое участками обыкновенной бурозубки (2021 г.).
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вало 20 сеголеток обыкновенных бурозубок и
15 обыкновенных кутор (12 молодых кутор весом
до 16 г и 3 взрослые самки с весом >17 г). Из них в
36 одновидовых тестах участвовали 17 бурозубок,
а в 21 одновидовом тесте – 10 кутор, в 12 межви-
довых тестах кутора – бурозубка (стимулятор) –
11 кутор и 6 бурозубок, в 22 опытах бурозубка –
кутора (стимулятор) – 16 бурозубок и 8 кутор. Для
оценки повторяемости коммуникабельности в од-
новидовых тестах использованы данные, получен-
ные в первом и втором испытаниях особи (9 бурозу-
бок и 4 куторы; 18 и 8 испытаний соответственно); в
межвидовых тестах использовали результаты пер-
вых одновидового и межвидового тестов особи
(14 бурозубок и 7 кутор, 28 и 14 испытаний).

Оценки увлажненности территории. Для характе-
ристики увлажненности в “сухом” местообитании
использовали количество выпадающих в теплое
время года (май–август) осадков для ближайшего
(20 км от места наблюдений) г. Старица (Погода и
климат). Летнее высыхание временного ручья
происходило в 2016, 2019 и 2020 гг.

Оценка коммуникабельности. Склонность зверь-
ков к социальному контакту – коммуникабель-
ность (Moy et al., 2004) оценивали в модифициро-
ванном тесте выбора (preference test) (Crawley,
2000). Схема эксперимента и оценка валидности
результатов подробно описаны ранее (Shchipanov,
Demidova, 2020, 2022). Тест проводили в квадрат-
ном открытом поле (50 × 50 см), с двумя сетчатыми
цилиндрическими контейнерами (10 см высотой и
8 см в диаметре), в один из которых помещали
стимулирующее животное. Зверьки могли визуаль-

но, ольфакторно и акустически взаимодействовать
через сетчатую стенку. Крышка контейнера –
сплошная, препятствует контактам. Контейнеры
помещали в фиксированных положениях (рис. 2).
Фокусное животное выпускали в центре арены из
пластикового стаканчика вручную, затем оператор
покидал помещение. Испытание записывали на ви-
деокамеру Sony Handycam в формате MPEG-2.
Оцифровку записи теста проводили в пакете про-
грамм EthoVision XT (Noldus), с момента, когда
оператор покидал помещение, чистое время
оцифрованного испытания – 5 мин. Оценивали
пройденную фокусным животным дистанцию,
время пребывания и среднюю скорость перемеще-
ния в зоне. Выделяли виртуальные зоны (рис. 2):
BZ – краевая зона – 3 см полоса вдоль стенок аре-
ны; зоны контейнера с животным (AZ) и пустого
(FZ) – 3 см вокруг стенок контейнеров; крышки
контейнеров с животным (AC) и пустого (FC); и
центральную зону (CZ) – пространство арены за
исключением площади перечисленных зон (рис. 2).
Выбор 3 см полосы определяли тем, что цифро-
вой след особи, находится в пределах 3 см от гра-
ницы исследуемого объекта (рис. 2).

Используемые характеристики и индексы. Оби-
лие животных (N) на площадке мечения оценено
как количество присутствовавших на ней оседлых
животных. Вслед за Кантони (Cantoni, 1993) на ли-
нии вдоль водотоков обилие оценено как количе-
ство особей, пойманных на 100 м линии. Варьиро-
вание обилия (нелинейность) оценивали с исполь-
зованием индекса SI = SDLgN (Stenseth, Framstad,
1980; Henttonen et al., 1985).

Для количественной характеристики совме-
щения резидентов в пространстве оценивали до-
лю ловушек, посещенных совместно (Hj) с кон-
спецификами или, в зависимости от задачи, осо-
бями чужого вида:

где Tx – число ловушек, посещенных только хозя-
ином участка, а Tj – число ловушек, посещенных
совместно с соседями. Совмещение простран-
ственной активности Aj оценено как относитель-
ная частота посещения ловушек участка хозяи-
ном, свои поимки, (Ch) и другими особями своего
или иного вида – чужие поимки (Ca):

При оценке коммуникабельности использова-
ли две группы индексов: индексы предпочтения
(I) и мобильности (D) (Shchipanov, Demidova,
2020, 2022). Индексы предпочтения характеризу-
ют предпочтение обследования “социального”
объекта – контейнера со зверьком (стимулято-
ром). Индексы предпочтения во времени It и в
пространстве Id рассчитаны как:

( ),j j x jH T T T= +  

( ) .j h h aA C C C= +  

Рис. 2. Пример оцифрованной дистанции (следа) в
эксперименте с фокусным видом – кутора и стимуля-
тором в контейнере – обыкновенная бурозубка.
Пунктиром обозначены виртуальные зоны (поясне-
ния в тексте).
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где t время присутствия, а d – пройденная дистан-
ция в зонах контейнера со стимулятором – AZ и
пустого – FZ. Индексы изменяются от –0.5 до
+0.5, положительное значение – преобладающая
активность в зоне стимулятора.

Индекс мобильности характеризует относи-
тельную плотность обследования анализируемой
зоны (Z):

где dZ – дистанция, пройденная в анализируемой
зоне, dT – общая дистанция, пройденная в испы-
тании, SZ – площадь анализируемой зоны, а Sa –
общая площадь арены. Индекс равен 1, если
плотность следов в зоне соответствует случайно-
му блужданию по арене.

Анализ данных и статистика. Нормальность
распределения проверяли в тесте Шапиро–Уилка.
При необходимости проводили нормализацию
данных с использованием логарифмирования
или арксинусной трансформации (в случае It. и Id
к величине индекса прибавляли 0.5). Варьирова-
ние нормально распределенных данных в тексте и
на рисунках показано как ±SD, если не даны соот-
ветствующие пояснения. Корреляции нормально
распределенных данных оценивали коэффициен-
том Пирсона (r), ненормально распределенных
данных – ранговым коэффициентом Спирмена
(RS). Синхронность динамики обилия оценивали,
используя коэффициент ранговой корреляции
Спирмена для логарифмированных показателей
обилия, как эти было ранее предложено для поле-
вок (Saitoh et al., 1998). При сравнениях выборок,
в зависимости от типа данных, использовали па-
раметрические или непараметрические тесты
(указаны в тексте).

Для оценки возможности случайного совпаде-
ния посещенных ловушек в пространстве N осо-
бями, каждая из которых, в среднем, посещает k
(округлено до целого) ловушек, в компьютерном
эксперименте определено ожидаемое число сов-
местно посещаемых ловушек. При этом модель
предполагает генерирование случайных номеров
в Nk испытаниях. По результатам 1000 итераций в
среде Excel 2016 с использованием встроенного
генератора случайных чисел определено матема-
тическое ожидание и 95% доверительный интер-
вал (CI) – 1.96SD (подробнее см. Щипанов, 2021).

Для выявления устойчивых индивидуальных
поведенческих реакций в среде R с использова-
нием функции rpt в пакете rptR (Stoffel et al., 2017)
рассчитана скорректированная повторяемость
(Nakagawa, Schielzeth, 2010) – R: внутригрупповая
дисперсия среди особей, деленная на общую дис-
персию. В каждом вычислении индивидуальный

( )
( )

AZ AZ FZ

AZ AZ FZ

0.5 и
0.5,

t

d

I t t t
I d d d

= + −
= + −

Z Z a T Z ,D d S d S=

номер животного (ID) являлся случайным, а но-
мер эксперимента – фиксированным фактором.
Для определения 95% CI проведено 1000 итера-
ций. Статистическая значимость R оценена с по-
мощью пермутаций и теста максимального прав-
доподобия (LRT) в пакете rptR.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВНИЯ

Обилие. Обыкновенная бурозубка преоблада-
ла по численности: в “сухом” местообитании на
площадке за все время наблюдений, число кутор
составило 10.6% от общего количества пойманных
особей обоих видов; во “влажных” местообитани-
ях – 35.6%. По средней геометрической обилия (за
все годы отловов) преобладание бурозубки еще за-
метнее: на площадке – 1.3 куторы против
30.1 обыкновенных бурозубок, вдоль водотоков –
1.4 куторы против 3.2 бурозубок. Динамика оби-
лия этих видов на площадке независима (Rs =
0.47, p > > 0.2). Обыкновенная бурозубка не пока-
зала существенных колебаний (рис. 3): SI на пло-
щадке составил 0.09, т.е. много меньше 0.5 – кри-
тического значения для флуктуирующих популя-
ций (Henttonen et al., 1985). Колебания обилия
кутор на “сухой” площадке мечения ярко выра-
жены, SI = 0.79. На околоводных участках в годы
проведения учетов обилие кутор практически не
изменялось (рис. 3): SI = 0.07.

Влияние увлажненности территории мы могли
корректно оценить лишь для “сухого” местооби-
тания – площадки мечения. У кутор на площадке
мечения обнаружена значимая отрицательная кор-

Рис. 3. Динамика обилия на площадке мечения (Lg
числа оседлых) – сплошная линия: обыкновенная ку-
тора (квадратный маркер) и обыкновенная бурозубка
(круглый маркер). На месте дополнительных учетов
(Lg числа обнаруженных на 100 м дистанции) – от-
дельные маркеры: обыкновенная кутора черный
квадрат, обыкновенная бурозубка – серый круг.
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реляция обилия c суммарным количеством осадков
в конце лета, в июле и августе, но лишь тенденция
(p < 0.1) к увеличению обилия при меньшем сум-
марном количестве осадков за лето, и более сухом
августе (табл. 1). Летнее количество осадков теку-
щего года не связано с наличием проточной воды
в ручье, которая сохранялась в сухие годы и, по-
видимому, зависела от накопленной в почве вла-
ги. Если в годы с проточной водой маркировать
как 1, а сухие как 0, мы обнаружим, что обилие
куторы на площадке положительно коррелирует с
наличием воды в ручье (RS = 0.80, p < 0.02).

Использование пространства. Достаточно полные
данные для анализа получены только в “сухом” ме-
стообитании. Оседлые обыкновенные бурозубки
посещали, в среднем, 72.6 ± 13.2% ловушек (от
всех 87 на площадке), в 2021 – 77%. От 30 до 61%
(в 2021 – 49%) ловушек на участке обыкновенной
бурозубки посещались также и бурозубками сосе-
дями. Доля совместно посещаемых ловушек (Hj)
коррелировала (RS = 0.91, p < 0.01) с долей лову-
шек (от всех 87) посещаемых оседлыми бурозуб-
ками (рис. 4).

Ранее было показано, что совмещение обык-
новенных бурозубок в ловушках в период 2014–
2020 гг. соответствует ожиданию для случайного
совпадения номеров ловушек (Щипанов, 2021).

Эта ситуация не изменилась и в 2021 г. Всего бу-
розубки посетили 68 ловушек, из них двумя и более
особями посещалось 30 ловушек, т.е. Hj = 0.49;
среднее число ловушек на участке особи – 4.5,
суммарное число ловушек на участках всех 25 осед-
лых зверьков – Nk = 113; при таком количестве ис-
пытаний в модели случайно совпадают, в сред-
нем, 32 номера ловушек, границы 95% CI – 26–38
совпадающих номеров. Таким образом, фактиче-
ское число ловушек, посещенных бурозубками
совместно с соседями – 30, не выходит за пределы
доверительного интервала, ожидаемого для случай-
ного совпадения. Посещаемость пространства про-
порциональна доле совместно посещаемых лову-
шек. Фактическая частота посещения ловушек
хозяевами участка совместно с “чужаками” – Aj =
= 0.54 (74:88), не отличается (χ2 = 1.58, df = 1, p >
> 0.20) от ожидаемой – 0.51 (82 : 80).

В 2021 г. при высокой плотности на площадке
мы смогли оценить вероятность случайного сов-
падения посещаемых ловушек и для кутор. Всего
обыкновенные куторы посетили 26 ловушек, из
них двумя и более особями посещалось 6 лову-
шек, т.е. Hj = 0.23. Среднее число ловушек на
участке куторы равно 4, суммарное число лову-
шек на участках всех 8 оседлых зверьков – Nk = 32.
В модели случайно совпадают, в среднем, 4 номера

Таблица 1. Ранговый коэффициент корреляции Спирмена (RS) Lg числа оседлых зверьков на площадке мечения и ко-
личеством осадков (мм). Жирным шрифтом выделены коэффициенты с p < 0.05, жирным курсивом – с p < 0.1

Вид За год Май-Август Июнь Июль Август Июль + Август

S. araneus –0.19 –0.51 0.26 –0.06 –0.40 –0.22
N. fodiens –0.43 –0.65 0.25 –0.45 –0.64 –0.75

Рис. 4. Использование пространства сеголетками обыкновенной бурозубки. Hj – доля ловушек на участке, посещае-
мых совместно с конспецификами, Aj – доля поимок в ловушки, посещаемые совместно с оседлыми соседями.
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ловушек, 95% CI от 1.1 до 7.5. Таким образом, и у
кутор число ловушек, посещенных совместно с
соседями – 6, находится в пределах доверитель-
ного интервала, ожидаемого для случайного сов-
падения. Частота посещения ловушек хозяевами
участка совместно с “чужаками” Aj = 0.18 (8 : 36)
не отличается (χ2 = 0.52, df = 1, p > 0.47) от ожида-
емой – 0.23 (10 : 34) для соотношения пропорци-
онального доле совместно посещаемых ловушек.

Совмещение в ловушках обыкновенной буро-
зубки и куторы соответствовало случайному сов-
падению номеров, посещаемых ловушек. Из 68
посещаемых обыкновенной бурозубкой ловушек,
25 посещалось так же и куторами. Случайные но-
мера ловушек были генерированы для каждого из
видов в отдельных моделях. Совпадающие номе-
ра определены в парах моделей кутора–бурозубка
по результатам 1000 итераций. В итоге, среднее
количество случайно совпадающих у обоих видов
номеров ловушек составило 26, а 95% CI от 20 до
32. Таким образом, фактическое число совместно
посещенных обоими видами ловушек – 25, не вы-
ходят за пределы доверительного интервала, ожи-
даемого для случайного совпадения.

Для проверки предположения влияния заня-
тости ловушек на частоту их посещения особями
разных видов мы оценили частоту попаданий в
ловушки, посещаемые конспецификами и “чу-
жим” видом. В результате не обнаружено зависимо-
сти частоты посещений ловушки одним из видов,
от частоты посещений ловушки другим видом
(Rs = 0.096, p > 0.6), а количество посещений ло-
вушек своим и чужим видом (медиана числа по-
паданий бурозубки в ловушки, посещаемые и
конспецификами и куторой равна 2 в обоих слу-
чаях), не различаются (Манн–Уитни U = 487.5,
p > 0.37).

Достоверная положительная корреляция чис-
ла занимаемых на площадке обыкновенными бу-
розубками ловушек и Lg обилия кутор в период
2014–2021 гг. (r = 0.78, p < 0.023), показывает, что
пригодность пространства площадки для рези-
дентов и бурозубки, и куторы меняется синхронно.

Поведение. Общая активность в тесте, т.е.
средняя скорость перемещений и суммарная ди-
станция, пройденная в тесте, значимо (ANOVA,
ID – random, p < 0.05) больше у обыкновенной
бурозубки (рис. 5). У обыкновенной бурозубки
активность в открытом поле в присутствии стиму-
лятора куторы значимо (t = 3.65, df = 32, p < 0.001)
уменьшилась: общая дистанция в одновидовых те-
стах – 2960 ± 1124 см, а с куторой – 1671 ± 903 см. У
кутор изменение общей дистанции в тестах со
стимулятором обыкновенной бурозубкой (рис. 5)
незначимо (p > 0.18).

Распределение пространственной активности
в разных зонах арены (D-индекс) у куторы и
обыкновенной бурозубки однотипно (рис. 6). Во

всех типах тестов, плотность посещения цен-
тральной части арены, DCZ, значимо меньше 1
(табл. 2). Мобильность в одновидовых тестах в
центральной части вольеры (DCZ) у бурозубки
значимо (t = –2.34, df = 56, p < 0.023) меньше, чем
у куторы, что свидетельствует о большей осто-
рожности зверьков этого вида. В межвидовых
экспериментах обыкновенная бурозубка значимо
уменьшила перемещения в краевой зоне (t = 2.41,
df = 58, p < 0.019) и увеличила подвижность в зоне
пустого контейнера – FZ (t = –2.3, df = 58, p < 0.023),
другие изменения в межвидовых тестах обоих ви-
дов не значимы (рис. 6).

Плотность посещения крышек контейнеров
не отличалась от 1 у обоих видов, что позволяет
говорить о случайном посещении этой зоны. Од-
нако можно заметить, что плотность посещения
крышки пустого контейнера – несоциального ис-
следуемого объекта в одновидовых тестах у бурозу-
бок превышала тот же показатель у кутор на уровне
тенденции (Mann–Whitney U = 272.5, p < 0.08), сви-
детельствуя о большей тщательности исследования.

Плотность посещения зон контейнеров была
во всех случаях достоверно выше плотности пере-
мещений в краевой зоне (табл. 3), что свидетель-
ствует об интересе зверьков к исследованию этих
объектов. Достоверно меньшая скорость переме-
щения в зоне стимулятора (AZ) обнаружена в од-
новидовых экспериментах у обоих видов (табл. 4).
В межвидовых тестах у бурозубки это различие
пропадает, так как высоко достоверно (t = 3.96,
df = 31, p < 0.001) снижается скорость перемеще-
ния в зоне обследования пустого контейнера
(FZ). У кутор заметных изменений в межвидовых
тестах не наблюдалось (табл. 4).

Индекс предпочтения перемещений, Id, у бу-
розубок составлял от –0.48 до 0.28 (в среднем, в од-
новидовых тестах – 0.01, со стимулятором куторой –
–0.06), у кутор – от –0.44 до 0.43 (в среднем –
‒0.01 в одновидовых тестах и 0.01 в тестах со сти-
мулятором бурозубкой). Во всех выборках Id не
отличался от 0. Учитывая значимые различия в
скорости перемещения в зонах объекта, более по-
казательным является индекс предпочтения во
времени, It. Этот индекс у обыкновенной буро-
зубки в одновидовых тестах изменялся от –0.49 до
0.38, в среднем, по выборке составлял 0.11, и был
достоверно (критерий знаков) больше 0 (n = 38, %
It > 0 = 68, p < 0.034). У кутор It (от –0.41 до 0.49) в
среднем составил 0.09, и достоверно от 0 не отли-
чался. В межвидовых тестах It у бурозубок значи-
мо (t = –2.58, df = 57, p < 0.013) уменьшился, стал
слабо отрицательным (–0.04), не отличающимся
от 0. У кутор значимых изменений не обнаруже-
но, в среднем It составил 0.06.

Повторяемость (R) индексов предпочтения
была обнаружена только в одновидовых тестах,
т.е., у обоих видов выявлены устойчивые индиви-
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Рис. 5. Среднее значение суммарной дистанции перемещений (см) в одновидовых экспериментах с куторой (NN) и
обыкновенной бурозубкой (SS); в экспериментах с куторой и бурозубкой в качестве стимулятора (NS); в эксперимен-
тах с бурозубкой и куторой в качестве стимулятора (SN). Ящик – SE, усы – 1.96SE.
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Рис. 6. Плотность перемещений в краевой зоне – DBZ, центральной зоне – DCZ, на крышке пустого контейнера – DFC
и контейнера со стимулирующим животным – DFC, в зоне пустого контейнера – DFZ и контейнера со стимулирую-
щим животным – DAZ. Обыкновенная бурозубка в одновидовых тестах (SS), в испытаниях с куторой в качестве сти-
мулятора (SN), и кутора в одновидовых тестах (NN) и испытаниях с бурозубкой в качестве стимулятора (NS). Пока-
заны средние значения, для нормально распределенных (см. табл. 2) и медианы (Ме) для ненормально распределен-
ных данных. Достоверные различия с одновидовыми тестами (p < 0.05) показаны квадратными скобками.
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Таблица 2. Величина индекса мобильности в разных зонах арены. Для нормально распределенных данных пока-
зано среднее значение ±SD и результаты t теста для сравнения с 1; для не нормально распределенных – медиана
и результаты теста знаков. Индексы достоверно меньше 1 выделены жирным, ненормально распределенные дан-
ные – курсивом. Тип поведенческого теста обозначен как на рис. 5. **** – p < 0.00001, *** – p < 0.0001, ** – p < 0.001,
значения p > 0.001 показаны цифрами

Тип теста Характеристики DBZ DCZ DFC DFZ DAC DAZ

SS (n = 38)

Shapiro–Wilk W; 
p

0.96;
0.15

0.96;
0.26

0.87; 0.0006 0.94; 0.059 0.80; 0.0001 0.97;
0.28

Ср./Me 2.18 ± 0.69 0.30 ± 0.11 1.57 2.87 ± 1.47 0.67 3.20 ± 1.85
t/% < 1 10.37 –38.88 34.21 7.91 60.53 7.35

p **** **** 0.07 **** 0.26 ****

NN (n = 20)

Shapiro–Wilk W; 
p

0.95;
0.41

0.98;
0.97

0.85;
0.006

0.92;
0.13

0.85;
0.005

0.96;
0.53

Ср./Me 1.95 ± 0.69 0.38 ± 0.14 1.01 3.02 ± 1.67 0.97 3.47 ± 2.26
t/% < 1 6.16 –20.24 50.00 5.38 50.00 4.88

p **** **** 0.82 *** 0.82 ***

SN (n = 21)

Shapiro–Wilk W; 
p

0.95;
0.42

0.94;
0.19

0.54; 0.0001 0.89; 0.03 0.86;
0.001

0.88; 0.02

Ср./Me 1.67 ± 0.82 0.34 ± 0.14 1.6 3.36 0.98 2.94
t/% < 1 3.77 –20.24 38.10 0.00 47.62 14.29

p ** **** 0.38 **** 0.99 0.002

NS (n = 12)

Shapiro–Wilk W; 
p

0.93;
0.38

0.95;
0.61

0.93;
0.38

0.90;
0.20

0.91;
0.22

0.93;
0.43

Ср./Me 1.95 ± 0.69 0.38 ± 0.14 1.01 3.48 ± 2.03 1.00 ± 0.82 3.44 ± 2.26
t/% < 1 6.16 –20.24 50.00 4.23 0.02 4.88

p 0.005 **** 0.11 ** 0.98 **

Таблица 3. Результаты попарного t теста сравнения плотности посещения зон контейнеров со стимулятором
(DAZ) и пустым контейнером (DFZ) с плотностью посещения краевой зоны (DBZ). Тип поведенческого теста обо-
значен как на рис. 5

Тип теста
DFZ DAZ

t df p t df p

SS –2.14 37.00 0.04 –2.64 37.00 0.012
NN –2.24 19.00 0.04 –2.60 19.00 0.018
SN –4.14 21.00 0.001 –2.79 21.00 0.011
NS –2.62 11.00 0.02 –3.69 11.00 0.004

Таблица 4. Средние скорости перемещения фокусного животного в зоне стимулятора (AZ) и в зоне пустого кон-
тейнера (FZ) и величина различий (критерий знаков). Значимые различия выделены жирным шрифтом. Тип те-
ста как на рис. 5

Тип теста FZ AZ n %FZ < AZ Z p<

NN 7.4 ± 2.7 4.1 ± 1.6 17 11.8 2.91 0.004
SS 9.5 ± 3.4 6.2 ± 3.0 17 5.9 3.4 0.001
SN 5.4 ± 2.3 5.1 ± 1.5 16 43.8 0.25 0.80
NS 6.2 ± 1.8 4.8 ± 1.4 12 50.0 –0.29 0.77
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дуальные различия в коммуникабельности с кон-
спецификом и “социальное безразличие” в отно-
шении “чужого” вида (табл. 5).

Индексы предпочтения (Id и It) высоко достовер-
но (p < 0.0001) связаны между собой: у бурозубки
(r = 0.89) и у куторы (r = 0.95), однако у бурозубки
индекс предпочтения по времени – It положитель-
но коррелирует с плотностью перемещений в зоне
стимулятора (AZ) и на крышке контейнера со
стимулятором (AC), а индекс предпочтения в
пространстве – Id, отрицательно связан с переме-
щениями в зоне (FZ) и на крышке (FC) пустого
контейнера (табл. 6). Таким образом, у обыкновен-
ных бурозубок It в основном отражает социальную
составляющую поведения, а Id – исследователь-
скую активность. У кутор оба индекса, достоверно
связаны с зонами контейнеров: положительно со
стимулятором и отрицательно с пустым. Переме-
щения на крышке контейнера со стимулятором
коррелируют с обоими индексами предпочтения,
тогда как перемещения на крышке пустого кон-

тейнера с индексами не связаны (активность на
крышках контейнеров показывает, является ли
препятствием для обследования объекта наличие
в нем стимулятора). Подвижность в центральной
и краевой зонах арены с индексами предпочтения
у этих видов не связана (табл. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Колебания обилия куторы обыкновенной в
постоянно влажных, околоводных местообита-
ниях обычно не выражены (Churchfield, 1984a,
Michelat, Giraudoux, 2006). В то же время, обилие
кутор связано с колебанием уровня воды: в болотах
Малого Балатона численность и распространен-
ность значительно возрастают в периоды большего
заливания территории (Czabán et al., 2015). В Бара-
бинской низменности, где чередуются сухие и
влажные фазы климатического цикла, обилие
обыкновенной куторы многократно возрастает
во годы наибольшей увлажненности, периодиче-

Таблица 5. Повторяемость (R) индексов предпочтения во времени – It и в пространстве – Id в одновидовых и
межвидовых тестах (тип теста по рис. 5). CI – доверительный интервал, p – вероятность, оцененная в тесте пер-
мутаций, LRT – в тесте отношения правдоподобия (Likelihood-ratio test). Достоверные значения выделены жир-
ным шрифтом

Тип теста Индекс R CI p LRT

SS
Id 0.718 0.182, 0.934 0.021 0.006

It 0.755 0.283, 0.950 0.011 0.003

NN
Id 0.891 0.285, 0.994 0.04 0.006

It 0.855 0.121, 0.992 0.06 0.011

SN
Id 0.171 0, 0.643 0.338 0.26

It 0.029 0, 0.554 0.517 0.457

NS
Id 0.463 0, 0.926 0.224 0.114

It 0.169 0, 0.843 0.409 0.338

Таблица 6. Коэффициенты корреляции (r) индексов предпочтения во времени – It и в пространстве – Id и плот-
ности перемещения в разных зонах открытого поля (D-индексы) в одновидовых тестах с обыкновенными буро-
зубками (SS) и куторами (NN). Достоверные корреляции выделены жирным шрифтом

Тип теста Индекс DBZ D CZ D FC D FZ D AC D AZ

SS

It
r –0.2084 –0.1223 –0.1548 –0.2384 0.3482 0.6794

p 0.209 0.464 0.353 0.149 0.032 0.0001

Id
r –0.038 –0.0305 –0.3521 –0.4639 0.1757 0.5706

p 0.821 0.856 0.030 0.003 0.291 0.0001

NN

Id
r –0.1542 –0.3347 0.0131 –0.5436 0.4877 0.8607

p 0.516 0.149 0.956 0.013 0.029 0.0001

It
r –0.2997 –0.2334 0.1831 –0.4473 0.54 0.8807

p 0.199 0.322 0.440 0.048 0.014 0.0001
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ски достигая пиковых значений, и тогда кутора
занимает свыше 40% в общем улове землероек
(Панов, Карпенко, 2004). В периоды повышения
численности куторы выходят в примыкающие,
более сухие, местообитания (Панов, Карпенко,
2004). Заметим, что обилие кутор в Барабе было
связано не с текущим обилием осадков, а с уров-
нем воды в болотах, который повышался спустя
несколько лет после обильных осадков. В рас-
сматриваемом нами случае выселение куторы в
“сухие” местообитания коррелировало с более су-
хой погодой, однако, при этом наблюдалось лишь
в те годы, когда не пересыхал ближайший к пло-
щадке ручей. По-видимому, появление кутор на
площадке мечения определялось сочетанием
успешного размножения во влажных местообита-
ниях и возникшим в засушливый период дефици-
том благоприятных микроместообитаний около
воды. Обнаруженный нами в “сухом” местооби-
тании уровень популяционной плотности сопо-
ставим с плотностью во влажных местообитани-
ях: у нас от 0 до 12.3 (во время пика) особей на га,
в среднем – 2.7 ос/га; на заливаемых плантациях
жерухи обыкновенной – 3–5 особей на га
(Churchfield, 1984a). Показатель обилия вдоль ру-
чья – 1.4 особи на 100 м (у нас) близок показателю
обилия вдоль каналов в Швейцарии: 1.8 на 100 м
(Cantoni, 1993). Обилие бурозубки на площадке,
30–40 особей на га, соответствует известным
уровням плотности этого вида в травянистых ме-
стообитаниях (Shchipanov et al., 2019). Обыкновен-
ная бурозубка обитает на ареале с повсеместно гу-
стой сетью рек и ручьев, и наблюдаемое нами пери-
одическое сосуществование с куторой в “сухих”
местообитаниях не уникально.

В питании обыкновенной куторы, обитающей
около воды, преобладают водные животные
(DuPasquier, Cantoni, 1992), но, в более сухих место-
обитаниях и в более сухое время года (с середины
лета) кутора использует, в основном, наземные
виды беспозвоночных (Haberl, 2002; Churchfield,
1984b). Обыкновенные бурозубки чувствительны
к кормообеспеченности территории (Лукьянова
и др., 2021). Во влажных местообитаниях сниже-
ние конкуренции у кутор и бурозубок может до-
стигаться за счет предпочтения разных микроме-
стообитаний (Churchfield, Rychlik, 2006). Однако
в “сухом” местообитании нами обнаружена поло-
жительная корреляция числа посещаемых оседлы-
ми обыкновенными бурозубками ловушек и числа
оседлых кутор. Это позволяет предполагать, что
благоприятные условия для резидентов обоих ви-
дов в этом месте сходны.

Как замечает О.А. Жигальский (2007) требования
видов к среде “скорее указывают на возможность су-
ществования межвидовой конкуренции, чем служат
ее непосредственным доказательством”. Мы не об-
наружили в “сухом” местообитании пространствен-
ного разобщения оседлых обыкновенных бурозубок

и кутор: совмещение в пространстве соответствова-
ло вероятности случайного совпадения домашних
участков. Не выявлено и каких-либо специфиче-
ских поведенческих реакций, способных снизить
вероятность прямого контакта зверьков. И обыкно-
венная кутора, и обыкновенная бурозубка агрессив-
ны и во внутривидовых, и в межвидовых взаимодей-
ствиях, обладают сходным набором поведенческих
паттернов, причем, как у других землероек более
крупный вид доминирует в контактах (Калинин и
др., 1998; Rychlik, Zwolak, 2006). Поведение обык-
новенных кутор в межвидовых взаимодействиях
неоднократно изучали в вольерах и в контактных
тестах. В частности, во взаимодействиях обыкно-
венной и малой куторы (Neomys anomalus) было
обнаружено, что число агрессивных контактов
между оседлыми зверьками намного меньше, чем
у нерезидентных особей этих видов, и, с учетом,
обнаруженного (в этом эксперименте) снижения
в течение 1–3 дней числа конфликтов, предпола-
галось быстрое обоюдное обучение (Krushinska
et al., 1994). В экспериментах, в паре N. fodiens –
N. anomalus меньшая по размеру малая кутора,
субординант в межвидовых контактах, избегает
более крупную обыкновенную кутору, ориенти-
руясь, в числе прочего, на акустические и ольфак-
торные сигналы (Krushinska, Rychlik, 1993). Можно
было бы ожидать, что совместное обитание с ку-
торой будет подобным образом влиять и на пове-
дение обыкновенной бурозубки. Вопреки ожида-
ниям, в паре S. araneus – N. fodiens нами не выяв-
лено реакций, направленных на избегание или
вытеснение “чужого” вида. Оба вида показали
устойчивые индивидуальные различия (повторя-
емость коммуникабельности) в одновидовых те-
стах и безразличие к “социальному объекту” в
межвидовых тестах. В межвидовых тестах оба ви-
да проявили одинаковую заинтересованность в
исследовании контейнера со зверьком и пустого
контейнера. Реакция на присутствие “чужого”
вида наблюдалась только у бурозубки: общая дви-
гательная активность существенно понижалась,
но одновременно снижалась посещаемость крае-
вой зоны открытого поля, и скорость перемеще-
ний около контейнеров (возросла тщательность
исследования). Таким образом, кутора восприни-
малась бурозубками не как угрожающий субъект,
а, скорее, как беспокоящий объект, стимулирую-
щий общую исследовательскую активность. Это
предположение соответствует наблюдениям, в
которых при совместном содержании с обыкно-
венными куторами доминировали обыкновен-
ные бурозубки, а число внутривидовых конфлик-
тов превышало число межвидовых (Köhler, 1985).

Таким образом, в сухих местообитаниях мы не
обнаружили пространственного разобщения и
каких-либо поведенческих механизмов способ-
ных снизить вероятность прямых контактов
обыкновенной куторы и обыкновенной бурозуб-
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ки. Вместе с тем, рассмотренная ситуация хоро-
шо соответствует моделям “флуктуационно-за-
висимого” сосуществования. Оба вида имеют
устойчивый тренд обилия (Hutterer, Kryštufek,
2016; Hutterer et al., 2016). Оба вида имеют нели-
нейную динамику численности, но в “сухих” ме-
стообитаниях доминирующий в прямых столкно-
вениях вид – кутора (Rychlik, Zwolak, 2006) имеет
больший коэффициент нелинейности (SI), что,
согласно модели “нелинейной конкуренции”,
снижает давление на конкурента (Chesson, 2000).
На месте вселения благоприятные для оседлого
существования обоих видов условия совпадают, и
мы видим положительную ковариацию между
средой и конкуренцией. Однако, если обилие ку-
тор связано с увлажнением территории, то на
обыкновенных бурозубок этот фактор не влияет.
Увлажненность территории можно рассматривать,
как “лимитирующий фактор”, варьирование кото-
рого мы наблюдаем у кутор. “Буферный эффект” в
данном случае проявляется как разделение предпо-
читаемых местообитаний в неблагоприятных усло-
виях среды: в маловодные периоды обыкновенная
кутора сохраняется на ограниченных по площади
околоводных участках. Таким образом, рассматри-
вая сосуществование обыкновенной бурозубки и
куторы, можно говорить о реализации “эффекта
накопления”, как результата трех составляющих:
“дифференцированного ответа” на изменения
среды, “ковариации между средой и конкуренци-
ей” и “буферного эффекта”, как это и предпола-
гается в моделях (Chesson, 1990, 2000).

Нам представляется, что взаимодействия в
этой паре видов могут являться хорошей природ-
ной моделью для проверки предпосылок следую-
щих из теоретических моделей “флуктуационно-
зависимого” сосуществования и заслуживают бо-
лее глубокого изучения.

Финансирование. Работа выполнена в рамках го-
сударственного задания (АААА-А18-118042490060-1).

Соответствие этическим норма. Соблюдались
все применимые международные, национальные
и/или институциональные рекомендации по ухо-
ду и использованию животных. Все процедуры с
участием животных были одобрены Биоэтиче-
ским комитетом по исследованиям на животных
и людях при Институте им. Северцов РАН (разре-
шение № 30 от 27 февраля 2019 г.) в соответствии
со всеми соответствующими законами и норма-
тивными актами.
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Coexistence of the Water Shrew (Neomys fodiens) and the Common Shrew
(Sorex araneus), the Competing Species, in a Flucturing Environment: 
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Sustainable (no trend in the abundance of interacting species) coexistence of species can be maintained due
to f luctuations in their abundance and distribution over habitats in a heterogeneous environment. In the water
shrew and the common shrew, joint settlements exist in near-water areas and occasionally appear in “dry”
habitats, where the water shrew periodically invades. Given the well-known overlapping food niches of these
species, one would expect the discovery of mechanisms that reduce competition, however, in “dry” habitats,
we did not find such mechanisms. The use of space is characterized by a random overlapping of the home
ranges of animals. In the preference test (a container with an animal versus an empty container), individual
repeatability of sociability was found in tests with a conspecific stimulator, but was absent in tests with a stim-
ulant of another species. The presence of the water shrew (as a stimulant) in the behavioral test did not in-
crease of anxiety of common shrews, but increased the thoroughness of exploration. The reaction of the water
shrew to the common shrew was not found in interspecific tests. In the absence of specific adaptations aimed
at the spatial segregation of animals, the coexistence of the water shrew and the common shrew is quite well
explained by “fluctuation-dependent” models of coexistence.
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